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“El final de toda exploración será llegar al punto de partida 
y conocer el lugar por primera vez” 

 
Thomas S. Eliot 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

A mis padres, 

amor de tantos días... 
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I.-INTRODUCCIÓN 

 

 El estudio de la musculatura lateral de los peces teleósteos es un campo de 

investigación que se inició a finales de los años sesenta, y que todavía hoy presenta 

numerosos aspectos de interés científico que necesitan ser estudiados con mayor 

profundidad.  

 Inicialmente los trabajos se enfocaron con un fin comparativo respecto a los 

mamíferos. En este sentido, destaca el hecho de que, a diferencia con estos últimos, en los 

teleósteos el crecimiento muscular por formación de nuevas fibras (hiperplasia), no queda 

restringido al período embrionario e inmediato a la eclosión, sino que se puede prolongar 

durante la fase postlarvaria o incluso en los adultos de la mayoría de especies (Stickland, 

1983; Romanello et al., 1987; Weatherley et al., 1988; Higgins y Thorpe, 1990). Además, 

los miotomos de los embriones de los teleósteos no evolucionan en el mismo sentido que 

en los mamíferos, de forma que al final de la metamorfosis larvaria, la sección transversal 

de los miotomos presenta dos estratos musculares mayoritarios: un estrato superficial, 

integrado por fibras rojas de pequeño diámetro, con abundantes mitocondrias, de 

contracción lenta y fatigorresistentes (Nag, 1972; Johnston et al., 1975; Mosse y Hudson, 

1977; Carpene et al., 1982; Tatarczuch y Kilarski, 1982; Sänger et al., 1989; Ramírez-

Zarzosa et al., 1995, 1998; López-Albors et al., 1998); y un estrato profundo de mayor 
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grosor, integrado por fibras blancas de mayor tamaño, con escasas mitocondrias y 

abundantes miofibrillas, de contracción rápida y fatigosensibles (Johnston y Moon,  1981; 

Scapolo et al., 1988; Sänger et al., 1990; López-Albors et al., 1998; Ramírez-Zarzosa et 

al., 1998). Además, entre ambos estratos, el empleo de técnicas histoquímicas permite 

definir un tercer músculo, denominado intermedio o rosa, cuyas fibras presentan una 

morfología y características histoenzimáticas intermedias a las de los músculos rojo y 

blanco (Johnston et al., 1974; Patterson et al., 1975; Carpene et al., 1982; Mascarello et 

al., 1986; Scapolo et al., 1988).  

 Al interés comparativo de los estudios sobre la musculatura axial de los teleósteos 

hay que añadir el interés aplicativo de la investigación sobre la dinámica de crecimiento de 

la musculatura, ya que este tejido representa en los peces hasta un 60-70% de su peso y es 

el que le confiere su valor nutritivo y comercial. En este sentido, los estudios que tratan de 

evaluar el efecto de la temperatura sobre la dinámica de crecimiento de la musculatura de 

los teleósteos, además de contemplar unos objetivos descriptivos de investigación básica, 

siempre intentan extraer algunos aspectos aplicativos de interés acuícola. 

 Dado que los teleósteos son poiquilotermos, la temperatura ambiental del medio en 

el que viven determina en gran medida los parámetros biológicos de cada especie. Así, la 

temperatura ejerce un profundo efecto sobre el desarrollo de los peces (Blaxter y Hempel, 

1963; Herzig y Winkler, 1986; Blaxter, 1988, citados por Kamler, 1992), describiéndose 

un rango óptimo para su desarrollo, e incrementándose la mortalidad y las anormalidades 

corporales a medida que la temperatura se aleja de ese rango (Polo et al., 1991). En 

diferentes especies de teleósteos se ha demostrado que la temperatura influye en la 

secuencia de aparición de los caracteres externos y de los órganos (Fukuhara, 1990), en el 

estado de desarrollo al que tiene lugar la eclosión (Herzig y Winkler, 1986), en el número 

de vértebras (Tanning, 1952) y también en las características estructurales y 

ultraestructurales de las fibras musculares (Stickland et al., 1988; Vieira y Johnston, 1992). 

 El estudio del efecto de la temperatura sobre la musculatura axial de los teleósteos 

resulta particularmente interesante durante las fases embrionaria y larvaria. En estos 

períodos acontecen importantes hechos biológicos como la organogénesis o la 

metamorfosis, sobre los cuales la influencia de la temperatura ambiental puede tener 

importantes consecuencias para el posterior crecimiento y la propia supervivencia de las 

larvas y postlarvas (Johnston, 1993). Así, en el arenque, Clupea harengus L., los 

embriones sometidos a bajas temperaturas de incubación mostraron un retraso en la 

miogénesis, mientras que a mayores temperaturas todos los órganos y tejidos corporales se 
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desarrollaron más rápidamente (Johnston, 1993; Johnston et al., 1995, 1997). Asímismo, 

en larvas de esta especie recién eclosionadas, las altas temperaturas de incubación 

aumentaron la hiperplasia del músculo blanco (Vieira y Johnston, 1992; Johnston et al., 

1995), mientras que en el rodaballo, Scophtalmus maximus (L.) (Gibson y Johns ton, 1995), 

salmón, Salmo salar (Stickland et al., 1988; Usher et al., 1994; Nathanailides et al., 1995a) 

y en otro stock de C. harengus (Johnston, 1993) el aumento de temperatura incrementó la 

hipertrofia de las fibras del músculo blanco. En larvas recién eclosionadas de solla, 

Pleuronectes platessa L., Brooks y Johnston (1993) observaron que tanto la  hipertrofia 

como la hiperplasia de las fibras blancas estaban incrementadas a altas temperaturas de 

incubación.  

 La temperatura afecta también al contenido estructural de las fibras musculares, y 

así, la aplicación de elevadas temperaturas aumentó la proporción de miofibrillas de las 

fibras del músculo blanco en larvas recién eclosionadas de P. platessa (Brooks y Johnston, 

1993), C. harengus (Johnston, 1993) y S. salar (Stickland et al., 1988; Usher et al., 1994). 

La densidad de volumen mitocondrial, por su parte, se incrementó en las fibras rojas de las 

especies sometidas a mayores temperaturas (P. platessa, Brooks y Johnston, 1993; C. 

harengus, Vieira y Johnston, 1992; Johnston, 1993). De igual forma, la temperatura influye 

en el número y grado de diferenciación de los mioblastos a la eclosión (Johnston, 1993) y 

ejerce un profundo efecto sobre la fusión y crecimiento de las células miosatélites 

(Matschak y Stickland, 1995).  

 Como se puede apreciar, los distintos trabajos realizados para evaluar el efecto de la 

temperatura sobre el desarrollo y el crecimiento de la musculatura axial de los teleósteos, 

muestran una considerable variabilidad inter- e intraespecífica, cuyo conocimiento es 

particularmente interesante cuando se contempla la posibilidad de una futura aplicación de 

estos experimentos al ámbito acuícola productivo. No obstante, la respuesta que presentan 

las diferentes especies ante la temperatura no siempre es fácil de interpretar, ya que 

intervienen diversos aspectos relacionados con el desarrollo, la alimentación, la filogenia 

de cada especie, etc. 

 

 La lubina, Dicentrarchus labrax L., es un teleósteo marino que se encuentra en los 

mares Mediterráneo y Atlántico. Es una especie muy euriterma, por lo que soporta grandes 

variaciones de temperatura (con un máximo de 30 ºC, un mínimo de 5 ºC y un óptimo de 

22 ºC). Su crecimiento es relativamente rápido y posee un alto valor en el mercado. Tanto 

el preengorde como el engorde de esta especie se realizan a nivel industrial con gran 
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rentabilidad, viéndose ésta aumentada a altas temperaturas, lo que ilustra la importancia de 

valorar la influencia de este parámetro durante la fase larvaria (Barnabé, 1991). Algunos 

estudios previos han caracterizado el desarrollo y crecimiento de la musculatura axial en 

esta especie (Scapolo et al., 1988; Veggetti et al., 1990; Ramírez-Zarzosa et al., 1995, 

1998; López-Albors et al., 1998). Su dinámica de crecimiento muscular se corresponde 

con la de las especies de rápido crecimiento y gran tamaño final, caracterizándose por un 

crecimiento hiperplásico hasta una longitud corporal aproximada de 48 cm. (Veggetti et 

al., 1990). 

 

 El efecto de la temperatura sobre la dinámica de crecimiento de la musculatura de 

D. labrax mediterránea ha sido estudiado por Nathanailides et al. (1996) en ejemplares 

juveniles. Sin embargo, a pesar de que la valoración del efecto de la temperatura sobre la 

musculatura axial en embriones y larvas es particularmente interesante, tales estudios no se 

han realizado hasta ahora en D. labrax. Tal y como se propone a partir de los resultados 

hallados en otras especies (Johnston et al., 1996, 1998), la experiencia térmica durante las 

fases más tempranas del desarrollo, podría en gran medida determinar las características 

del crecimiento postlarval de los teleósteos. Así, en C. harengus, durante las fases 

embrionaria y larvaria, la temperatura es capaz de modular la composición fibrilar de los 

miotomos (número y tamaño de los miocitos), lo cual puede ser determinante para el 

posterior crecimiento muscular. 

 

 En consonacia con estos estudios, en este trabajo de tesis doctoral investigamos la 

influencia de la temperatura en el crecimiento de la musculatura axial de D. labrax, durante 

las fases iniciales de su desarrollo. Para ello se han realizado una serie de experimentos 

donde se han sometido huevos y larvas de D. labrax a diferentes temperaturas de 

incubación y cultivo. De esta forma hemos valorado el efecto de la temperatura tanto en 

ejemplares en los que la temperatura no se manipuló externamente (experiencias a 

temperatura ambiental), como en ejemplares en los que se modificó la temperatura desde el 

momento de la fertilización y/o eclosión (experiencias de aclimatación). 

 

 Estos experimentos se han realizado en colaboración con el Centro Oceanográfico 

de Murcia (Planta de cultivos marinos de Mazarrón del Instituto Español de Oceanografía). 

Durante los años 1996 a 1998, en dicho Centro se realizó la obtención y selección de las 

puestas, la incubación y el cultivo de los peces. A continuación, exponemos los diferentes 
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experimentos realizados, junto con los objetivos e hipótesis de trabajo que nos planteamos 

en cada caso: 

 

1996.- Estudio preliminar para valorar el efecto de la temperatura de 

incubación y cultivo sobre el crecimiento de D. labrax. Este objetivo general se 

sustenta en las siguientes hipótesis: i) el empleo de diferentes temperaturas de 

incubación y cultivo permite obtener distintos fenotipos corporales y musculares 

valorables por la longitud, el peso, el tamaño del miotomo, y el número y tamaño 

medio de sus fibras; ii) existe una combinación óptima de temperatura de 

incubación y cultivo para la obtención de dinámicas de crecimiento muscular más 

ventajosas, desde el punto de vista acuícola. 

 

 1997.- Esta experiencia, que forma el núcleo principal de la parte 

experimental de la tesis, estaba incluida en el proyecto de investigación titulado 

"Influencia de factores genéticos y de la temperatura sobre el crecimiento de la 

lubina", financiado por la CICYT mediante el proyecto CYTMAR MAR96-1831. 

En este caso, mediante el empleo de rangos de temperatura más amplios, se incide 

en el objetivo general del experimento anterior. Además, se pretende valorar si el 

efecto de la temperatura difiere sustancialmente en función del genotipo de los 

ejemplares. Para ello se emplearon dos lotes de D. labrax de distinto origen 

geográfico (D. labrax atlántica y mediterránea), procedentes de reproductores 

genéticamente distintos. En este sentido, la significación de los resultados que 

hemos obtenido al acometer este último objetivo es limitada, ya que la mortalidad 

de los ejemplares de D. labrax mediterránea fue muy elevada. Este hecho nos lleva 

a considerar con cautela los aspectos comparativos sobre la dinámica de 

crecimiento de ambos lotes de D. labrax. 

 

1998.- Experimento adicional donde se pretende valorar el efecto que ejerce 

el empleo de temperaturas de incubación superiores a las de los casos anteriores. En 

las experiencias anteriores (1996 y 1997) pudimos comprobar que las diferentes 

temperaturas de incubación no modificaban significativamente el número de fibras 

a la eclosión, lo cual contrasta con estudios realizados en otras especies (C. 

harengus, Vieira y Johnston, 1992; Johnston et al., 1995). Por ello, esta prueba la 

realizamos con la finalidad de verificar la hipótesis de que, en D. labrax, dentro del 
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rango óptimo, la temperatura de incubación ejerce un mínimo efecto sobre la 

hiperplasia de la musculatura axial durante las fases embrionaria y prelarvaria, y en 

consecuencia, sobre el número total de fibras. 

 

 El cultivo acuícola de D. labrax presenta todavía algunos problemas que entorpecen 

bastante su producción: una gran variabilidad en la calidad de la puesta, grandes 

diferencias en la tasa de crecimiento dentro de un mismo lote, etc; hechos que, en 

consecuencia, dificultan el diseño y evaluación de las dietas. Además, a nivel industrial se 

observa que el comportamiento de esta especie frente a la temperatura difiere entre lotes. 

Todos estos factores caracterizan, en gran medida, uno de los aspectos más relevantes de 

este estudio, como es el haber sido realizado en condiciones reales de cultivo acuícola 

intensivo. Por esta razón, resulta difícil establecer comparaciones entre los resultados 

obtenidos en los diferentes lotes empleados. En cada uno de ellos, tanto los efectos 

parentales (genotipo) -que influyen en la calidad de la puesta-, como los efectos 

medioambientales (temperatura), interaccionan de forma difícilmente eva luable y 

estandarizable. Por eso, no resulta fácil pensar en una rápida obtención de conclusiones 

globales sobre el efecto de la temperatura en el crecimiento de ésta u otras especies 

acuícolas. No obstante, a pesar de la interrelación de los numerosos factores que influyen 

sobre el crecimiento y supervivencia larvarios, la realización de estos experimentos y la 

interpretación de los resultados obtenidos nos han conducido a una serie de conclusiones 

(enunciadas en el apartado correspondiente), que han de servir de base para futuros 

estudios que permitan seguir avanzando en el conocimiento del efecto de la temperatura 

sobre la dinámica de crecimiento de la musculatura de D. labrax. 
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II.-REVISIÓN BIBLIOGRÁFICA 

 

II-1. ESTRUCTURA DE LA MUSCULATURA AXIAL DE LOS 

TELEÓSTEOS. 

 

La musculatura axial de los peces está constituida por segmentos funcionales o 

miómeros, dispuestos de modo seriado y separados entre sí por láminas de tejido conectivo 

o mioseptos (Rojo, 1988). En cada miómero se distinguen 2 zonas, una dorsal o epiaxial y 

otra ventral o hipoaxial, separadas por un septo horizontal. Ambas zonas constituyen los 

músculos dorsales y ventrales, respectivamente.  

La sección transversal del miotomo permite diferenc iar 3 estratos musculares: 

 1) Estrato superficial (músculo rojo), compuesto de fibras de pequeño diámetro con 

metabolismo oxidativo y baja actividad mATPasa. 

 2) Estrato profundo (músculo blanco), que en la mayoría de especies representa 

prácticamente el espesor completo de los miómeros, y está formado por fibras de gran 

diámetro, con metabolismo glicolítico y baja actividad mATPasa. 

 3) Estrato intermedio (músculo rosa), formado por fibras con propiedades 

histoquímicas diversas y diámetros variables. 
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II-1.1. TIPOS DE FIBRAS DE LA MUSCULATURA AXIAL DE LOS PECES 

TELEÓSTEOS. 

 

 El estudio histológico de los 3 estratos musculares ha revelado que su población 

fibrilar no es totalmente homogénea, sino que, junto a las fibras rojas, rosas y blancas, se 

describen otros tipos fibrilares minoritarios (Ogata, 1958a,b; Guth y Yellin, 1971; Johnston 

et al., 1975; Mosse y Hudson, 1977; Akster y Osse, 1978; Van Raamsdonk et al., 1978, 

1980; Tatarczuch y Kilarski, 1982; Akster, 1983; Te Kronnie et al., 1983; Kilarski y 

Kozlowska, 1983, 1985; Zawadowska y Kilarski, 1983), que serán mencionados 

posteriormente. 

 Las propiedades histoquímicas de los 3 tipos principales de fibras (rojas, rosas y 

blancas) varían entre especies (Carpene et al., 1982), por lo que no es posible definir un 

comportamiento estándar de los estratos musculares de los peces teleósteos. No obstante, 

poseen una serie de aspectos característicos, que se describen a continuación. 

 

 

 II-1.1.1. MÚSCULO ROJO. 

 

 Desde el punto de vista histoquímico, las fibras rojas tienen baja actividad 

mATPasa (alcalino y ácido lábil) (Nag, 1972; Johnston et al., 1975; Mosse y Hudson, 

1977; Carpene et al., 1982; Tatarczuch y Kilarski, 1982; Sänger et al., 1989; Ramírez-

Zarzosa et al., 1995, 1998; López-Albors et al., 1998). Esta baja actividad mATPasa es 

similar a la mostrada por las fibras tipo I o SO de los mamíferos (Carpene et al., 1982; 

Sänger et al., 1988; Zawadowska y Tatarczuch, 1990), por lo que se les considera como 

fibras de contracción lenta y fatigorresistentes. La similitud con las fibras tipo I o SO de 

los mamíferos también se pone de manifiesto en que ambas tienen alto contenido en 

enzimas características del metabolismo aeróbico, lo que se evidencia empleando las 

reacciones metabólicas SDH y NADH-TR (Johnston et al., 1975; Patterson et al., 1975; 

Akster y Osse, 1978; Van Raamsdonk et al., 1978; Akster, 1981; Carpene et al., 1982; 

Tatarczuch y Kilarski, 1982).  

 Sin embargo, no todas las fibras del músculo rojo tienen las mismas propiedades 

histoquímicas. Así, se han descrito fibras de contracción rápida en especies como el mújol, 

Mugil capito L., trucha común, Salmo trutta L., y pez gato, Ictalurus melas Raf., 
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(Rowlerson, 1985). También se han encontrado variaciones en algunas especies, como en 

M. capito, en función de la salinidad y la temperatura del agua (Carpene et al., 1982). 

 Las técnicas inmunohistoquímicas han contribuido también a un mejor estudio de la 

musculatura lateral de los peces. En numerosas especies, a pesar de la falta de 

especificidad de algunos sueros, la combinación de técnicas histoquímicas e 

inmunohistoquímicas ha permitido definir un músculo rojo de estructura fibrilar 

heterogénea (Mosse y Hudson, 1977; Akster y Osse, 1978; Akster, 1983; Tatarczuch y 

Kilarski, 1982; Te Kronnie et al., 1983; Kilarski y Kozlowska, 1985; Veggetti et al., 1993; 

Mascarello et al., 1995; Ramírez Zarzosa et al., 1995, 1998; Ibabe, 1997; López-Albors et 

al., 1998). De este modo, aunque el músculo rojo está constituido mayoritariamente por 

fibras rojas “típicas”, se describen también poblaciones fibrilares minoritarias con 

propiedades contráctiles propias y diferentes. Dentro de este grupo, destacamos las 

llamadas fibras tónicas. Se consideran fibras tónicas del músculo rojo, las fibras del “borde 

muscular rojo” (Van Raamsdonk et al., 1978), las “fibras desplazadas” (Willemse y De 

Rutter, 1979; Tatarczuch y Kilarski, 1982; Kiran y Talesara, 1985), las “rojas profundas” 

(Akster, 1981), “otras rojas” (Mosse y Hudson, 1977), las “fibras de pequeño diámetro” 

(Mosse y Hudson, 1977; Tatarczuch y Kilarski, 1982), las “rojas de las rosetas” (Scapolo 

et al., 1988; Ramírez-Zarzosa, 1992; López-Albors et al., 1998; Ramírez-Zarzosa et al., 

1998) o “rojas en crecimiento” (Patterson et al., 1975; Akster y Osse, 1978).  

 Desde el punto de vista funcional, Patterson et al. (1975) sugirieron que las fibras 

tónicas eran fibras en crecimiento, aunque otros autores no están de acuerdo con esta 

interpretación (Van Raamsdonk et al., 1980). Según Carpene et al. (1982) pueden estar 

especializadas en la comunicación visual y acústica.  

 López Albors et al. (1998) y Ramírez-Zarzosa et al. (1998) indicaron que las 

rosetas del músculo rojo son puntos concretos de génesis de nuevas fibras rojas y que, 

además, contienen algunas fibras equiparables histoquímicamente a las fibras de 

contracción tónica, descritas en ciertos músculos de mamíferos y aves (Pierobon-Bormioli 

et al., 1980; Te Kronnie et al., 1981; Barnard et al., 1982; Rowlerson, 1995). Las rosetas 

aparecen a modo de agrupaciones fibrilares heterogéneas, que, a partir del septo horizontal, 

se disponen de forma salteada hacia los límites epi- e hipoaxiales. Están integradas por 

fibras con diferentes perfiles mATPásicos: predominan las fibras con alta actividad 

mATPasa alcalino y ácidoestable, si bien se describen también fibras con una actividad 

moderada y escasa (semejante a las fibras rojas adultas).  
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 En los estadíos juveniles y adultos de dorada, Sparus aurata L., y lubina, 

Dicentrarchus labrax L., ha sido descrito un mosaico muscular rojo (Ramírez-Zarzosa, 

1992; López-Albors, 1994; Mascarello et al., 1995), formado por fibras de pequeño 

tamaño y alta actividad mATPasa dispuestas entre las fibras rojas adultas. La aparición de 

dicho mosaico se corresponde con la gran capacidad de crecimiento y el tamaño final 

alcanzado por estas dos especies. 

 Desde el punto de vista ultraestructural, las fibras rojas han sido descritas en 

numerosos trabajos: Kilarski (1967), Waterman (1969), Nag (1972), Franzini-Armstrong 

(1973), Van Raamsdonk et al. (1978), Proctor et al. (1980), Slinde y Krivi (1980), Te 

Kronnie et al. (1983), Shindo et al. (1986), Veggetti et al. (1990), Sänger (1991), 

Mascarello et al. (1995), Ramírez-Zarzosa et al. (1995, 1998).  

 Las fibras rojas, al igual que las fibras lentas de los mamíferos y aves, son de 

pequeño tamaño y de menor diámetro que las blancas de contracción rápida (Johnston et 

al., 1975; Carpene et al., 1982; Kilarski y Kozlowska, 1985). Sus diámetros oscilan según 

las especies entre 10-50 µm., si bien Greer-Walker (1970) observó diferencias dentro de un 

mismo individuo, encontrando un ligero aumento del diámetro de las fibras a medida que 

se analizaban zonas más próximas a la aleta caudal. El rasgo más característico de las 

fibras rojas es la gran cantidad de mitocondrias, que oscila entre un 30-60% (Johnston, 

1979) o incluso un 78% (Kilarski et al., 1992). En S. aurata (Ayala et al., 1999) el 

porcentaje de mitocondrias es aproximadamente de un 66.6% durante la primera mitad del 

desarrollo larvario, lo que ha sido relacionado con su papel en la respiración larvaria a 

través de la piel. Posteriormente disminuye hasta un 55% a los 73-78 días. Estos 

porcentajes hallados en las fibras rojas de los peces, con frecuencia superan los 

encontrados en los músculos más activos de mamíferos, y en general en las fibras tipo I o 

SO. 

 Además de su cantidad, también llama la atención la disposición de las 

mitocondrias, no sólo rodeando las miofibrillas, sino también situándose entre ellas 

(Shindo et al., 1986). Los núcleos se localizan normalmente en la periferia de las fibras, 

preferentemente hacia la membrana interna (Veggetti et al., 1990; Ramírez-Zarzosa et al., 

1998). Las fibras rojas contienen también miofibrillas en un 40-60% (Johnston, 1980) y 

retículo sarcoplásmico y sistemas de túbulos T, menos abundantes que en las fibras blancas 

(Johnston, 1980), pero más que en las fibras tónicas de otros vertebrados. La disposición 

de las miofibrillas es radiada (Bone, 1978; Akster, 1981, 1983; Kilarski y Kozlowska, 

1987) o formando anillos y bucles (Veggetti et al., 1990; Ramírez-Zarzosa, 1992; 
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Ramírez-Zarzosa et al., 1998). El glucógeno, más abundante que en las fibras blancas, se 

dispone en el sarcoplasma formando rosetas o pequeñas cadenas.  

 La cantidad o proporción de músculo rojo en las distintas especies depende, en 

gran medida, de sus características natatorias. Así, en peces cuyo comportamiento natatorio 

se basa en una natación constante, el músculo rojo es muy abundante; tal es el caso del 

boquerón, Engraulis encrasicholus (L.), cuyo músculo rojo a nivel de la abertura anal 

constituye el 38% de la musculatura total (Johnston, 1989). Por el contrario, en especies 

como la trucha arco iris, Onchorinchus mykiss Richardson, no supera el 4% (Webb, 1970). 

En un mismo individuo hay diferente proporción de músculo rojo dependiendo del nivel 

donde se realice la sección muscular. El músculo rojo resulta más abundante en los 

miómeros más caudales, por lo que se le relaciona con los movimientos natatorios (Nag, 

1972; Gill et al., 1982; Johnston, 1989). La proporción de músculo rojo varía también en 

las fases iniciales larvarias, en las que se observa el máximo porcentaje de músculo rojo 

respecto al total del miotomo. Esto da lugar a un aumento de la superficie corporal a través 

de la cual, el músculo rojo participa en la respiración cutánea en ausencia de agallas 

funcionales, tal y como se ha descrito en ciprínidos (El-Fiky et al., 1987), en el arenque, 

Clupea harengus L. (De Silva, 1975), y en S. aurata (Ayala et al., 1999).  

 Otro factor que influye notablemente en la cantidad de músculo rojo es la 

temperatura del agua (Malessa, 1969; Walesby y Johnston, 1980; Johnston, 1989), 

detectándose un incremento de la proporción de este músculo con la aclimatación al frío. 

Esto se explicaría por la necesidad de desarrollar una natación sostenida a bajas 

velocidades en aguas casi congeladas. Esta hipótesis parece corroborarla Johnston (1982), 

al observar que diferentes peces de la Antártida tenían una proporción de músculo rojo de 

hasta el 11.2%. 

 Desde el punto de vista funcional, se considera que el músculo rojo está implicado 

en la natación sostenida a baja velocidad (crucero) (Andersen et al., 1963; Bone, 1966; 

Bokdawala, 1967; Rayner y Krenan, 1967; Webb, 1970; Smith et al., 1971; Johnston et al., 

1972, 1975; Patterson et al., 1975; Mosse y Hudson, 1977; Carpene et al., 1982). Otros 

autores sugieren que el papel funcional de los diferentes tipos de fibras (rojas, rosas y 

blancas), es mucho más versátil de lo que se consideraba en un principio (Weatherley y 

Gill, 1982), por lo que en la mayoría de teleósteos los tres tipos de fibras podrían estar 

implicados durante la natación sostenida (Smith et al., 1971; Hudson, 1973; Greer-Walker 

y Pull, 1975; Bone, 1978; Johnston, 1980).  
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 Por otro lado, durante el desarrollo de muchos teleósteos, el perfil histoquímico y 

los caracteres morfológicos de las fibras musculares rojas frecuentemente divergen de los 

que presentan en los peces adultos (Van Raamsdonk et al., 1978; 1980; El-Fiky et al., 

1987; Scapolo et al., 1988; Veggetti et al., 1993; Ramírez-Zarzosa et al., 1995), y esto 

podría tener un significado funcional. Así, Mascarello et al. (1995) evidenciaron que, en 

las fases iniciales de S. aurata, la musculatura roja (dispuesta en monocapa) no responde 

desde el punto de vista histoquímico a una función de contracción lenta. Esto puede estar 

relacionado con el papel funcional que desempeña este músculo en la respiración inicial 

larvaria, tal y como hemos expuesto anteriormente. 

 

  

 II-1.1.2. MÚSCULO BLANCO. 

  

 Generalmente, y empleando técnicas histoquímicas, las fibras blancas tienen alta 

actividad mATPasa (preincubación alcalina), y muestran baja actividad las enzimas 

aeróbicas (Akster y Osse, 1978). Sin embargo, el comportamiento mATPásico de las fibras 

blancas es difícil de tipificar, pues está influido por distintos factores, como las técnicas y 

tiempos de incubación empleados (Johnston et al., 1974; Mascarello et al., 1986; Sänger et 

al., 1989; Zawadowska y Tatarczuch, 1990) y también por la apariencia de mosaico que se 

aprecia cuando coexisten en el músculo fibras de diferente tamaño y naturaleza miosínica 

(Carpene et al., 1982; Rowlerson et al., 1985).  

 En postlarvas de S. aurata y D. labrax, López-Albors et al. (1998) y Ramírez-

Zarzosa et al. (1998), utilizando el método B descrito por Mascarello et al. (1986) 

(preferiblemente preincubación ácida), observan un mosaico formado por 3 tipos de fibras: 

a) fibras grandes con baja actividad mATPasa; b) fibras pequeñas con alta actividad 

mATPasa; c) fibras medianas con moderada actividad mATPasa. Scapolo et al. (1988) 

observaron un mosaico de tamaños fibrilares en el músculo blanco de D. labrax a los 80 

días, pero éstas no mostraban actividad mATPasa hasta los 20 meses. En este momento la 

actividad mATPasa (método B) fue alcalinoestable en todas las fibras, pero su 

acidoestabilidad variaba en función del tamaño fibrilar, de forma que las fibras pequeñas 

eran más ácidoestables. El perfil inmunológico de estas fibras pequeñas era también 

diferente de las fibras de mayor tamaño (Scapolo et al., 1988), mostrando una reacción 

positiva frente a los sueros de miosina rápida y lenta, tal y como habían encontrado 

Rowlerson et al. (1985) en la carpa, Cyprinus carpio L., y la anguila, Anguilla anguilla L. 
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 En postlarvas de S. aurata, Mascarello et al. (1995) observaron que las fibras de 

pequeño diámetro del mosaico blanco tenían distinto perfil mATPásico a las de mayor 

diámetro, coincidiendo con el resto de estudios mencionados anteriormente, pero, sin 

embargo, la reacción inmunológica de estas fibras era similar a la de las fibras grandes 

(positiva frente a suero de miosina rápida).  

 El metabolismo de las fibras blancas puede considerarse fundamentalmente 

glicolítico, dada su débil reacción SDH y NADH-TR, escasez de glucógeno (PAS 

negativo) y de lípidos (SUDAN negativo) (Matsuoka, 1984; Shindo et al., 1986). No 

obstante, algunos autores (Johnston et al., 1975; Korneliussen et al., 1978; Mosse, 1979; 

Tatarczuch y Kilarski, 1982) han encontrado fibras blancas con actividad oxidativa 

intermedia o incluso elevada (Patterson y Goldspink, 1976). Este hallazgo puede, en cierto 

modo, relacionarse con el diferente comportamiento natatorio de las diferentes especies.   

 Ultraestructuralmente, las fibras blancas tienen forma poligonal y están ocupadas 

casi totalmente por miofibrillas, entre un 80-96% según Johnston y Moon (1981). Estas 

miofibrillas se presentan empaquetadas y se distribuyen radialmente en torno al eje central 

del sarcoplasma (Sänger et al., 1990; Ramírez-Zarzosa et al., 1992). Esta disposición es 

típica en teleósteos, y no se ha observado en elasmobranquios y holocéfalos (Johnston y 

Moon, 1981). El sarcoplasma raramente contiene depósitos de glucógeno y vacuolas de 

grasa. Las mitocondrias son escasas, de pequeño tamaño, con crestas cortas y tubulares, y 

suelen situarse en la periferia de las fibras (Sänger et al., 1990; Ramírez-Zarzosa et al., 

1998). El retículo sarcoplásmico es más abundante y sus cisternas más dilatadas que en las 

fibras rojas (Johnston y Moon, 1981; Sänger et al., 1990; Veggetti et al., 1990). El tamaño 

de estas fibras varía en función de la existencia o no de un mosaico muscular blanco, 

aunque en general es mayor que el de las rojas (Johnston et al., 1975; Barends, 1979; 

Proctor et al., 1980; Kilarski y Kozlowska, 1985).  

 Desde el punto de vista funcional, el músculo blanco es de contracción rápida y 

fatigosensible. El músculo blanco es el estrato más profundo y más amplio del miotomo, 

llegando a ocupar la mayor parte del mismo. La proporción de músculo blanco varía en un 

mismo individuo al igual que el músculo rojo, pero, al contrario que éste, resulta más 

abundante en las zonas craneales, para decrecer hacia los miómeros más caudales.  
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 II-1.1.3. MÚSCULO ROSA.   

 

 El músculo rosa se define como el estrato de fibras situadas entre el músculo rojo y 

blanco. Su cantidad y composición fibrilar es variable en función de la especie. Este 

músculo aparece hacia el final del desarrollo larvario en S. aurata (Mascarello et al., 1995; 

Ramírez-Zarzosa et al., 1995, 1998; López-Albors et al., 1998) y D. labrax (Scapolo et al., 

1988; Mascarello et al., 1995; Ramírez-Zarzosa et al., 1995, 1998; López-Albors et al., 

1998). 

 Histoquímicamente, la miosina de las fibras rosas se caracteriza por una particular 

resistencia a las preincubaciones ácidas y alcalinas (Johnston et al., 1974, 1975; Akster y 

Osse, 1978; Van Raamsdonk et al., 1978, 1980, 1982; Te Kronnie et al., 1983; Rowlerson 

et al., 1985; Mascarello et al., 1986; Scapolo et al., 1988; Sänger et al., 1989a; Mascarello 

et al., 1995; Ramírez-Zarzosa et al., 1998; López-Albors et al., 1998). No obstante, hay 

especies como O. mykiss e I. melas (Mascarello et al., 1986) y C. carpio (Akster, 1983) en 

las que el músculo rosa tiene actividad mATPasa ácido y alcalino lábil. 

 Las fibras del músculo rosa presentan distinto tamaño y diferente actividad 

mATPasa dependiendo de la especie (Nag et al., 1972; Mosse y Hudson, 1977; Van 

Raamsdonk et al., 1978; Proctor et al., 1980; Rowlerson et al., 1985; Mascarello et al., 

1986). En D. labrax y S. aurata, la actividad mATPasa es detectada a los 120 días 

(Ramírez-Zarzosa et al., 1995). Estas fibras aparecen más tarde que las fibras rojas y 

blancas, pero adquieren sus características histoquímicas más rápidamente (Scapolo et al., 

1988). Es probable que el origen de estas fibras derive de una población de mioblastos 

próxima al presuntivo músculo rojo, detectado durante el estadío larvario (Romanello et 

al., 1986; Scapolo et al., 1987, 1988; Ramírez-Zarzosa et al., 1998). No obstante, Van 

Raamsdonk et al. (1982) sugirieron que las fibras intermedias del pez cebra, Brachidanio 

rerio Hamilton-Buchanan, se originaban a partir de las fibras musculares blancas.  

 El final de la vida larvaria de S. aurata y D. labrax coincide con la madurez de la 

estructura esquelética de las aletas, y la aparición de la habilidad para realizar movimientos 

rápidos natatorios (Barnabé, 1976a), por lo que Ramírez-Zarzosa et al. (1998) consideran 

probable que el principal papel del músculo rosa en ambas especies sea facilitar la 

habilidad natatoria, como se ha demostrado en C. carpio (Johnston et al., 1977; Johnston, 

1982). Por su parte, López-Albors et al. (1998) encontraron en los bordes más internos y 

externos del músculo intermedio de D. labrax y S. aurata dos zonas de transición muscular 

descritas histoquímicamente a los 150 días y a los 170 días, respectivamente. La existencia 
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de tales zonas de transición ha sido descrita también en otras especies de teleósteos 

(Johnston y Lucking, 1978; Rowlerson et al., 1985; Mascarello et al., 1986; Sänger et al., 

1988; Veggetti et al., 1993). Estas zonas de transición han sido asociadas con los procesos 

de transformación de los tipos de fibras musculares (Johnston y Lucking, 1978; Mascarello 

et al., 1986; Sänger et al., 1988) y con las áreas de crecimiento muscular del miotomo 

(Sänger et al., 1988). De acuerdo con estos autores, López-Albors et al. (1998) sugieren, a 

partir de sus resultados, que el músculo intermedio de D. labrax y S. aurata no está sólo 

implicado en la natación, sino también en el crecimiento del miotomo. En este sentido, se 

le atribuye la función apuntada por Bone (1960) y Mosse y Hudson (1977), de ser una zona 

de continua génesis y transformación fibrilar (reemplazamiento).  

 Las fibras del músculo rosa presentan una actividad oxidativa y glicolítica 

intermedia respecto a los otros dos músculos (Bokdawala y George, 1967; Johnston et al., 

1974; Patterson et al., 1975; Carpene et al., 1982; Tatarczuch y Kilarski, 1982; López-

Albors et al., 1998), carácter intermedio que se refleja también en los depósitos de 

glucógeno y de lípidos (Carpene et al., 1982). 

 Ultraestructuralmente, las fibras rosas presentan características intermedias a las 

fibras rojas y blancas (Van Raamsdonk et al., 1978; Akster, 1981; Te Kronnie et al., 1983; 

Kilarski y Kozlowska, 1985, 1987). El retículo sarcoplásmico es abundante y los depósitos 

de glucógeno bastante frecuentes. La presencia de mitocondrias es alta y están situadas 

tanto en la periferia como en el centro de las fibras. 

 Respecto a la cantidad de músculo rosa, varía considerablemente según la especie 

(Carpene et al., 1982; Rowlerson et al., 1986; Ramírez-Zarzosa et al., 1991). Así, mientras 

en M. capito y C. carpio es grande, en el guppy, Poecilia reticulata L., es muy pequeña 

(Mascarello et al., 1986) y casi inexistente en A. anguilla (Rowlerson et al., 1985; 

Romanello et al., 1987). 

 Desde el punto de vista funcional, las fibras rosas se catalogan como de contracción 

rápida y fatigorresistentes, ya que muestran niveles de actividad histoquímica y metabólica 

intermedios respecto a las fibras rojas y blancas. Por sus características histoquímicas, 

Johnston et al. (1977) consideran que el músculo rosa se utilizaría durante la natación 

sostenida a velocidades relativamente elevadas. Sin embargo, en opinión de Carpene et al. 

(1982), parece dudoso que exista una correlación entre la amplitud del músculo rosa y la 

capacidad para realizar una natación sostenida, tal y como afirman Bokdawala (1967) y 

Patterson et al. (1975), ya que peces como los del género Hemiramphos (de gran aptitud 

natatoria) no tienen músculo rosa (Mosse y Hudson, 1977). Como ya hemos mencionado, 
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para Bone (1966) y Mosse y Hudson (1977), la función de la musculatura rosa es la de ser 

una zona de continuo reemplazamiento de fibras. Esta hipótesis parece apropiada para 

explicar sus particularidades en algunas especies como M. capito. 

 

 

II-2. GÉNESIS Y MECANISMOS DE CRECIMIENTO MUSCULAR 

DURANTE EL DESARROLLO DE LOS TELEÓSTEOS. 

 

 El crecimiento de la musculatura axial de los peces se caracteriza por su capacidad 

para aumentar tanto el número (hiperplasia) como el tamaño de sus fibras (hipertrofia). 

Mientras en mamíferos, la hiperplasia fibrilar está normalmente restringida a los períodos 

pre- y perinatal (Goldspink, 1972; Ontell y Dunn, 1978; Campion, 1984), en la mayoría de 

los teleósteos el crecimiento hiperplásico ocurre también durante los estadíos larvario y 

juvenil (Stickland, 1983; Matsuoka, 1984; Romanello et al., 1987; Weatherley et al., 1988; 

Higgins y Thorpe, 1990). 

 Durante las fases embrionaria y larvaria, tienen lugar tanto fenómenos de 

crecimiento como de desarrollo muscular. El desarrollo implica la genésis de nuevas fibras 

y su diferenciación, ya que, inicialmente son inmaduras y progresivamente adquieren las 

características de las fibras adultas.  

 En el pez pueden distinguirse tres fases de formación muscular. La primera fase da 

lugar a la formación de fibras musculares embrionarias junto con una población de 

mioblastos indiferenciados que son la fuente del crecimiento posterior. En la segunda fase 

del crecimiento, observada en la larva con saco vitelino, se distinguen zonas germinales de 

proliferación de mioblastos en los ápices dorsal y ventral de los miotomos (Veggetti et 

al.,1990; Brooks y Johnston, 1993; Rowlerson et al., 1995). Finalmente, los mioblastos 

situados entre las fibras musculares adultas se activan para generar nuevas fibras, un 

proceso que puede continuar a lo largo de la vida adulta del pez (Koumans et al., 1994; 

Johnston et al., 1995; Rowlerson et al., 1995). Los mioblastos indiferenciados observados 

a nivel ultraestructural, parecen estar constituidos por una mezcla de células precursoras 

musculares y una población de mioblastos en proliferación determinados a diferenciarse. 

Al menos en algunas especies, estos mioblastos empiezan a enclaustrarse dentro de la 

lámina basal de fibras musculares existentes durante el estadío larvario y son 

genéricamente denominados células satélites o miosatélites (Veggetti et al., 1990). 
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II-2.1. DESARROLLO MUSCULAR EN EL EMBRIÓN: MIOGÉNESIS. 

  

 Durante el período embrionario acontece la organogénesis, que incluye el 

desarrollo de la musculatura lateral. A continuación describimos de forma general los 

resultados hallados hasta ahora en diversas especies de peces, relativos a la miogénesis y la 

organización fibrilar en esta etapa.   

 

 II-2.1.1. MIOGÉNESIS . 

 

 La miogénesis de los diferentes tipos de fibras es escasamente conocida. Los 

primeros estudios en este sentido se realizaron en B. rerio (Waterman, 1969). Durante la 

fase embrionaria de esta especie (aproximadamente de 3 días), se produce un proceso 

gradual de diferenciación de los miotomos a partir de los somitos, integrados por una 

población de células mesenquimatosas que dan lugar a los miocitos. Inicialmente (24h. 

postfertilización), los miofilamentos se forman en células mononucleadas alargadas, 

próximas a la notocorda (Waterman, 1969; Van Raamsdonk et al., 1974). A las 40-45h. de 

la fertilización, tras un proceso de diferenciación en sentido mediolateral de las células 

iniciales (consideradas mioblastos), el miómero queda integrado por tres estratos fibrilares: 

una capa de células externas situadas en la superficie, una monocapa subyacente de fibras 

superficiales y un conjunto de varias capas de células profundas que ocupan el resto del 

miotomo. Waterman (1969) consideró, en base a sus resultados, que las fibras superficiales 

y profundas son diferentes desde su formación, y dan lugar a fibras adultas mediante 

mecanismos independientes. 

 Por su parte, en embriones de B. rerio, Van Raamsdonk et al. (1978) encontraron a 

las 24h. (18 somitos), una capa simple de fibras próximas a la notocorda. Tanto el perfil 

inmunológico de la miosina de estas fibras, como las del resto del miómero era similar al 

encontrado posteriormente en las fibras de la monocapa superficial. En base a esto, Van 

Raamsdonk et al. (1978) no consideran que las fibras superficiales y profundas vayan a ser 

precursoras de las fibras rojas y blancas adultas, respectivamente, sino que será a partir de 

un único tipo de fibra (“roja embrionaria”) como se originarán las futuras poblaciones 

adultas. 

 En S. trutta, Nag y Nursall (1972) encontraron que las fibras blancas internas eran 

las primeras en formarse, y el estrato superficial no queda definido hasta el estadío de vida 
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libre. Proctor et al. (1980) examinaron también el embrión de S. trutta, y encontraron que 

las fibras internas eran las primeras en contener miofibrillas bien organizadas, pero una 

monocapa superficial reconocible estaba también presente. 

 Tal y como se pone de manifiesto en estos trabajos, no hay acuerdo acerca de la 

posición de las células precursoras miogénicas específicas de cada tipo fibrilar, así como 

sobre la secuencia temporal mediante la que se generan dichos tipos de fibras. Con el fin 

de avanzar en el conocimiento de estos procesos, Devoto et al. (1996) examinaron el 

desarrollo embrionario de la musculatura axial de B. rerio y hallaron dos poblaciones de 

células precursoras: las células mediales (células adaxiales), grandes, cuboides y 

adyacentes a la notocorda, y las células laterales (presomíticas laterales), más pequeñas e 

irregulares, y separadas de la notocorda por las células adaxiales. Las células adaxiales 

comienzan a expresar las propiedades de las fibras lentas cuando están en el interior del 

miotomo. Posteriormente estas células migran a la posición superficial, a la vez que las 

células laterales comienzan a diferenciarse en fibras rápidas. Estos estudios coinciden con 

estudios previos en amniotas, que sugerían que en los mioblastos embrionarios está ya 

especificado el tipo de fibra al que se van a diferenciar (Waterman, 1969; Stockdale, 

1992). 

 Dichos autores también encontraron que una subpoblación de células adaxiales no 

migra completamente a la superficie lateral del miotomo, sino que se extiende desde la 

notocorda a la superficie lateral del somito a nivel del futuro septo horizontal. El 

comportamiento y posición de este subgrupo de células es semejante al descrito para los 

“músculos pioneros” (Hatta et al., 1991). Los músculos pioneros son una subpoblación de 

células musculares identificadas previamente en B. rerio (Felsenfeld et al., 1991), y se 

corresponden con las primeras fibras diferenciadas en esta especie próximas a la 

notocorda, alargadas y mononucleadas (Waterman, 1969; Van Raamsdonk et al., 1974, 

1978). Estas fibras desempeñan un papel morfogenético en la formación del tronco 

muscular y del septo horizontal (Hatta et al., 1991; Ekker et al., 1992). En embriones de C. 

harengus, Johnston et al. (1995, 1997) observaron también miotubos en una posición 

semejante y con una misma morfología a las fibras pioneras descritas en B. rerio. Estos 

autores consideran que constituyen una subpoblación de la presuntiva capa de fibras rojas, 

que se extiende alrededor de la circunferencia completa del tronco muscular.  

 La somitogénesis comienza en la zona rostral y procede en sentido caudal, tal y 

como ha sido establecido en los vertebrados superiores (Stockdale, 1992) y se ha 
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observado en diversas especies de peces, como en C. harengus (Johnston et al., 1995, 

1997). 

 

 

II-2.1.2. POSIBLES MECANISMOS IMPLICADOS EN LA REGULACIÓN DE LA 

MIOGÉNESIS . 

 

 La gastrulación da lugar a la formación de tres tejidos mayoritarios en los 

embriones de los peces (Figura 1a-Fig. 1a): en primer lugar, el mesodermo axial que 

originará la notocorda, que es considerada la estructura que controla el desarrollo de 

muchos otros sistemas orgánicos. En segundo lugar, el ectodermo neural, a partir del cual 

se formará el tubo neural; y en tercer lugar, el mesodermo paraxial que se segmenta 

posteriormente para formar los somitos, que darán lugar a los miómeros.  

 Otros procesos importantes acontecen durante los primeros estadíos de la 

embriogénesis. El tubo neural se diferencia en neuronas, que interactuarán con la 

notocorda para inducir la diferenciación de los somitos. En los somitos se produce una 

proliferación celular que da lugar a una población de células precursoras somíticas, que 

finalmente se diferenciarán en mioblastos y miotubos (Fig. 1b). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 1. Posibles mecanismos implicados en la regulación de la miogénesis, extraído de Johnston et al. (1996). 
a) Principales acontecimientos que caracterizan la embriogénesis. Los hechos que acontecen durante la 
embriogénesis están altamente canalizados. b) Las diferencias relativas en la tasa de división celular en el 
somito a diferentes temperaturas, afectan a la población de células precursoras finales. 
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 Los mecanismos que regulan el desarrollo inicial de los diferentes tipos de fibras 

aún no son suficientemente conocidos. No obstante, exponemos a continuación, algunos de 

los estudios realizados sobre este tema por diversos investigadores. 

 

 En primer lugar, los estudios realizados por Johnston et al. (1996) en C. harengus 

muestran que los principales acontecimientos que ocurren durante la embriogénesis, entre 

los que se incluyen la gastrulación y el desarrollo de la notocorda, el tubo neural y los 

somitos están altamente “canalizados” dentro del rango de temperatura en el que pueden 

eclosionar los huevos de esta especie (entre 4 y 15-17 ºC). De esta forma, aunque todos los 

órganos aceleran su desarrollo a altas temperaturas, el desarrollo de los órganos 

primordiales transcurre de forma coordinada o sincrónica, de tal modo que tiene lugar a un 

punto equivalente del desarrollo entre la fertilización y la eclosión. Así, por ejemplo, 

dentro del rango de temperaturas indicado, no se observan diferencias relativas (o desfases) 

en las estructuras identificables en el tubo neural para un estadío de desarrollo embrionario 

dado (número concreto de somito). 

 Estos hechos ponen de manifiesto que debe existir una fuerte selección de 

mecanismos reguladores encargados de desarrollar de forma coordinada estas estructuras, 

de tal forma que, fuera del rango de temperaturas indicado, estos mecanismos se 

desacoplan impidiendo el desarrollo normal del embrión y su supervivencia (Johnston et 

al., 1996).  

 Por otra parte, otros caracteres del desarrollo embrionario no muestran la 

canalización o sincronización descrita para los órganos principales, sino que exhiben 

diferente sensibilidad a la temperatura, dentro del rango de temperaturas indicado. Entre 

ellos se incluye la duración de la miogénesis, el número de miotubos y de fibras 

musculares que se forman, así como el número de células ultraestructuralmente semejantes 

a los mioblastos (Johnston, 1993). Así, en embriones de C. harengus, se ha observado que, 

variaciones de la temperatura (dentro del rango de temperaturas en el que las larvas pueden 

eclosionar) provocan diferencias relativas en la tasa de división de las células precursoras 

somíticas, lo que afecta al número final de dichas células.  

 En consecuencia, la temperatura puede desacoplar la miogénesis y el desarrollo 

neuronal motor con respecto a la formación de los somitos y otros elementos del sistema 

nervioso. Los efectos de la temperatura sobre el tiempo relativo de desarrollo de estas 

estructuras pueden influir en el grado de mortalidad de las larvas, pero aún se requieren 

rigurosos experimentos para profundizar en esta idea (Johnston et al., 1996). Estos estudios 
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son muy necesarios porque habitualmente muy pocas larvas de peces marinos llegan a 

adultos, normalmente menos del 0.1 % (Ferron y Legget, 1994), por lo que, toda mejora en 

dicho porcentaje es de gran relevancia en acuicultura.  

 Según los precedentes descritos, Johnston et al. (1996) han planteado una serie de 

hipótesis para explicar el efecto de la temperatura sobre el número de fibras y su grado de 

diferenciación a la eclosión de los teleósteos. Por un lado, la temperatura es capaz de 

actuar de forma diferencial sobre la tasa de división de la población de células precursoras 

somíticas, lo que influye en el número de fibras del miotomo (Fig. 1b); por otra parte, la 

temperatura puede influir sobre los mecanismos que producen las señales necesarias para 

la diferenciación de los mioblastos y el establecimiento de sus diferentes poblaciones (Fig. 

1a). No obstante, según estos autores, la hipótesis de que la temperatura de incubación es 

capaz de alterar el número de células precursoras musculares en C. harengus, y con ello, el 

número de fibras musculares del miotomo a la eclosión, se establece asumiendo algunos 

puntos críticos que deben ser comprobados. Así, hay que cuestionarse, por ejemplo, si el 

método de identificación de las células precursoras musculares mediante microscopía 

electrónica es suficientemente inequívoco. De hecho, existen células con características 

ultraestructurales semejantes a los mioblastos, entre las que se incluyen las células 

precursoras musculares, mioblastos en proceso de diferenciación terminal, y otras células 

diferentes de las células precursoras musculares, que pueden alterar los contajes celulares 

experimentales.  

 Asímismo, es necesaria una investigación más exhaustiva para caracterizar los 

factores de transcripción que intervienen en la regulación de la miogénesis (como por 

ejemplo myoD, proteína que forma parte de la familia miogénica “basic helix- loop-helix”, 

bHLH, la cual desempeña un papel primordial en la regulación de la miogénesis). En este 

sentido, ya se ha demostrado que, mediante tratamiento de fibroblastos con myoD se 

consigue una síntesis de proteínas miofibrilares, si bien no la formación de miotubos. 

 

 En la misma línea que los resultados expuestos anteriormente, Devoto et al. (1996) 

han propuesto que algunos tejidos embrionarios y factores de crecimiento actúan sobre el 

somito e intervienen en la miogénesis. La notocorda es capaz de inducir y controlar 

algunos tipos celulares en amniotas, anfibios y teleósteos, incluyendo las células de la 

placa basal, las neuronas motoras en la médula espinal, el esclerotomo y células 

precursoras musculares del somito (Brand Saberi et al., 1993; Halpern et al., 1993; 

Pourquié et al., 1993, citados por Devoto et al., 1996). La molécula señalizadora Sonic 
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Hedgehog (Shh) ejecuta algunas de estas propiedades de la notocorda: las células 

adaxiales, están destinadas a convertirse en mioblastos de músculo lento, bajo la influencia 

de dicha glicoproteína secretada a partir de la notocorda (Blagden et al., 1997, citados por 

Kobiyama et al., 1998). Por otro lado, la superficie del ectodermo, el tubo neural y la placa 

lateral son reguladores potenciales de la miogénesis en el pollo y el ratón (Pourquié et al., 

1995, citados por Devoto et al., 1996), y así, miembros de la familia de proteínas Wnt 

pueden regular la miogénesis a partir del tubo neural (Munsterberg et al., 1995), mientras 

que el grupo BMP4 la regula desde la placa lateral (Pourquié et al., 1996). 

 

 Según estos resultados, parece que el medio ambiente celular en el que se 

encuentran las células precursoras musculares de las fibras lentas y rápidas puede 

desempeñar un papel determinante en el establecimiento de los diferentes tipos fibrilares. 

Antes de su migración radial, las células adaxiales están inmediatamente adyacentes a la 

notocorda, mientras que las células presomíticas están junto a la superficie del ectodermo. 

Interacciones entre la notocorda y el mesodermo paraxial, o entre la superficie del 

ectodermo y el mesodermo paraxial, parece que están involucradas en el desarrollo de la 

identidad celular (Devoto et al., 1996). 

 

 

II-2.2. DESARROLLO Y CRECIMIENTO MUSCULAR DURANTE EL PERÍODO 

LARVARIO. 

 

 Desde la eclosión hasta el final de la metamorfosis larvaria, acontecen cambios en 

la respiración, y en el comportamiento natatorio y alimentario de la larva, que van 

asociados a la aparición y maduración de los tres estratos musculares definitivos: músculos 

rojo, blanco y rosa.  

 A continuación, exponemos las principales investigaciones sobre los procesos de 

desarrollo y crecimiento de la musculatura lateral. Nos referiremos en primer lugar a las 

células miogénicas, y posteriormente a los tipos de fibras a la eclosión, incluyendo las 

células externas. Finalmente se describen los mecanismos de crecimiento muscular y las 

diferentes transiciones miosínicas de las fibras musculares durante su desarrollo. 
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 II-2.2.1. CÉLULAS MIOGÉNICAS. 

 

 El desarrollo y crecimiento muscular depende de la actividad de las células 

miogénicas existentes en los períodos embrionario, larvario y postlarvario.  

 En todas las especies de peces estudiadas, la mayoría de fibras musculares 

embrionarias surgen de la fusión de algunos mioblastos para formar fibras musculares 

multinucleadas (Waterman, 1969; Nag y Nursall, 1972; Van Raamskonk et al., 1978). Los 

tipos de fibras musculares embrionarias rojas y blancas pueden ser distinguidas en base a 

sus características morfológicas (Waterman, 1969; Vieira y Johnston, 1992), histoquímicas 

(Van Raamskonk et al., 1978; Batty, 1984) e inmunocitoquímicas (Mascarello et al., 

1995).  

 La terminología que se aplica a estas células varía según los autores y las técnicas 

de estudio empleadas. En base a sus características morfológicas, observadas con el 

microscopio electrónico, se denomina presuntivo mioblasto a la célula parcialmente 

diferenciada, con alta actividad mitótica, e indistinguible de las células del mesénquima. 

Las células postmitóticas, que adquieren una forma fusiforme y comienzan a fabricar 

proteínas musculares específicas, son llamadas mioblastos, que, a su vez, se fusionan 

formando miotubos (Waterman, 1969; Holzer, 1970; Fishman, 1972; Schattenberg, 1973; 

Turner, 1978; Veggetti et al., 1990).  

 En general, el término mioblasto se aplica a todas las células musculares 

precursoras mononucleadas; tales mioblastos tienen capacidad de migración, proliferación 

y fusión (Feldman y Stockdale, 1992). Dado que se describen sucesivas fases de formación 

de nuevas fibras musculares, en los vertebrados superiores se distinguen mioblastos 

embrionarios (que se fusionan formando miotubos primarios), mioblastos fetales (que se 

fusionan en miotubos secundarios) y mioblastos adultos (miocitosatelocitos, células 

miosatélites o células satélites), que aparecen al final de la vida fetal y son responsables 

de la adición de núcleos musculares durante el crecimiento hipertrófico (Feldman y 

Stockdale, 1992) y la regeneración de las fibras musculares (Campion, 1984). Las células 

miosatélites fueron definidas por Mauro (1961), y están situadas entre el sarcolema y la 

lámina basal de fibras musculares completamente diferenciadas. Contienen un núcleo 

heterocromático y una pequeña cantidad de citoplasma que, con la excepción de algunos 

ribosomas libres y polisomas, contiene pocas organelas. Las células miosatélites que están 

aún presentes bajo la lámina basal pero contienen miofilamentos, son llamadas fibras 

miosatélites (Takahama et al., 1984).  
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 En los vertebrados superiores, las primeras fibras musculares formadas (miotubos 

primarios) sirven como soporte esencial, alrededor del cual, se desarrollan los miotubos 

secundarios (Ontell y Kozeka, 1984; Ashby et al., 1993). Como resultado, las fibras 

musculares procedentes de diferentes generaciones de miotubos se encuentran 

entremezcladas en el músculo adulto. Por el contrario, en los teleósteos , el crecimiento del 

miotomo acontece por diferentes mecanismos que se suceden a lo largo de la vida 

embrionaria, larvaria y postlarvaria (Stoiber y Sänger, 1996). En el embrión, el miotomo lo 

constituyen fibras musculares derivadas directamente de células precursoras somíticas. 

Poco después de la eclosión, se describe un crecimiento aposicional del miotomo por 

diferenciación de células precursoras localizadas en la periferia. De este modo, las nuevas 

fibras producidas permanecen juntas dispuestas sobre las fibras que se formaron durante la 

vida embrionaria (Veggetti et al., 1990; Brooks y Johnston, 1993; Koumans y Akster, 

1995). Además, en los teleósteos de gran tamaño, tiene lugar un tercer mecanismo de 

crecimiento hiperplásico, por el cual muchas de las células precursoras (mioblastos 

presuntivos) de la periferia, migran hacia el interior del miotomo a través de los mioseptos 

(Stoiber y Sänger, 1996). Así, aparecen pequeñas fibras alrededor de las fibras maduras de 

mayor diámetro, dando la apariencia de mosaico; y, a nivel del septo transverso, se 

constituye una zona de génesis de nuevas fibras entre los músculos rojo y blanco 

(Weatherley et al., 1979; Carpene y Veggetti, 1981; Stickland, 1983; Romanello et al., 

1987; Talesara y Urfi, 1987; Scapolo et al., 1988; Veggetti et al., 1990). 

 Como consecuencia del tercero de los mecanismos enunciados, los estadíos 

larvarios de la mayoría de especies de peces estudiadas, incluyendo D. labrax (Veggetti et 

al., 1990), C. harengus (Johnston, 1993) y varias especies de ciprínidos (Stoiber y Sänger, 

1996) poseen mioblastos libres indiferenciados dispersados entre las fibras musculares. 

Posteriormente, en los estadíos juveniles y adultos, se observan las células satélites (Nag y 

Nursal, 1972; Koumans et al., 1990; Veggetti et al., 1990). Los estudios sobre células 

miosatélites en teleósteos son escasos (Powell et al., 1989; Koumans et al., 1990, 1991), 

pero en el pez, esas células probablemente contribuyen a adicionar núcleos a las fibras en 

crecimiento (hipertrofia), además de dar lugar directamente a nuevas fibras (Nag y Nursal, 

1972; Rowlerson et al., 1985, Koumans et al., 1990; Veggetti et al., 1990). En D. labrax, 

se han observado células satélites enclaustradas dentro de la lámina basal de las fibras 

musculares a los 40-65 días (13-20 mm. de longitud) (Veggetti et al., 1990; López-Albors, 

1994). 
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 Estudios en vivo sobre el comportamiento de los mioblastos durante el crecimiento 

de las ratas (Shultz, 1996), sugieren que las células satélites pueden ser divididas en 2 

categorías: aproximadamente el 80% de las células satélites se dividían con un ciclo celular 

de 32 horas, mientras que el 20% restante se dividía más lentamente, constituyendo células 

de reserva. Se ha sugerido que esas células de reserva se corresponden con las células 

precursoras capaces de generar mionúcleos mediante divisiones asimétricas, para generar 

una rápida proliferación de células productoras dirigidas a diferenciarse, así como un 

reemplazamiento de células precursoras. 

 Por otro lado, Koumans et al. (1994) estudiaron los núcleos de células miosatélites 

de los músculos rojo y blanco de C. carpio a lo largo de su desarrollo, y encontraron 

evidencias indirectas que indicaban que las células miosatélites pueden no ser la única 

fuente de núcleos para las fibras musculares durante el crecimiento hipertrófico. Dichos 

autores encontraron en C. carpio, células semejantes ultraestructuralmente a las células 

satélites, situadas fuera de la lámina basal. Esas observaciones sugieren que, al menos en 

los teleósteos, pueden existir células miogénicas situadas fuera de la lámina basal, 

involucradas también en el aporte de núcleos para el crecimiento hipertrófico. 

 En algunos mugílidos, las fibras pequeñas del mosaico del músculo blanco, son 

histoquímica y electroforéticamente idénticas a las más grandes. Como esos peces también 

muestran una escasez (o a menudo ausencia) de células miosatélites, el “splitting” 

(rajamiento) de las fibras adultas podría ser un mecanismo de hiperplasia del músculo 

blanco en esos peces (Scapolo et al., 1984; Romanello et al., 1987). No obstante, aunque el 

rajamiento pueda ser el mecanismo de formación de nuevas fibras musculares en algunas 

especies de peces, esto no aporta solución al problema del origen de los núcleos fibrilares 

musculares adicionales en la hipertrofia casi continua de las fibras del músculo blanco, por 

lo que otras células no satélites pueden estar presentes, tal y como evidenciaron Koumans 

et al. (1994). 

 A pesar de todas las posibilidades apuntadas, actualmente la mayoría de 

investigadores consideran a las células miosatélites como la principal fuente de células 

implicadas en la hiperplasia muscular después de la eclosión. 

 

 La Fig. 2 muestra un posible modelo de mecanismo que explica la base celular por 

la que tiene lugar el crecimiento muscular de los peces (Johnston, 1999). Las células 

precursoras musculares pueden estar en fase de reposo celular (Go) o activadas. Estas 

últimas experimentan divisiones asimétricas que permiten, por un lado, regenerar las 
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células precursoras originales, y por otro, dar lugar a las “células productoras”. Las células 

productoras son mioblastos en proliferación determinados a diferenciarse. Estas células 

realizan un número limitado de divisiones, que está controlado por un balance entre señales 

de proliferación y de diferenciación. Estos mioblastos son absorbidos por las fibras 

musculares existentes para mantener la ratio núcleo/citoplasma a un nivel relativamente 

constante durante el crecimiento hipertrófico, o bien, se fusionan sobre la superficie de 

fibras existentes formando un miotubo que evoluciona hacia la formación de nuevas fibras 

musculares. Se desconoce si hay líneas de mioblastos responsables del crecimiento 

hipertrófico y de la hiperplasia fibrilar, o si se trata de una población simple de mioblastos, 

que está bajo el control de señales locales procedentes de fibras musculares que rodean los 

tejidos.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 2. Base celular por la que tiene lugar el crecimiento muscular de los peces (Johnston, 1999). 
 

 

 En base a este modelo, Johnston (1999) propone algunas explicaciones por las que 

el crecimiento muscular podría ser regulado bajo diferentes regímenes de alimentación o 

condiciones medioambientales, que podrían actuar modificando la duración del ciclo 

celular de las células productoras y/o el número de divisiones de las células productoras 
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antes de su diferenciación terminal, alterando el balance entre señales de proliferación y 

diferenciación. 

 

 De este modo, la identidad de los mioblastos de desarrollo tardío, no está 

generalmente establecida, tal y como han propuesto otros autores (Hoh y Hughes, 1988; 

Hughes y Blau, 1992), sino que puede verse influida por diversos factores. Así, factores 

externos como la temperatura, luz, niveles de oxígeno, la alimentación y la natación 

pueden interactuar con el genotipo, provocando variaciones en la tasa de crecimiento 

muscular (Johnston, 1999). 

 

 

 II-2.2.2. CÉLULAS EXTERNAS. 

 

  En embriones de B. rerio, Waterman (1969) observó unas células a modo de un 

epitelio, que cubría la monocapa de las fibras superficiales, pero a la eclosión estas células 

ya no estaban presentes. Waterman (1969) considera que esas células participan 

principalmente en la constitución del dermomiotomo del somito, aunque no excluye que 

puedan contribuir a formar el músculo rojo superficial. En el embrión de C. harengus, 

Johnston (1993) observó también una capa de células externas situada bajo la piel, que 

desaparecía a la eclosión. Dada la ausencia de filamentos contráctiles, Johnston (1993) no 

considera a estas células como fuente de fibras superficiales. Otros autores (López-Albors 

et al., 1998) estudiaron las células externas en larvas de S. aurata y D. labrax, y 

encontraron que éstas, además de no contener miofilamentos, están orientadas 

verticalmente con respecto al eje longitudinal de las fibras rojas y blancas y no exhiben 

actividad mitótica, por lo que consideraron que no están implicadas en el crecimiento del 

miotomo. 

 Sin embargo, Veggetti et al. (1990) y Ramírez-Zarzosa et al. (1995) consideran que 

las células externas, observadas sobre la monocapa de fibras rojas de larvas de D. labrax y 

S. aurata, se diferencian en mioblastos, los cuales contribuirán a la formación de las fibras 

musculares rojas.  
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 II-2.2.3. TIPOS DE FIBRAS A LA ECLOSIÓN. 

 

 El desarrollo de la musculatura lateral está directamente relacionado con los tipos 

de fibras que integran el miotomo a la eclosión. 

 Se ha observado una gran diversidad en los patrones de desarrollo fibrilar del 

miotomo a la eclosión. Esto parece estar relacionado con el tamaño, madurez y capacidad 

locomotora de la larva en este momento (Waterman, 1969; Van Raamsdonk et al., 1978; 

Veggetti et al., 1990). No obstante, en general, en el embrión y en la larva con saco 

vitelino, se desarrollan dos zonas musculares: músculo interno blanco y músculo 

superficial rojo (Waterman, 1969; Nag y Nursall, 1972).  

 En B. rerio y otros ciprínidos (Talesara y Urfi, 1987; El-Fiky y Wieser, 1988), C. 

harengus (Batty, 1984), y P. reticulata (Veggetti et al., 1993), ambas zonas están bien 

desarrolladas a la eclosión. En O. mykiss (Nag y Nursall, 1972) y S. trutta (Proctor et al., 

1980) el músculo blanco interno está bien desarrollado, pero la capa roja superficial 

todavía posee células miogénicas indiferenciadas.  

 La solla, Pleuronectes platessa L., que eclosiona con 6.5-7.8mm. contiene una capa 

simple de fibras superficiales de pequeño diámetro rodeando una masa interna de fibras de 

mayor diámetro (Brooks y Johnston, 1993). Ambos tipos fibrilares contienen miofibrillas 

maduras y un retículo sarcoplásmico extenso. Sin embargo, en larvas de pargo, Pagrus 

major, que eclosionan con 2.1mm., los miotomos contienen una capa de mioblastos 

indiferenciados cubriendo las fibras musculares internas (Matsuoka y Iwai, 1984). La capa 

superficial de mioblastos sólo se diferencia y comienza a sintetizar miofibrillas cuando la 

larva alcanza 2.9 mm.   

 Los miotomos de la anchoa del norte, Engraulis mordax L., contienen dos capas de 

fibras musculares oblicuas a la eclosión, y las fibras musculares internas y superficiales no 

se diferencian hasta que alcanzan una longitud de 35-40mm. y 67mm. respectivamente 

(O´Connell, 1981). Sin embargo, la diferenciación muscular del salmón Atlántico, Salmo 

salar, es muy avanzada a la eclosión, que tiene lugar con 35mm., después de 90 días a 2 

ºC, y con las agallas relativamente bien desarrolladas (Brooks y Johnston, 1993). 

 D. labrax eclosiona con 3mm., y la miofibrillogénesis está incompleta todavía en 

las fibras blancas (Veggetti et al., 1990). Por su parte, las fibras rojas sólo están 

diferenciadas a nivel del septo horizontal. Ramírez-Zarzosa et al. (1995) y López-Albors et 

al. (1998) encontraron en D. labrax y S. aurata a la eclosión, dos tipos de fibras 

diferenciables: unas formaban la capa superficial y otras el músculo blanco interno. En S. 



Revisión bibliográfica 
 

 39 

aurata, Mascarello et al. (1995) observaron que, a la eclosión, la capa interna estaba 

formada por varias capas de fibras cerca de la apertura anal, siendo progresivamente más 

delgada, desapareciendo completamente en el miotomo más caudal, que parece contener 

sólo una monocapa superficial completa. 

 

 La densidad de volumen mitocondrial y miofibrilar de las fibras a la eclosión 

también varía ampliamente entre especies. En larvas de P. platessa recién eclosionadas 

(Brooks y Johnston, 1993), la densidad de volumen mitocondrial de las fibras superficiales 

e internas fue menor que en C. harengus en las mismas condiciones de temperatura (Vieira 

y Johnston, 1992). Esto fue atribuido al mayor nivel de actividad natatoria espontánea de la 

larva de C. harengus frente a la larva de P. platessa que, inicialmente es menos activa 

pasando largos períodos flotando sin moverse en la columna de agua (Brooks y Johnston, 

1993). 

 

 

II-2.2.4. MECANISMOS DE CRECIMIENTO LARVARIO: HIPERTROFIA, HIPERPLASIA 

Y ZONAS DE PROLIFERACIÓN DE MIOBLASTOS. 

 

 El crecimiento muscular tiene lugar por hipertrofia e hiperplasia fibrilares. La 

intensidad y/o alternancia de ambos mecanismos varía a lo largo del desarrollo larvario, en 

función de diversos aspectos, tales como las particularidades de cada especie, la 

alimentación y la interrelación de factores externos, como la temperatura, fotoperíodo, etc. 

Se exponen a continuación algunos de los resultados hallados sobre la dinámica de 

crecimiento de diversas especies de teleósteos, a lo largo de su etapa larvaria. 

 Durante la fase prelarvaria de P. major (Matsuoka, 1984), el número de fibras 

blancas permanecía constante, pero su área transversal fibrilar aumentó gradualmente. De 

igual forma, al comienzo de la fase larvaria de C. harengus (Johnston, 1993; Johnston et 

al., 1995, 1998) y el rodaballo, Scophtalmus maximus (L.), (Gibson y Johnston, 1995), el 

músculo blanco interno crece por hipertrofia de las fibras existentes.  

 En D. labrax recién eclosionada (Veggetti et al., 1990) se observan agrupaciones de 

mioblastos en los extremos epi e hipoaxiales. A los 10 días aumenta el diámetro y la 

madurez de las fibras presentes a la eclosión y se aprecia un aumento de la hiperplasia 

fibrilar en los extremos apicales del miotomo. En P. platessa dichas zonas germinales 

aparecen en larvas de una semana (Brooks y Johnston, 1993). En P. reticulata el 
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crecimiento tiene lugar tanto por hipertrofia como por hiperplasia fibrilares desde los 3 a 

los 10 días (Veggetti et al., 1993).  

  En S. salar, Nathanailides et al. (1995a) encontraron que el crecimiento inicial 

desde la eclosión al inicio de la alimentación fue principalmente debido a la hipertrofia. 

Sin embargo, Johnston y Mclay (1997) encontraron en esta especie una gran generación de 

fibras en este período. En S. aurata recién eclosionada, Rowlerson et al. (1995) hallaron un 

bajo porcentaje de fibras de pequeño diámetro (<5µm) en el músculo blanco. Tras la 

primera semana de vida, dichos ejemplares de S. aurata presentaron una hipertrofia 

gradual de sus fibras y una intensa hiperplasia.  

 Por tanto, tras la eclosión, la hiperplasia fibrilar se inicia en diferentes momentos 

según la especie, y, en general, juega un papel más importante en especies que alcanzan un 

mayor tamaño de adulto, fundamentalmente en las fases de rápido crecimiento (Weatherley 

et al., 1979; Carpene y Veggetti, 1981; Romanello et al., 1987). Por el contrario, en 

especies de pequeño tamaño, como P. reticulata, la hiperplasia está restringida sólo a los 

períodos perinatales. 

 Las fibras de nueva generación observadas en las diferentes especies se originan 

inicialmente a partir de mioblastos situados en los extremos epi- e hipoaxiales del miotomo 

y en el septo horizontal (aunque en especies como P. reticulata, la hiperplasia queda 

confinada sólo en los extremos epi e hipoaxiales).  

 Progresivamente, las células miogénicas del septo horizontal se extienden hasta las 

zonas apicales a lo largo de la estrecha zona situada en el límite entre los músculos blanco 

y rojo. Dichas células, situadas bajo la monocapa superficial, parecen transformarse en 

fibras blancas durante la fase larvaria, tal como ha sido sugerido en D. labrax (Veggeti et 

al., 1990) y S. aurata (Rowlerson et al., 1995). Por su parte, López-Albors et al. (1998), 

encontraron en ambas especies (D. labrax y S. aurata) que, en la periferia del miotomo y 

en los septos horizontal y transverso, las células miogénicas (presuntivos mioblastos y 

mioblastos) parecían estar asociadas con la presencia de los tejidos nervioso y conectivo 

(mesénquima). Los presuntivos mioblastos estaban situados en la parte exterior del 

miotomo, mientras la madurez y el diámetro de los mioblastos se incrementaba 

progresivamente hacia la parte más interna del miotomo. Estos resultados complementan el 

modelo aposicional del crecimiento hiperplásico propuesto por Rowlerson et al. (1995) y 

Stoiber y Sänger (1996), que ocurre en los primeros estadíos larvarios (hasta las 4 semanas 

en S. aurata y D. labrax).  
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 Posteriormente, la activación de las células miosatélites será el mecanismo 

responsable del crecimiento hiperplásico e hipertrófico (Scapolo et al., 1988; Veggetti et 

al., 1990; López-Albors et al., 1998): el primero por produción de nuevos mioblastos 

entremezclados entre las fibras musculares adultas; y el último por aporte de nuevos 

núcleos a ellas. La aparición de fibras pequeñas junto a fibras grandes a través del espesor 

del miotomo es lo que confiere la apariencia de mosaico al músculo blanco. 

 En la fase postlarvaria, la zona proliferativa observada bajo la monocapa de 

músculo rojo de S. aurata comienza a producir fibras lentas en su cara superficial 

(Rowlerson et al., 1995). En D. labrax, Scapolo et al. (1988) y Veggetti et al. (1990) 

sugieren que dichas fibras pueden dar lugar a las fibras rosas tras la metamorfosis larvaria, 

tal como se ha propuesto en B. rerio (Waterman, 1969; Van Raamsdonk et al., 1982).  

 

 

II-2.2.5. TRANSICIONES MIOSÍNICAS DURANTE EL DESARROLLO DE LAS FIBRAS 

MUSCULARES . PROPIEDADES INMUNOHISTOQUÍMICAS.  

 

 Tal y como ha sido demostrado, existen diferentes isoformas de miosina que 

pueden ser identificadas por su perfil histoquímico y su reactividad frente a anticuerpos  

específicos (Mascarello et al., 1984; Rowlerson et al., 1985; Scapolo y Rowlerson, 1987).  

 La miogénesis ocurre en dos estadíos principales, y las fibras producidas muestran 

secuencias características de expresión de cada isoforma miosínica durante el curso de su 

desarrollo (Narusawa et al., 1987; Stockdale y Miller, 1987; Hoh, 1991; Page et al., 1992; 

Stockdale, 1992; Hughes et al., 1993; Miller et al., 1993; Russell et al., 1993). Así, en el 

músculo esquelético de vertebrados superiores, las isoformas de miosina que caracterizan 

los diferentes tipos fibrilares en el músculo adulto son precedidas por isoformas propias del 

desarrollo (embrionaria y fetal/neonatal/perinatal), que pueden ser identificadas bioquímica 

e inmunohistoquímicamente (Whalen et al., 1981; Bandmann et al., 1982; Crow y 

Stockdale, 1986; Weydert, 1988). En los teleósteos la expresión de isoformas adultas de 

miosina en los músculos rojo, rosa y blanco son precedidas igualmente por isoformas 

“embrionarias y larvarias” durante el desarrollo (Van Raamsdonk et al., 1978; Scapolo et 

al., 1988; Martínez et al., 1991; Focant et al., 1992; Crockford y Johnston, 1993; Veggetti 

et al., 1993; Johnston, 1994; Johnston y Horne, 1994). 

 Las propiedades mecánicas de las fibras musculares pueden modificarse mediante 

el cambio de todas o algunas de las isoformas miosínicas que presentan, dando un espectro 
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completo de tipos de fibras que puede abarcar desde fibras puramente rápidas a fibras 

puramente lentas (Crockford y Johnston, 1993). La natación va cambiando 

progresivamente a lo largo del desarrollo larvario, y la expresión secuencial de las 

isoformas de miosina específicas del desarrollo se relacionada con cambios en los 

requerimientos funcionales del músculo a medida que el pez crece. En C. harengus, la 

transición de tipos de fibras larvarias a adultas, coincide con el desarrollo de agallas 

funcionales (De Silva, 1974), y un pronunciado cambio en el comportamiento natatorio 

(Batty, 1984; Blaxter, 1988, citado por Kamler, 1992).  

 Scapolo et al. (1988), mediante la aplicacion de técnicas inmunohistoquímicas, 

estudiaron el desarrollo de la musculatura lateral en D. labrax : a la eclosión, los miotomos 

poseen fibras internas y superficiales, que se corresponden con los presuntivos músculos 

blanco y rojo adultos, respectivamente. Inicialmente, las fibras superficiales larvarias 

reaccionan frente a anticuerpos de miosina lenta y rápida, pero estos autores no lo 

atribuyen a la presencia simultánea de ambas isoformas de miosina, dado que dichas fibras 

no presentan actividad mATPásica (característica de las miosinas adultas blancas y rojas). 

Ellos sugieren que dichas fibras contienen un tipo de miosina (LR1), análoga a las formas 

embrionarias encontradas en otros músculos de vertebrados. Por otra parte, las fibras 

blancas a la eclosión muestran un patrón de reactividad similar al de las fibras 

superficiales, pero menos pronunciado, indicando esto la presencia de una isoforma de 

miosina diferente (L1W). A los 28 días, las fibras del músculo blanco reaccionan 

únicamente frente a suero de miosina rápida, lo que se corresponde con una nueva 

isoforma (L2W). En este estadío, las fibras rojas muestran también una transición a una 

nueva isoforma (L2R), que reacciona sólo frente a suero de miosina lenta, pero en este 

caso, dicha transición es gradual, comenzando en las fibras del septo transverso y 

extendiéndose posteriormente hacia los extremos epi- e hipoaxial. Finalmente, las fibras 

rojas (entre los 80 días y los 8 meses) y blancas (a los 20 meses) adquieren su patrón 

definitivo (AR y AW, respectivamente), con inmunorreactividad y actividad mATPasa 

típicas de los peces adultos. Las fibras rosas aparecen entre los 60-80 días y adquieren su 

perfil histo e inmunohistoquímico más rápidamente que las fibras blancas y rojas.  

 Ramírez-Zarzosa et al. (1995) estudiaron el desarrollo larvario de la musculatura 

lateral en S. aurata y D. labrax, y encontraron a la eclosión dos tipos diferentes de fibras: 

fibras con alta actividad mATPasa (alcalino y ácidoestable), que forman el presuntivo rojo, 

y fibras con baja actividad mATPasa, parcialmente alcalinoestables y ácidolábiles, que 

constituyen el presuntivo blanco. La detección de fibras con alta actividad mATPasa en el 
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miotomo superficial puede corresponderse, según estos autores, a la coexpresión de una 

miosina rápida y lenta, o a la existencia de un tipo de miosina neonatal o embriogénica, 

como se describió en mamíferos (Whalen et al., 1981), y como sugirieron Scapolo et al. 

(1988). A partir de los 25-30 días, Ramírez-Zarzosa et al. (1995) detectan un aumento 

gradual en el número y tamaño de las fibras superficiales, especialmente a nivel del septo 

horizontal, para formar una capa con 3-4 estratos celulares. En adición a las fibras con alta 

actividad mATPasa, describen otras fibras con moderada y baja actividad mATPasa (fibras 

rojas adultas), lo que sugiere que hay un reemplazo de miosina embrionaria o neonatal por 

la definitiva miosina adulta, como se describe en mamíferos (Whalen et al., 1981) y aves 

(Benfield et al., 1983; Lowey et al., 1983), y como describieron Scapolo et al. (1988). 

 Las fibras del músculo presuntivo blanco inicial halladas a la eclosión por Ramírez-

Zarzosa et al. (1995), ya presentaban las mismas características histoquímicas de las fibras 

blancas adultas (baja actividad mATPasa), por lo que debían poseer la miosina adulta. Este 

hecho contrasta con los resultados hallados por Scapolo et al. (1988) en el músculo blanco 

de D. labrax, el cual no presentó actividad mATPasa hasta los 20 meses. El músculo rosa 

de D. labrax y S. aurata (Ramírez-Zarzosa et al., 1995) fue detectado al final de la vida 

larvaria (60-80 días) por su actividad oxidativa (NADH).  

 Mascarello et al. (1995) estudiaron el desarrollo de la musculatura lateral en S. 

aurata, y encontraron similares resultados a los hallados por Ramírez-Zarzosa et al. (1995) 

en esta especie. Así, a la eclosión distinguen sólo dos tipos de fibras: unas en la capa 

interna del miotomo, con una actividad mATPasa e inmunorreactividad semejante a las 

fibras adultas blancas rápidas; y las otras en la monocapa superficial, con diferente perfil 

mATPásico e inmunológico al de las fibras rojas adultas. Las fibras de la monocapa 

presentan fuerte alcalinoestabilidad y reacción positiva frente a suero anti miosina rápida. 

A los 6 días, aparecen las primeras fibras lentas en el septo horizontal, en la superficie 

medial de la línea lateral. Tras la fase larvaria su número es suficiente como para formar 

una capa muscular continua de fibras lentas, extendiéndose hacia las regiones apicales de 

los miotomos. En opinión de estos autores esto se debe, en parte, a la transformación de las 

fibras de la monocapa en fibras lentas (a los 100 días), pero principalmente, a la formación 

de nuevas fibras (a los 60 días). Ambos fenómenos se producen próximos a la línea lateral 

y también a lo largo de la superficie interna de la monocapa superficial, extendiéndose 

hacia los extremos del miotomo. Las primeras fibras rosas se describen a los 46 días. Así, 

los 3 tipos principales de fibras adultas aparecen al final de la vida larvaria, antes del 
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comienzo de la fase postlarvaria hiperplásica, cuando las nuevas fibras son formadas entre 

las fibras blancas rápidas.  

 López-Albors et al. (1998) estudiaron el perfil histoquímico de S. aurata y D. 

labrax y hallaron similares resultados a los encontrados por Mascarello et al. (1995) y 

Ramírez-Zarzosa et al. (1995). Las diferencias encontradas por López-Albors et al. (1998) 

entre S. aurata y D. labrax estuvieron relacionadas con la actividad mATPasa de las fibras 

rojas. En D. labrax, la actividad mATPasa de todas las fibras rojas cambió 

progresivamente de alta a baja (tras la aplicación de preincubaciones ácidas y alcalinas), al 

final del estadío larvario (50-60 días). En este estadío, en S. aurata, sólo un pequeño grupo 

de nuevas fibras rojas, localizadas bajo las fibras superficiales a nivel de la línea lateral, y 

observadas desde la eclosión, manifiesta baja actividad mATPasa. Esas fibras, 

progresivamente, se extienden hacia los límites epi e hipoaxiales, mientras que las fibras 

superficiales rojas no adoptan su perfil mATPásico adulto hasta los 120 días. 

 En otras especies, como B. rerio (Van Raamsdonk et al., 1982) y P. reticulata 

(Veggetti et al., 1993), de pequeño tamaño y que maduran muy pronto, el perfil 

inmunohistoquímico de sus fibras larvarias adquiere rápidamente las características propias 

de las fibras adultas. 

 

 Las diferencias observadas entre especies en la expresión de las isoformas de 

miosina, pueden ser atribuidas a los diferentes mecanismos de crecimiento, relacionados 

con el tamaño corporal (Veggetti et al., 1993). En especies que alcanzan un gran tamaño, 

como D. labrax, S. aurata, A. anguilla, etc., las isoformas de miosina larvarias tardan más 

tiempo en transformarse, y la hiperplasia es más importante que en especies como P. 

reticulata o B. rerio, donde el crecimiento es fundamentalmente por hipertrofia y la 

madurez fibrilar es muy rápida (Benfield et al., 1983; Lowey et al., 1983; Veggetti et al., 

1993). 

 

 

II-2.3. DINÁMICA DE CRECIMIENTO MUSCULAR EN LA FASE POSTLARVARIA.  

 

 En los peces que alcanzan un gran tamaño durante la fase adulta, a la fase 

embrionaria y larvaria del crecimiento muscular, prosigue una segunda fase de crecimiento 

durante el período postlarvario (Weatherley y Gill, 1981; Weatherley et al., 1988). 
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Finalizada la metamorfosis larvaria, en el músculo blanco se generan fibras alrededor y en 

estrecho contacto con las fibras maduras de largo diámetro, dando al músculo una 

apariencia de mosaico en su sección transversal. La expresión miosínica en esas nuevas 

fibras muestra notables variaciones interespecíficas (Carpene y Veggetti, 1981; Rowlerson 

et al., 1985; Romanello et al., 1987; Scapolo et al., 1988; Rowlerson, 1994), y el origen 

celular de esas fibras no es totalmente conocido (Koumans et al., 1993b; Rowlerson et al., 

1995). 

 La aparición del mosaico en el músculo blanco es consecuencia de procesos de 

hiperplasia y generalmente ocurre sólo en los peces que alcanzan un gran tamaño final 

(Weatherley et al., 1980, 1988; Carpene y Veggetti, 1981; Weatherley y Gill, 1981; 

Stickland, 1983; Romanello et al., 1987; Veggetti et al., 1990; Koumans et al., 1991; 

Rowlerson et al., 1995). 

 El perfil mATPásico y la inmunorreactividad de las fibras de pequeño diámetro del 

mosaico del músculo blanco (fibras de nueva generación) varían ampliamente entre 

especies. En S. trutta y S. salar, estas fibras no son diferentes de las fibras de gran 

diámetro (Rowlerson et al., 1985; Higgins, 1990). En Mujil capito, como en S. aurata, sólo 

difieren en su actividad mATPasa (Carpene y Veggetti, 1981; Rowlerson et al., 1985; 

Mascarello et al., 1995), mientras que en C. carpio, A. anguilla y D. labrax, difieren en los 

perfiles mATPásicos e inmunológicos (Rowlerson et al., 1985; Romanello et al., 1987; 

Scapolo et al., 1988). En el músculo blanco de S. aurata y D. labrax, López-Albors et al. 

(1998) y Ramírez-Zarzosa et al. (1998) observaron un mosaico histoquímico formado por 

tres tipos fibrilares que difieren en tamaño y perfil mATPásico. 

 El mosaico postlarvario del músculo blanco ha sido explicado mediante dos 

posibles mecanismos de génesis fibrilar: la hiperplasia o generación de nuevas fibras 

musculares (Willemse y Van der Berg, 1978; Weatherley y Gill, 1981; Johnston, 1982; 

Stickland, 1983; Scapolo et al., 1988; Koumans et al. 1994; Stoiber y Sänger, 1996), o el 

“splitting” o rajamiento a partir de células maduras (Willemse y Lieuwma-Noordanus, 

1984; Romanello et al., 1987). Ramírez-Zarzosa et al. (1998) observaron células 

miosatélites en los músculos blanco y rosa durante los estadíos juvenil y adulto 

respectivamente, lo cual indica una fuente potencial de nuevas fibras. Es tos autores 

consideran que las fibras con diámetro medio y moderada actividad mATPasa pueden ser 

una forma previa de transición a las fibras con largo diámetro y baja actividad mATPasa. 

Este proceso de transición fibrilar se asemeja al que tiene lugar en los mamíferos: las fibras 

que surgen de células miosatélites contienen isoformas de miosina embrionaria y neonatal 
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(Sartore et al., 1982), que será gradualmente sustituida por la definitiva miosina adulta 

(Whalen et al., 1981). Rowlerson et al. (1985) indicaron que, en C. carpio y A. anguilla, 

las fibras pequeñas blancas presentaban una reacción positiva frente a sueros antimiosina 

rápida y antimiosina lenta, y sugirieron que el tipo de miosina presente en el músculo del 

pez puede ser similar a la miosina embrionaria de los mamíferos. No obstante, también 

podría tratarse de fibras híbridas con miosina lenta y rápida. Semejantes resultados a los 

encontrados en C. carpio y A. anguilla fueron obtenidos por Scapolo et al. (1988) en 

juveniles de D. labrax, y así, las fibras pequeñas blancas del mosaico mostraron un perfil 

inmunohistoquímico diferente al patrón observado en las otras fibras adultas y en las fibras 

larvarias. Dichas fibras pequeñas reaccionaban frente a los sueros de miosina rápida y lenta 

y presentaban una alta actividad mATPásica alcalino y ácidoestable. Estos autores 

sugirieron que estas fibras producidas en fases adultas, son derivadas de células satélites, y 

adquieren una isoforma de miosina característica (sW), similar a la observada en pequeñas 

fibras blancas de otros teleósteos (Rowlerson et al., 1985; Romanello et al., 1987), la cual 

se transforma lentamente hacia el patrón adulto (AW) a medida que incrementa su 

diámetro. 

 El perfil histoquímico de las fibras rosas de los teleósteos se define normalmente al 

final de la vida larvaria (Scapolo et al., 1988; Mascarello et al., 1995; Ramírez-Zarzosa et 

al., 1995; López-Albors et al., 1998). En los estadíos juveniles se mantiene dicho perfil, 

pero se observan zonas de transición histoquímica en relación con los músculos blanco y 

rojo. La zona próxima al músculo interno contribuye a la imagen de mosaico del músculo 

blanco, mientras que la que está junto al músculo rojo da la apariencia de “fibras rosas 

desplazadas” (D. labrax y S. aurata, López-Albors et al., 1998; Ramírez-Zarzosa et al., 

1998). Estas zonas de transición se consideran implicadas en el crecimiento del miotomo, 

mediante el aporte de nuevas fibras a los músculos rojo y blanco (López-Albors et al., 

1998; Ramírez-Zarzosa et al., 1998)   

 En los períodos juvenil y adulto de S. aurata (Mascarello et al., 1995; López-

Albors et al., 1998) y D. labrax (López-Albors et al., 1988), el músculo rojo también crece 

por hiperplasia, mostrando apariencia de mosaico. Además de la participación de 

miocitosatelocitos, al músculo rojo adulto se incorporan nuevas fibras por medio de una 

transformación miosínica de las fibras de las “rosetas” (Ramírez-Zarzosa et al., 1995), que 

participan también de esta forma en el crecimiento de este músculo (López-Albors et al., 

1998; Ramírez-Zarzosa et al., 1998).  
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II-2.4. DINÁMICA DE CRECIMIENTO MUSCULAR EN JUVENILES Y ADULTOS. 

 

 La dinámica de crecimiento (incremento en el número y/o diámetro de las fibras) 

determina la capacidad de crecimiento miotomal (Weatherley y Gill, 1987), de manera que 

una disminución en el aporte de nuevas fibras conlleva que el crecimiento del miotomo 

dependa únicamente del incremento en el diámetro fibrilar. Cuando esto ocurre el 

crecimiento está limitado por el mayor diámetro fibrilar fisiológicamente eficiente. Esto 

quiere decir que el diámetro de las fibras es capaz de limitar el crecimiento muscular y con 

ello el máximo tamaño que es capaz de alcanzar una especie. 

 Parece que en el músculo blanco de las especies de mayor y más rápido crecimiento 

se continúan generando nuevas fibras hasta un tamaño corporal grande (aproximadamente 

el 70% de su tamaño final, Weatherley y Gill, 1985), mientras que en especies pequeñas o 

de crecimiento lento, el crecimiento del miotomo pronto llega a ser consecuencia 

únicamente del incremento en el diámetro de las fibras, con poca o ninguna hiperplasia 

(Weatherley y Gill, 1987).  

 En ejemplares adultos de D. labrax, Veggetti et al. (1990) observaron que la 

generación de fibras disminuye gradualmente, y cesa cuando el pez alcanza 

aproximadamente 48 cm. de longitud. En este momento, el crecimiento hipertrófico 

continúa, fundamentalmente en las nuevas fibras del mosaico. En juveniles de S. aurata, el 

crecimiento muscular hallado por Rowlerson et al. (1995) fue fundamentalmente debido a 

hipertrofia. En juveniles y adultos de C. carpio la hipertrofia también es el principal 

mecanismo de crecimiento (Koumans et al., 1993b).  

 Investigaciones sobre el crecimiento del músculo de los teleósteos han demostrado 

que la hipertrofia e hiperplasia pueden ser reguladas independientemente, y pueden 

competir una con otra. En S. trutta, Weatherley y Gill (1981) encontraron que la 

generación de nuevas fibras estaba directamente relacionada con el grado de crecimiento 

en juveniles pequeños, pero no encontraron esta relación en estadíos más avanzados. En 

juveniles de S. salar (Higgins y Thorpe, 1990), la hiperplasia fue intensa durante las fases 

de crecimiento rápido, mientras que la hipertrofia comenzó a ser más importante durante el 

crecimiento lento. No obstante, en S. trutta, Kiessling et al. (1991) encontraron que el 

crecimiento rápido favorecía la hipertrofia fibrilar, mientras el crecimiento lento favorecía 

la hiperplasia.  
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 La expresión y regulación de los mecanismos de crecimiento hipertrófico e 

hiperplásico de la musculatura varían con la edad, los ciclos biológicos y las condiciones 

medioambientales (Romanello et al., 1987; Talesara y Urfi, 1987; Scapolo et al., 1988; 

Veggetti et al., 1990). A este respecto, describimos a continuación los principales 

resultados de los estudios que evalúan la influencia de la temperatura sobre el desarrollo y 

crecimiento de los teleósteos. 

 

 

II-3. INFLUENCIA DE LA TEMPERATURA SOBRE EL DESARROLLO Y 

EL CRECIMIENTO MUSCULAR. 

 

 

 La temperatura ejerce un profundo efecto sobre el desarrollo de los peces (Blaxter y 

Hempel, 1963; Herzig y Winkler, 1986; Blaxter, 1988, citados por Kamler, 1992). Cada 

especie posee un rango óptimo para su desarrollo, incrementándose la mortalidad y las 

anormalidades corporales a medida que la temperatura se aleja de ese rango (Polo et al., 

1991). En diferentes especies de teleósteos se ha demostrado que la temperatura influye en 

la secuencia de aparición de los caracteres externos y los órganos (Fukuhara, 1990), en el 

estado de desarrollo al que tiene lugar la eclosión (Herzig y Winkler, 1986), en el número 

de vértebras (Tanning, 1952), y también en las características estructurales y 

ultraestructurales de las fibras musculares (Stickland et al., 1988; Vieira y Johnston, 1992). 

 Interacciones de la temperatura con el desarrollo proporcionan una fuente potencial 

de variaciones morfológicas y fisiológicas que podrían afectar la supervivencia de los 

estadíos larvarios, y con ello, el reclutamiento de los stocks adultos (Johnston, 1993). 

 

II-3.1. INFLUENCIA SOBRE LA ORGANOGÉNESIS (MIOGÉNESIS). 

 

 El efecto de la temperatura sobre el desarrollo muscular y la organogénesis ha sido 

estudiado recientemente en embriones y larvas de varios teleósteos. Estos estudios han 

estado centrados principalmente en C. harengus, y en todos ellos se observa que la 

temperatura tiene un pronunciado efecto sobre la tasa y grado de expresión del programa 

de desarrollo del embrión (Johnston et al., 1995, 1996). Así, en embriones de C. harengus 
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incubados a diferentes temperaturas (comprendidas entre 5 y 15 ºC, según el estudio), las 

bajas temperaturas retrasaron la miogénesis, mientras que a mayores temperaturas todos 

los órganos y tejidos corporales se desarrollaban más rápidamente (Johnston, 1993; 

Johnston et al., 1995, 1997, 1998). A continuación detallamos los resultados y 

conclusiones más relevantes hallados en estos trabajos. 

 En huevos de C. harengus incubados a 5, 8 y 12 ºC, Johnston (1993) observó que 

todos los órganos y tejidos se desarrollaban más rápidamente a altas temperaturas. El 

desarrollo de algunos órganos, como la notocorda, ojos e intestino, ocurrían a un punto 

equivalente entre la fertilización y la eclosión a todas las temperaturas; sin embargo, en los 

extremos de ese rango de temperaturas, el desarrollo de otros órganos y tejidos se 

desacoplaba, reflejando una diferente sensibilidad a la temperatura durante la 

organogénesis. En particular, el desarrollo de la médula espinal, pronefros, aleta pectoral y 

fibras musculares del miotomo se retrasaban relativamente a 5 ºC, comparado con 8 y 12 

ºC. Resultados similares fueron hallados en esta especie por Johnston et al. (1995). El 

efecto de “desacoplamiento” o desincronización de la organogénesis por acción de la 

temperatura, ha sido también documentado en otras especies de peces (Hayes et al., 1953; 

Fukuhara, 1990). Según dicho efecto, cambios en el tiempo relativo de organogénesis, y en 

concreto de la miogénesis, pueden explicar el incremento de anormalidades corporales y 

mortalidad, observadas a temperaturas extremas, superiores o inferiores, a las óptimas de 

cada especie (Johnston, 1993; Johnston et al., 1996).  

 Por otra parte, se ha demostrado que la temperatura de incubación puede influir en 

la diferenciación de los mioblastos durante un período crítico de la embriogénesis 

(Johnston, 1993). Esto se puso de manifiesto por la variación en el grado de diferenciación 

de los mioblastos presentes a la eclosión, en miotomos de larvas de C. harengus incubadas 

a distintas temperaturas. Según el autor, estos resultados muestran un mecanismo potencial 

que puede influir en las características de crecimiento futuro del miotomo.  

 Por otro lado, la temperatura también puede influir en la expresión génica de las 

proteínas miofibrilares, tal y como mostraron Crockford y Johnston (1993) en C. harengus. 

En ejemplares de esta especie incubados a diferentes temperaturas, dichos autores 

observaron, que, a la eclosión, la proporción de isoformas embrionarias de troponina T 

(TNT) era mayor en larvas incubadas a 5 ºC que a 10 ó 15 ºC. Asímismo, tras la eclosión, 

las isoformas embrionarias se mantenían durante más tiempo en las fibras blancas de larvas 

mantenidas a 5 ºC. En cada estadío de desarrollo, la combinación de isoformas proteínicas 

de las miofibrillas dependía de la temperatura de cultivo. Esto sugiere que la temperatura 
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altera la expresión secuencial de los componentes de las miofibrillas en diferentes 

niveles. Sin embargo, todavía no se conocen las consecuencias de la modificación en la 

expresión de una determinada isoforma de miosina, sobre la capacidad locomotora de la 

larva (Crockford y Johnston, 1993).  

 Johnston et al. (1997) sometieron embriones de C. harengus a 5, 8, 12 y 15 ºC y 

estudiaron la miogénesis y la expresión de isoformas miofibrilares embrionarias. La 

formación de miotubos aconteció en estadíos somíticos similares a todas las temperaturas, 

pero la formación de miofibrillas se retrasó respecto al estadío de somita en los embriones 

incubados a menor temperatura. Los resultados hallados por estos autores les llevó a 

sugerir algunas hipótesis. En primer lugar, dado que la diferenciación muscular está 

determinada por la activación de una familia de factores de transcripción, como MyoD, 

Miogenina, Myf-5 y MRF4 (familia miogénica de proteínas), las bajas temperaturas 

pueden retrasar o reducir la producción de señales requeridas para activar la expresión de 

tales factores de transcripción, y con ello la de los genes músculoespecíficos. 

Adicionalmente, se puede retrasar el ensamblaje de proteínas contráctiles en miofibrillas 

organizadas.  

 Por otro lado, en este experimento se muestra también que los efectos de la 

temperatura de incubación sobre el tiempo relativo de desarrollo de la musculatura 

embrionaria, persisten a lo largo de los estadíos larvarios. Así, aunque tras la eclosión 

se aumentó la temperatura en todas las larvas, la desaparición de las isoformas 

embrionarias de 3 proteínas musculares estudiadas (LC2, TNT y TNI) se retrasó en 

relación al tamaño corporal, cuando las larvas habían sido incubadas a menor temperatura. 

De igual forma, la inervación del músculo rojo comenzó a ser múltiple a un tamaño 

inversamente proporcional a la temperatura de incubación. 

 Según estos resultados, Johnston et al. (1997) concluyen que, durante el desarrollo 

embrionario de los teleósteos, la temperatura influye sobre la velocidad de la 

organogénesis y, en concreto, sobre la expresión del programa miogénico, lo cual da 

lugar a variaciones fenotípicas significativas en los músculos natatorios de los estadíos 

larvarios. La capacidad natatoria de la larva depende de la longitud corporal y la 

temperatura (Batty et al., 1993). El hecho de que las altas temperaturas de incubación den 

lugar a un mayor desarrollo del músculo a una menor longitud corporal refleja un 

mecanismo potencial por medio del cual, la experiencia térmica embrionaria podría 

influir en la supervivencia y, con ello, en la resistencia de las poblaciones de peces 

(Johnston et al., 1997). 
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II-3.2. EFECTO DE LA TEMPERATURA SOBRE LA MUSCULATURA DE LA LARVA. 

 

 En larvas sometidas a diferentes temperaturas de incubación y/o cultivo se ha 

observado que las células de la musculatura axial presentan respuestas diferentes, tanto 

entre las distintas especies de teleósteos, como entre diferentes poblaciones de una misma 

especie. 

 

 

II-3.2.1. EFECTO DE LA TEMPERATURA SOBRE EL TAMAÑO Y NÚMERO DE FIBRAS 

DEL MIOTOMO DURANTE LOS PRIMEROS ESTADÍOS LARVARIOS. 

 

 Consideramos, en primer lugar, el efecto de la temperatura de incubación sobre el 

crecimiento del miotomo a la eclosión y primeros estadíos larvarios. La contribución 

relativa de la hipertrofia e hiperplasia al crecimiento muscular en las diferentes especies 

estudiadas, está significativamente influida por la temperatura de incubación. Destacamos 

a continuación, los principales resultados hallados en diferentes especies de teleósteos. 

  En S. salar incubado a diferentes temperaturas (rango comprendido entre 1.6 y 11 

ºC, según el estudio), se observó que los embriones incubados a mayor temperatura 

presentaban a la eclosión una mayor hipertrofia de las fibras blancas y una menor 

hiperplasia, que los incubados a menor temperatura (Stickland et al., 1988; Usher et al., 

1994; Nathanailides et al., 1995a). Sin embargo, la sección transversal del total del 

miotomo fue similar a todas las temperaturas en el momento de la eclosión.  

 Estos resultados demuestran que la temperatura parece ejercer un efecto 

diferente sobre la división celular (hiperplasia) que sobre la síntesis proteica 

(hipertrofia) (Stickland et al., 1988). Es importante señalar que, la tasa de desarrollo de 

todos los parámetros musculares estuvo incrementada a altas temperaturas (Stickland et al., 

1988), pero, para evaluar este efecto diferencial de la temperatura, los parámetros se 

midieron en el mismo estadío de desarrollo. El hecho de que la hipertrofia muscular 

estuviera incrementada en larvas que habían acelerado su crecimiento embrionario, 

acortando el tiempo necesario para eclosionar, contrasta con el hecho generalizado, que 

tiene lugar tras la eclosión, en que la hiperplasia es mayor en peces de rápido crecimiento 

(Weatherley y Gill, 1987; Higgins y Thorpe, 1990).  

 Por otro lado, Johnston y Mclay (1997) estudiaron la influencia de la temperatura 
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en 5 familias de S. salar, con el fin de analizar el efecto combinado de la temperatura y el 

genotipo. A la eclosión observaron que, tanto la hipertrofia como la hiperplasia fibrilares 

eran menores a 8 ºC, dando lugar a una menor área transversal total del miotomo, que a 

temperatura ambiente (4.6 ºC). Sin embargo, tras la reabsorción del saco vitelino, se 

igualaron las secciones transversales a todas las temperaturas, debido a un aumento en el 

número y área fibrilares, en los ejemplares sometidos a mayor temperatura (8 ºC).  La 

temperatura, por tanto, tuvo un efecto diferente sobre la dinámica de crecimiento 

muscular en los períodos embrionario y larvario, lo que puede ser debido a diversos 

factores, tal y como apuntaron Matschak y Stickland (1995). El mayor valor en el área 

transversal total observada en el momento de la eclosión a temperatura ambiente (4.6 ºC) 

coincide con la tendencia general encontrada en huevos de S. salar incubados a bajas 

temperaturas, los cuales producen alevines más grandes. Por otro lado, la correlación 

positiva entre el crecimiento y el número de fibras observado en las diferentes familias tras 

la reabsorción del saco vitelino, coincide con el hecho general encontrado en peces 

juveniles, cuyo rápido crecimiento es asociado con la hiperplasia fibrilar (Weatherley y 

Gill, 1987; Higgins y Thorpe, 1990). Estos estudios en S. salar muestran que la 

reabsorción del saco vitelino conlleva una cambio en el patrón de crecimiento muscular, 

que supone un punto de inflexión en la dinámica de crecimiento y en el efecto de la 

temperatura sobre ella, respecto a estadíos anteriores. 

 Se hallaron también diferencias entre las familias estudiadas, así como 

interacciones del efecto familiar con la temperatura. Las variaciones entre familias 

fueron encontradas en la contribución relativa de la hipertrofia e hiperplasia 

fibri lares a la eclosión y al inicio de la alimentación externa, pero dichas variaciones 

fueron menores que las debidas al efecto de la temperatura (Johnston y Mclay, 1997).  

 

 En C. harengus se ha estudiado también la influencia de la temperatura de 

incubación (rango comprendido entre 5 y 15 ºC) sobre la musculatura a la eclosión. En esta 

especie se observó que, los ejemplares incubados a mayor temperatura presentaban un 

aumento de la hiperplasia del músculo blanco, y una menor hipertrofia que los ejemplares 

incubados a menor temperatura (Vieira y Johnston, 1992; Johnston et al., 1995), siendo la 

sección transversal total similar a todas las temperaturas. Sin embargo, en otro stock de 

arenque, Johnston (1993) observó que las altas temperaturas aumentaban la hipertrofia de 

las fibras blancas, mientras que la hiperplasia era mayor en los incubados previamente a 

menor temperatura, que, a su vez, mostraron una menor sección transversal del miotomo.  
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 En P. platessa, Brooks y Johnston (1993) encontraron que las altas temperaturas de 

incubación (15 ºC) producían un aumento en el número y en el área de las fibras blancas a 

la eclosión, pero la supervivencia era menor que en los incubados a menores temperaturas 

(5 y 10 ºC).  

  

 Gibson y Johnston (1995) incubaron embriones de S. maximus a 12 y 16 ºC, y no 

encontraron diferencias en el número de fibras a la eclosión, pero el área transversal era 

mayor a 16 ºC, merced a un aumento significativo del área de las fibras blancas. 

 

 El efecto de la temperatura de incubación sobre la hipertrofia e hiperplasia del 

músculo rojo ha sido menos estudiado en estas especies. En S. salar, la tendencia 

observada en las fibras rojas es similar a la descrita para las fibras blancas, pero en C. 

harengus se observan algunas diferencias. Los resultados hallados en estas especies son 

expuestos a continuación.  

 En embriones y larvas recién eclosionadas de S. salar, Usher et al. (1994) 

encontraron una disminución en el número de fibras rojas, así como un aumento de su área 

fibrilar cuando eran incubados a altas temperaturas. En esta misma especie, Johnston y 

Mclay (1997) observaron una disminución tanto del número como del área de fibras rojas a 

mayor temperatura de incubación, en larvas recién eclosionadas. 

 

 En C. harengus, Johnston (1993) observó un aumento de la hiperplasia de las fibras 

rojas a mayor temperatura de incubación, mientras que la hipertrofia estaba incrementada a 

menor temperatura. En esta misma especie, Johnston et al. (1995) no hallaron diferencias 

en el número de fibras rojas de ejemplares incubados a diferentes temperaturas, pero su 

área fue mayor en larvas mantenidas a menor temperatura.  

  

 La variabilidad intra e interespecífica observada, tanto en el músculo blanco como 

en el músculo rojo de las especies estudiadas, por efecto de la temperatura de incubación, 

se ha intentado explicar por diferentes autores. A continuación, se exponen las principales 

hipótesis recogidas a este respecto. 
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  II-3.2.1.1. DIFERENCIAS INTRAESPECÍFICAS. 

 El tamaño y otros parámetros corporales de las larvas de C. harengus varían de 

acuerdo al tamaño de los huevos de la puesta (Blaxter y Hempel, 1963). Diferencias en el 

volumen del saco vitelino y la calidad de los huevos podrían influir potencialmente en el 

crecimiento y/o diferenciación y provocar algunas de las variaciones interanuales 

encontradas (Johnston, 1993). Las diferencias en el número de fibras entre poblaciones de 

una misma especie podrían ser el resultado de las interacciones entre factores 

medioambientales (como la temperatura) y el desarrollo, así como de las influencias 

genéticas (Johnston, 1993). 

 La variación interfamiliar observada en S. salar del Atlántico (Johnston y Mclay, 

1997) puede deberse, como en otras especies, al tamaño y calidad del huevo, que varían 

entre poblaciones, y que influyen en el crecimiento y tamaño larvarios. Otros estudios en S. 

salar del Atlántico han mostrado diferencias en la supervivencia, crecimiento, y 

maduración de peces juveniles y adultos, atribuibles a influencias parentales e 

interacciones genotipo-medioambiente (Thorpe y Morgan, 1978; Hanke et al., 1989; 

Herbinger y Newkirk, 1990; Wild et al., 1994). En general, los huevos más grandes 

producen alevines mayores (Kazakov, 1981; Thorpe et al., 1984), aunque su tamaño 

también se ve influenciado por la temperatura de incubación (Hamor y Garside, 1977; 

Petterson et al.,1977; Gunnes, 1979). 

 

 En algunas especies de peces, se han descrito separaciones de las frecuencias 

génicas entre poblaciones, atribuidas a su diferente localización geográfica, lo que estaría  

correlacionado con la temperatura medioambiental (Koehn y Rasmussen, 1967; Power y 

Powers, 1975; Johnson, 1971, 1977). De hecho, se ha demostrado que temperaturas 

medioambientales diferentes pueden producir una selección genética a lo largo de varias 

generaciones. Esto se puede comprobar indirectamente al someter diferentes líneas 

genéticas ante las mismas condiciones medioambientales (Atkinson, 1996), con lo que se 

ponen de manifiesto las diferencias debidas a factores internos o genéticos. 

Muchos enzimas musculares esqueléticos se localizan en diferentes formas alélicas 

(variación genética en un locus de gen simple), y diversos estudios hacen consistente la 

idea de que existe una ventaja selectiva en la variación alélica de esos loci de genes 

(Johnston et al., 1982).  
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 La relevancia de esta diversidad genética y, ante todo, su importancia en la 

acuicultura, no están todavía suficientemente valoradas, ya que las diferencias descritas 

entre stocks podrían ser debidas a un efecto adaptativo, o bien a la deriva genética. 

  

 II-3.2.1.2. DIFERENCIAS INTERESPECÍFICAS. 

 

 El efecto del aumento de la temperatura sobre la hipertrofia fibrilar en las larvas de 

S. salar difiere de los resultados encontrados en las larvas de C. harengus (Vieira y 

Johnston, 1992), en que la mayor temperatura aumentaba la hiperplasia de esta última. 

Puede ser que, en las larvas de C. harengus, el aprovechamiento de los nutrientes no sea un 

factor limitante puesto que la captura de alimento y la natación libre las efectúa 

inmediatamente tras la eclosión, mientras que la larva de S. salar presenta un período 

inactivo en el fondo sin comer, con lo que la síntesis proteica (hipertrofia fibrilar) podría 

suponer un mejor método para obtener una mayor eficiencia energética, y así incrementar 

el tamaño corporal (Usher et al., 1994). 

 

 

II-3.2.2. EFECTO DE LA TEMPERATURA SOBRE LA ULTRAESTRUCTURA DE LAS 

FIBRAS MUSCULARES DE LAS LARVAS. 

 

 Existen estudios donde el aumento de la temperatura de incubación provocó una 

mayor densidad de volumen miofibrilar en las fibras del músculo blanco de larvas recién 

eclosionadas en P. platessa (Brooks y Johnston, 1993), C. harengus (Johnston, 1993) y S. 

salar (Stickland et al., 1988; Usher et al., 1994). En otra  población de C. harengus, por el 

contrario, este parámetro permaneció constante (Vieira y Johnston, 1992). 

 Por su parte, la densidad de volumen mitocondrial aumentó en las fibras rojas de 

las larvas incubadas previamente a mayor temperatura: P. platessa (Brooks y Johnston, 

1993) y C. harengus (Vieira y Johnston, 1992; Johnston, 1993). 

 

 De acuerdo con estos resultados, en las especies estudiadas, el aumento de la 

temperatura dio lugar a un incremento en la densidad de volumen mitocondrial de las 

fibras superficiales y una mayor densidad de volumen miofibrilar de las fibras blancas. En 

estas especies, las altas temperaturas provocan una aceleración metabólica general, que se 

manifiesta en el músculo rojo mediante un aumento del metabolismo oxidativo, reflejado 
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en un incremento de la densidad de volumen mitocondrial (Brooks y Johnston, 1993). Esto, 

a su vez, puede elevar la tasa metabólica y el nivel de actividad espontánea, reduciendo la 

energía aprovechable para el crecimiento, lo cual podría, en parte, explicar la alta 

mortalidad observada en larvas recién eclosionadas de C. harengus incubados a 15 ºC 

(Brooks y Johnston, 1993). 

 

--------------------------------------------------------- 

 

 La variabilidad y relevancia de los resultados estructurales y ultraestructurales, 

hallados en las larvas recién eclosionadas de las diferentes especies estudiadas, sugieren 

que la división celular y la síntesis proteica miofibrilar son particularmente sensibles 

a la temperatura (Stickland et al., 1988; Vieira y Johnston, 1992; Brooks y Johnston, 

1993). Además, como ya se mencionó anteriormente, las variaciones en el número de 

fibras y su diámetro por acción de la temperatura, podrían ser debidas a que la síntesis 

proteica y la división celular tienen diferente dependencia de la temperatura  

(Stickland et al., 1988; Brooks y Johnston, 1993). 
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 Los principales aspectos que resumen el efecto de la temperatura sobre larvas 

recién eclosionadas se recogen en la Fig. 3. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

Fig. 3. Efecto de la temperatura de incubación sobre larvas recién eclosionadas. 

 

II-3.2.3. EFECTO DE LA TEMPERATURA SOBRE LOS NÚCLEOS Y CÉLULAS 

MIOSATÉLITES .  

 

 Los estudios sobre estos aspectos han sido realizados fundamentalmente en  S. 

salar. En larvas recién eclosionadas de esta especie, incubadas a diferentes temperaturas, el 

número de núcleos por fibra muscular fue menor en larvas previamente incubadas a mayor 

temperatura, aunque el número total de núcleos en la sección del miotomo estaba 

incrementado (Usher et al., 1994). Nathanailides et al. (1995a) sometieron ejemplares de 

esta especie a 5 y 11 ºC desde la fertilización hasta las 3 semanas posteriores al inicio de la 

comida, encontrando que, a la eclosión el número de núcleos en el área transversal del 

músculo blanco era mayor a 5 ºC, pero posteriormente, la densidad de núcleos fue similar a 

las dos temperaturas. Por otro lado, Johnston y Mclay (1997) observaron a la eclosión un 

menor número de mionúcleos/miotomo en larvas de S. salar sometidas a mayores 

temperaturas. 

EFECTO DE LA TEMPERATURA 

DE INCUBACIÓN.

Organogénesis (miogénesis):
     Efecto acelerador
     Rango óptimo (Polo   et  al.,  1991)

Parámetros estructurales:
   -Favorece la hiperplasia (   P. platessa, C. 
harengus )
   -Favorece la hipertrofia (  S. maximus, S. 
salar, otro stock  de  C. harengus , P. 
platessa )

Parámetros ultraestructurales:
    Aumento de mitocondrias músculo rojo.
    Aumento de miofibrillas músculo blanco.

Cambios en el 
tiempo relativo de 
organogénesis.

Aumento de 
anormalidades y 
mortalidad larvaria 
observada fuera 
del rango óptimo.

Variabilidad intra 
e interespecífica.

Aceleración metabólica 
general.



Revisión bibliográfica 
 

 58 

 

Matschak y Stickland (1995) cultivaron células satélites de S. salar de 7.2 cm. a 5 y 

11 ºC. La temperatura ejerció un pronunciado efecto sobre la fusión, diferenciación y 

crecimiento hipertrófico de las células satélites y miotubos. Así, observaron que las células 

fusionaban antes a 11 ºC y su tamaño era mayor, mostrando también un incremento en el 

crecimiento hipertrófico de los miotubos. 

 En alevines de D. labrax sometidos a diferentes temperaturas (temperatura 

ambiente, 20-26 ºC, frente a 13 ºC) el número de núcleos estaba incrementado en la 

sección del miotomo a mayor temperatura, pero el número de núcleos por fibra no variaba 

(Nathanailides et al., 1996). Tras 6 semanas de aclimatación, la disminución del 

crecimiento en ejemplares sometidos a menor temperatura fue paralela al descenso de la 

hiperplasia y del número de núcleos en la sección del miotomo.  

 Johnston et al. (1998) mantuvieron larvas de C. harengus a diferentes temperaturas 

hasta el comienzo de la alimentación, y las transfirieron posteriormente a una temperatura 

común. En el momento de la transferencia, no hubo diferencias significativas en la 

densidad de núcleos del total del músculo. Sin embargo, a los 80 días de la transferencia el 

porcentaje de núcleos a 8 ºC fue considerablemente mayor que a 5 ºC.    

 

  

II-3.2.4. INFLUENCIA DE LA EXPERIENCIA TÉRMICA PREV IA SOBRE EL 

DESARROLLO CORPORAL Y EL CRECIMIENTO DE LA MUSCULATURA,  A LO LARGO 

DE LA METAMORFOSIS LARVARIA E INICIO DE LA FASE POSTLARVARIA. 

 

  En C. harengus la metamorfosis larvaria va asociada a cambios en los sistemas 

sensoriales y de comportamiento (Batty, 1984; Blaxter, 1988; Johnston y Horne, 1994). 

Las fibras rojas y blancas larvarias son gradualmente reemplazadas por fibras musculares 

lentas y rápidas, respectivamente. Esto, a su vez, tiene lugar de forma paralela al desarrollo 

de las agallas y la circulación capilar (Batty, 1984; El-Fiky y Wieser, 1988). Cambios 

similares han sido observados en ciprínidos (El-Fiky et al., 1987) y otras especies.  

 Johnston et al. (1998) estudiaron el efecto de diferentes temperaturas de incubación 

sobre larvas y juveniles de C. harengus. El crecimiento inicial tuvo lugar únicamente por 

hipertrofia fibrilar hasta los 12-15mm., momento en el que comenzó la hiperplasia de las 

fibras blancas, mientras que en las fibras rojas comenzó a los 22mm.  

 Para una longitud dada (18.4 mm.), no hubo diferencias significativas en el área 
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total del miotomo ni en el número de fibras, en ejemplares incubados a diferentes 

temperaturas. Sin embargo, la tasa diaria de crecimiento en longitud fue significativamente 

menor a 5 ºC que a 8 y 12 ºC, alcanzándose el final de la metamorfosis (37mm.) antes, a 

mayor temperatura. 

 Tras la metamorfosis larvaria, la sección transversal fue similar a todas las 

temperaturas, pero el número de fibras blancas y rojas del miotomo era significativamente 

mayor en los ejemplares previamente incubados a mayor temperatura. Estos autores 

realizaron otro experimento con larvas de esta especie, a las que mantuvieron a 5, 8 y 12 ºC 

hasta el inicio de la primera comida, momento en el cual las transfirieron a una misma 

temperatura. En este caso las diferencias significativas comenzaron a detectarse a los 60-80 

días de la transferencia, en cuyo momento se apreció un aumento significativo del número 

y área de fibras blancas, así como del área transversal del músculo blanco en los 

ejemplares previamente incubados a mayor temperatura. En dichos ejemplares se observó 

también una mayor hipertrofia del músculo rojo, un mayor número de fibras rojas en el 

septo horizontal y una mayor longitud corporal.  

 En base a estos resultados, Johnston et al. (1998) muestran que la experiencia 

térmica durante las fases iniciales del desarrollo modula la tasa de generación de 

fibras y la hipertrofia en los estadíos larvarios posteriores, y tales efectos pueden ser 

claramente diferenciables de los efectos de la temperatura sobre las fibras musculares 

embrionarias. El mecanismo de modulación por el que esto tiene lugar es desconocido, 

pero los autores sugieren que pueden estar implicadas alteraciones en el número de células 

musculares precursoras y/o en el número y propiedades de los numerosos tipos celulares 

implicados en la regulación del crecimiento muscular. Esta hipótesis ya fue expuesta 

anteriormente por estos autores, para explicar el efecto de la temperatura de incubación 

sobre la miogénesis y el número de fibras a la eclosión (ver Fig.1). Los procesos de 

proliferación y de diferenciación de las células musculares precursoras son mutuamente 

excluyentes, y se regulan mediante un balance de señales celulares opuestas y sistemas de 

control múltiples y altamente redundantes. Por ejemplo, la familia MyoD de proteínas de 

unión al ADN y factores reguladores miogénicos (MRFs) actúan inhibiendo la 

proliferación y promoviendo la diferenciación celular (revisión en Olson, 1992; Rudnicki y 

Jaenisch, 1995).  

 En base a la acción de este tipo de mecanismos, la experiencia térmica temprana 

podría modular potencialmente uno o más de los numerosos genes y circuitos 

reguladores, determinando de esta forma el número de fibras musculares y el tamaño 
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miotomal de estadíos posteriores (Johnston et al., 1998). 

 Es importante resaltar que tales efectos de la experiencia térmica temprana son 

relativamente sutiles comparados con las grandes variaciones en la tasa de crecimiento 

observada entre diferentes estirpes genéticas, o como consecuencia de diferentes 

densidades de cultivo, niveles de ración, composiciones de la dieta, regímenes de 

temperatura de cultivo y fotoperíodo (Weatherley y Gill, 1987). Concretamente, algunos 

estudios ponen de manifiesto importantes diferencias en el número de fibras blancas entre 

diferentes stocks de C. harengus. Por ejemplo, C. harengus Blackwater, un stock de 

estuario que se desarrolla normalmente en aguas más frías que C. harengus Bank, presenta 

hasta 1.9 veces más fibras musculares al alcanzar la madurez biológica (Greer-Walker et 

al., 1972). Aunque estas diferencias pueden ser atribuidas a diferencias genéticas, el 

estudio de Johnston et al. (1998) revela que la variación térmica puede proporcionar una 

explicación alternativa o adicional  

 El efecto de la temperatura ambiental embrionaria sobre el posterior crecimiento 

larvario ha sido analizado por Nathanailides et al. (1995a). Dichos autores mantuvieron 

ejemplares de S. salar a diferentes temperaturas desde la fertilización hasta 3 semanas tras 

la primera comida. Un grupo se mantuvo a temperatura ambiente (inicialmente a 5 ºC y 

que aumentó gradualmente a 10 ºC tras la eclosión), y otro se sometió a 11 ºC de manera 

constante. Sus resultados muestran que la temperatura de incubación puede tener un efecto 

significativo sobre el crecimiento larvario al menos hasta las 3 semanas tras la primera 

comida. Las pequeñas diferencias iniciales en el tamaño de las larvas recién eclosionadas 

fueron algo más aparentes al comienzo de la primera comida exógena, y se incrementaron 

posteriormente. Los mayores crecimientos obtenidos al final del experimento fueron 

hallados en los ejemplares mantenidos a temperatura ambiente, lo que fue acompañado de 

un número de fibras significativamente mayor que en los incubados a 11 ºC. El área de las 

fibras también fue mayor a temperatura ambiente, aunque no de forma significativa.  

 En ejemplares de S. maximus mantenidos a 12 y 16 ºC hasta 26 días tras la eclosión 

(Gibson y Johnston, 1995), se observó que el crecimiento muscular inicial tuvo lugar 

únicamente por hipertrofia hasta una misma longitud en todas las larvas, tal y como ocurrió 

en C. harengus (Johnston et al., 1998). En este momento, próximo a la metamorfosis, la 

hiperplasia comenzó a participar significativamente en el crecimiento del miotomo siendo 

más notable en los cultivados a mayor temperatura, y de forma significativa. Aunque la 

contribución relativa de la hipertrofia e hiperplasia al crecimiento en ambas 

temperaturas varía con el tiempo, esto dependió principalmente de la longitud del pez 
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(Gibson y Johnston, 1995), y así, la hiperplasia comenzó a ser importante a una misma 

longitud a las dos temperaturas (a los 11 días a 16 ºC, y a los 26 días a 12 ºC), y la 

distribución de tamaños fibrilares (histogramas) era semejante para una longitud dada a las 

dos temperatuas.  

 

 En larvas de C. carpio cultivadas a 17 y 27 ºC (Nathanailides et al., 1995b), el 

número de fibras fue estimado a las 6 semanas. Este momento coincidió con la 

metamorfosis en el grupo mantenido a 17 ºC, mientras que las larvas cultivadas a 27 ºC 

habían finalizado la metamorfosis una semana antes. El número de fibras teórico fue mayor 

en este último grupo, pero el principal efecto de la temperatura en los estadíos larvarios 

según estos autores, parece estar en la distribución y diferenciación de las fibras 

musculares, más que en la tasa de crecimiento. Esto coincide con Calvo y Johnston (1992), 

que obtuvieron resultados similares en S. maximus. 

 

 

II-3.3. EFECTO DE LA TEMPERATURA SOBRE LA MUSCULATURA Y 

COMPOSICIÓN CORPORAL EN POSTLARVAS. 

 

 El efecto de la aplicación de diferentes temperaturas en estadíos postlarvarios ha 

sido estudiado en diversas especies. Exponemos a continuación algunas de las 

investigaciones que se han realizado, principalmente en D. labrax. 

 Nathanailides et al. (1996) sometieron alevines de D. labrax durante 6 semanas a 

dos temperaturas diferentes (temperatura ambiente: 20-26 ºC, y 13 ºC), y encontraron que 

el mayor crecimiento se daba dentro de su rango óptimo de temperatura (20-26ºC), 

observándose un aumento en la sección transversal del miotomo a medida que se elevaba 

la temperatura, merced a un incremento significativo en el número de fibras del miotomo. 

El área de las fibras blancas no mostró variaciones significativas entre las 4 y 6 semanas en 

ambos grupos, aunque en los ejemplares cultivados a menor temperatura observaron una 

disminución de este parámetro desde las 0 a las 6 semanas. 

 Es sabido que la temperatura actúa sobre la toma de alimento, la actividad 

espontánea y el crecimiento del pez (Fry, 1971; Moksness et al., 1995), y que la síntesis 

proteica y el crecimiento de la musculatura axial aumenta con la ingesta de alimento 

(Greer-Walker, 1971) y el ejercicio (Houlihan y Lauren, 1977). De acuerdo con estas 
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premisas, la temperatura de 20-26 ºC empleada en juveniles de D. labrax (Nathanailides et 

al., 1996) indujo un incremento de la ingesta y de la actividad natatoria, lo que dio lugar a 

una mayor tasa de crecimiento. A su vez, este fenómeno fue asociado a un aumento en el 

número de fibras musculares (paralelamente al del número de núcleos). Por el contrario, en 

los ejemplares de 6 semanas cultivados a baja temperatura, se produjo una disminución del 

área fibrilar, que pudo ser debida a una atrofia de fibras musculares por la reducción en la 

ganancia neta proteica de este grupo.  

  

 En juveniles de C. carpio cultivados a 25 y 5 ºC (Nathanailides et al., 1995b), la 

hiperplasia fue mayor a 25 ºC. A esta temperatura, la actividad mATPásica de las fibras 

blancas también fue mayor que en el grupo cultivado a 5 ºC, y las fibras más pequeñas del 

mosaico del músculo blanco mostraron actividad ácidoestable, mientras que, en peces 

aclimatados al frío, todas las fibras eran acidolábiles, independientemente de su tamaño. 

Hay algunas evidencias que llevan a sugerir que, en C. carpio, están presentes diferentes 

isoformas de miosina a temperaturas frías y calientes (Gerlach et al., 1990), pero no está 

claro si son debidas a una isoforma distinta encontrada en las fibras blancas maduras por 

efecto de la temperatura caliente, o a la presencia de un mayor número de fibras pequeñas 

con una isoforma miosínica propia y distinta a la de las fibras blancas maduras.  

Otros efectos de la temperatura ambiental en D. labrax, fueron observados por 

Alliot et al. (1983) y Santulli et al. (1993). En alevines de D. labrax de 50 días sometidos a 

15 y 22 ºC, Alliot et al. (1983) comprobaron que el índice de consumo (alimento seco 

distribuido/ganancia de peso fresco), era menor en peces sometidos a mayor temperatura. 

Además, en estos ejemplares se observó una mayor tasa de proteínas, un mayor contenido 

en cenizas y menor contenido acuoso. La eficacia en la búsqueda de alimento, el 

crecimiento (peso) y la actividad enzimática digestiva fue también mayor en los peces 

sometidos a altas temperaturas. Los peces cultivados a menor temperatura mostraron un 

mayor contenido en lípidos.  

 Santulli et al. (1993) mantuvieron alevines de D. labrax de 26 gramos a 15, 20 y 25 

ºC y observaron que las bajas temperaturas reducían la evacuación gástrica y aumentaban 

la absorción de los lípidos, mientras que las altas temperaturas (25 ºC) producían el efecto 

contrario. Las altas temperaturas aumentaron la evacuación gástrica, lo que produjo un 

aumento en la frecuencia de la ingesta. Sin embargo, las bajas temperaturas disminuyeron 

la velocidad de tránsito intestinal aumentando la absorción.   
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II-3.4. EFECTO DE LA TEMPERATURA SOBRE LA MUSCULATURA EN ESPECIES 

ADULTAS. 

 

 En especies adultas sometidas a diferentes temperaturas, como lubina americana, 

Morone saxatilis Walbaum, (Jones y Sidell, 1982), y diferentes peces antárticos (Crockett 

y Sidell, 1989), se observó que, a medida que disminuía la temperatura, aumentaba el 

porcentaje de músculo rojo paralelamente a un mayor consumo de oxígeno y de la 

actividad de las enzimas aerobias. En C. carpio, Johnston y Maitland (1980) observaron un 

aumento de la densidad de volumen mitocondrial de las fibras rojas a menor temperatura, 

con disminución de miofibrillas en todas las fibras del miotomo. Esto podría representar 

una respuesta homeostática que parcialmente compensa los efectos adversos de las bajas 

temperaturas sobre la producción aeróbica de ATP y sobre el grado de difusión del oxígeno 

y metabolitos (Sidell, 1983). Los efectos sobre el contenido de mitocondrias de las fibras 

musculares en especies adultas, son opuestos a los descritos anteriormente en los estadíos 

iniciales de las larvas.  

 En general, hay una correlación entre la magnitud de la respuesta que tiene una 

especie ante un cambio de temperatura y la variación de temperatura diurna o estacional 

encontrada en su hábitat natural (Johnston et al., 1982). La respuesta inmediata ante una 

bajada de la temperatura del agua da lugar a un menor consumo de oxígeno debido a una 

disminución en la tasa metabólica. No obstante, después de un tiempo de aclimatación de 

varios días o semanas, la tasa metabólica a menudo aumenta a un nuevo nivel 

característico del estado de aclimatación al frío (Johnston et al., 1982). Los mecanismos 

celulares por los que tiene lugar el ajuste estacional de la tasa metabólica son complejos, y 

se piensa que en su regulación están involucrados la expresión de componentes genéticos, 

la síntesis y degradación proteica, y cambios en el micromedioambiente de los sistemas 

enzimáticos (Shaklee et al., 1977; Johnston y Maitland, 1980). 

 Algunos estudios han demostrado una compensación parcial en la actividad 

locomotora con la aclimatación a la temperatura (Griffiths y Alderdice, 1972; Smit et al., 

1974). Así, en el carpín dorado, Carassius auratus (L.), aclimatado durante varios meses a 

temperaturas invernales, los cambios en la actividad locomotora espontánea fueron 

asociados con un incremento en el porcentaje de fibras aerobias en la musculatura lateral 

(Johnston y Lucking, 1978; Sidell, 1980). No se sabe si esto ocurre debido a la 

proliferación de células miosatélites o es el resultado de una transformación de las fibras 
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existentes (Johnston et al., 1982). Por otro lado, un aumento en la fracción de volumen 

fibrilar ocupado por mitocondrias, incrementaría la disponibilidad del ATP para la 

contracción muscular. Por el contrario, un aumento del volumen fibrilar ocupado por 

miofibrillas incrementaría la tensión máxima que un músculo es capaz de ejercer (Johnston 

et al., 1982). 

 

 

II-4. EFECTO DE LA INTERACCIÓN TEMPERATURA-ALIMENTACIÓN 

SOBRE EL CRECIMIENTO Y DESARROLLO LARVARIOS. 

 

 Incluimos este apartado en la revisión bibliográfica de este trabajo, porque permite 

en gran medida, entender la estrecha relación existente entre el crecimiento muscular y el 

desarrollo y el crecimiento de la totalidad del pez.  

 La influencia de la temperatura sobre el tamaño corporal (longitud y peso) y el 

desarrollo larvario ha sido documentada a través de diversos trabajos, los cuales ponen de 

manifiesto una interacción entre la temperatura y la alimentación en dicha influencia.  

 Inicialmente, el pez adquiere la energía del vitelo, hasta que abre la boca y es capaz 

de adquirir el alimento externo. La temperatura afecta al desarrollo y crecimiento larvarios, 

pero su influencia es diferente en cada una de las etapas del período larvario. A 

continuación, describimos el efecto observado en diferentes especies durante las etapas 

iniciales de vida larvaria.  

 

 

II-4.1. PERÍODO DE ALIMENTACIÓN ENDÓGENA. 

 

 El período endógeno larvario comienza con la fertilización y finaliza con el 

comienzo de la alimentación exógena. Dentro de esta etapa se distinguen la fase 

embrionaria (desde la fertilización hasta la eclosión) y la fase eleuteroembrionaria o 

prelarvaria (desde la eclosión hasta la apertura de la boca y la reabsorción del saco 

vitelino). 
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 II-4.1.1. INFLUENCIA SOBRE EL DESARROLLO.  

 

 La temperatura influye decisivamente en el desarrollo larvario durante el período 

vitelino de los teleósteos marinos, lo cual determina en gran medida las características de 

la larva cuando comienza a comer (Hunter, 1981).  

 Las diferentes especies de peces difieren ampliamente en la temperatura óptima 

para el desarrollo embrionario. Aparte de las diferencias interespecíficas, existe una gran 

variabilidad intraespecífica en los rangos de temperatura óptima y viable. La localización 

geográfica, la estación del año, los factores parentales, así como las condiciones 

experimentales y los diferentes criterios para definir esos rangos, pueden contribuir a esta 

variabilidad (Humpesch, 1985;  Zhukinskij, 1986, citados por Kamler, 1992). 

 La tasa de desarrollo (inversa del tiempo necesario desde la fertilización hasta la 

culminación de un estadío de desarrollo concreto) está estrechamente relacionada con la 

temperatura: es lenta a bajas temperaturas y se incrementa con aumentos de la temperatura. 

El efecto acelerador de la temperatura sobre la embriogénesis, con un acortamiento del 

tiempo necesario para eclosionar, ha sido demostrado en muchas especies: C. harengus 

(Vieira y Johnston, 1992; Johnston et al., 1995, 1997), S. salar del Atlántico (Stickland et 

al., 1988; Usher et al., 1994; Nathanailides et al., 1995a) P. platessa (Brooks y Johnston, 

1993) y S. maximus (Gibson y Johnston, 1995). En todas estas especies, las altas 

temperaturas también disminuyeron el tiempo de reabsorción del saco vitelino. 

 Los grados día (ºD) necesarios para alcanzar un estadío de desarrollo dado suelen 

ser independientes de la temperatura. Sin embargo, en algunos casos se ha observado una 

disminución de los grados día ante incrementos de temperatura (Tatarko, 1965; 

Kokurewicz; 1970, 1971; Vovk, 1974, citados por Kamler, 1992). Por lo general, en las 

especies de agua fría, dentro del rango óptimo, los grados día son menos dependientes de 

la temperatura. 

 Aunque existen bastantes estudios acerca de la influencia de la temperatura de 

incubación sobre la tasa de desarrollo larvario (Kamler, 1992), se considera que el 

comienzo de la alimentación exógena es más decisivo para la vida larvaria que el 

tiempo para eclosionar (Balon, 1985). Además, el tamaño y grado de diferenciación en el 

momento de la transición tienen una considerable importancia para la supervivencia 

larvaria (Blaxter, 1988).  

 Polo et al. (1991) sometieron ejemplares de S. aurata a diferentes temperaturas 

(entre 12 y 30 ºC) desde la fertilización hasta la reabsorción del saco vitelino. Las mayores 
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supervivencias se obtuvieron en el rango de 16-22 ºC. Fuera de ese rango, los huevos no 

eclosionaban, y las anormalidades corporales eran frecuentes. En otros estudios, realizados 

también en S. aurata por otros autores, se encontraron variaciones en los límites de 

tolerancia (Ucal, 1983, citado por Kamler, 1992; Camus y Koutsikopoulos, 1984; 

Divanach, 1985). En base a la tasa de eclosión y a la frecuencia de anormalidades a la 

eclosión, Camus y Koutsikopoulos (1984) estimaron la temperatura óptima a 14 ºC. Esta 

temperatura difiere de la encontrada por Polo et al. (1991), pero en ambos casos los valores 

se aproximan a la temperatura a la que se mantenían los progenitores. También se han 

encontrado diferencias en los límites de tolerancia en otras especies, como el lenguado, 

Solea solea (L.) (Irvin, 1974) y el jurel, Trachurus trachurus (L.) (Pipe y Walker, 1987), lo 

que ha sido relacionado con la temperatura natural de desove en cada latitud. En D. labrax, 

Covès et al. (1991) emplean temperaturas de 15-16 ºC durante el período embrionario, y 

posteriormente aplican un aumento gradual hasta alcanzar los 20 ºC a los 20 días. Con este 

régimen de temperatura, dichos autores describen una tasa de supervivencia media del 50 

% (35-65%) a los 45 días, y un porcentaje de peces con vejiga natatoria bien desarrollada 

que oscila entre el 80-100%. 

 

 II-4.1.2. INFLUENCIA SOBRE EL CRECIMIENTO. 

 

 El crecimiento embrionario se caracteriza por un incremento multiplicativo del 

tamaño corporal en un corto tiempo (Kamler, 1992). Sin embargo, a lo largo del desarrollo 

larvario hay determinadas ocasiones en las que se aprecia una disminución de la tasa de 

crecimiento corporal, lo que se asocia a una transición entre dos estadíos de desarrollo 

sucesivos, y a la intensificación de los procesos de diferenciación (Kamler, 1992). Una vez 

finalizado cada proceso de diferenciación orgánica, se observa una aceleración del 

crecimiento desde el inicio del siguiente estadío de desarrollo. 

 El crecimiento corporal de cada especie se ve influido de diferente forma por la 

temperatura, observándose también una gran variabilidad intraespecífica. Describimos a 

continuación la tendencia observada en diversas especies.  

 En S. salar (Ryzhkov, 1976, citado por Kamler, 1992) y S. trutta (Zalicheva, 1981, 

citado por Kamler, 1992), no hubo una influencia aparente de la temperatura de incubación 

sobre el tamaño final a la eclosión, ni al comienzo de la alimentación en Cottus bairdi 

(Docker et al., 1986, citados por Kamler, 1992), ni en el momento de la reabsorción 

completa del saco vitelino en S. maximus (Quantz, 1985, citado por Kamler, 1992). 
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 Sin embargo, en otros estudios realizados en S. salar (Nathanailides et al., 1995a), 

C. harengus (Vieira y Johnston, 1992), S. maximus (Gibson y Johnston, 1995) y P. 

platessa (Brooks y Johnston, 1993), las bajas temperaturas aumentaron el tiempo de 

incubación, y ello fue acompañado de una mayor longitud corporal a la eclosión. 

Asímismo, en larvas de S. salar (Hamor y Garside, 1976, 1977) y otras especies (Kamler, 

1992) se ha demostrado una correlación negativa entre el peso corporal y la temperatura de 

incubación, hecho ya advertido por Blaxter (1969).  

 Por otro lado, en larvas de Eopsetta jordani (Alderdice y Forrester, 1971) y tenca, 

Tinca tinca (L.) (Kokurewicz, 1981, citado por Kamler, 1992) se ha observado una mayor 

eficiencia de conversión del saco vitelino en tejido a mayor temperatura de incubación. 

  En S. trutta (Kowalska, 1959, citado por Kamler, 1992), perca, Perca fluvialis L., y 

lucioperca, Stizostedion lucioperca L. (Kokurewicz, 1969, citado por Kamler, 1992), el 

máximo tamaño final resultó a partir de temperaturas intermedias, lo que implica la 

existencia de un óptimo de temperatura. 

 A partir de estos resultados dispares se han propuesto tres posibles explicaciones 

(Kamler, 1992) (Fig. 4): 

 1) El período embrionario se acorta a altas temperaturas de incubación, lo que 

puede estar relacionado con un aumento de la movilidad embrionaria. Esto origina 

eclosiones precoces que, en ocasiones, van acompañadas de un menor tamaño de las 

larvas. También ha sido observada esta circunstancia ante temperaturas próximas al límite 

del rango óptimo de viabilidad, lo que genera una desincronización entre la secreción de 

enzimas que determinan la eclosión y el propio crecimiento de la larva. 

 2) Teoría “atropósica” (del griego atropos: sin retorno, sin remedio): el número de 

vértebras está determinado por dos procesos: diferenciación y crecimiento; que son 

simultáneos, pero independientes uno de otro. Cuando ha culminado un proceso de 

diferenciación se produce una súbita terminación del proceso de crecimiento, quedando 

fijado en este momento el número final de vértebras. Lindsey y Arnason (1981) 

propusieron este modelo para explicar la variación en el número de vértebras a la eclosión 

en diversas especies de peces incubadas a diferentes temperaturas. Esta teoría refleja un 

condicionamiento del crecimiento a la diferenciación, por lo que la acción de la 

temperatura sobre este último proceso puede influir indirectamente sobre el crecimiento. 

 3) Teoría bioenergética: el vitelo aporta una cantidad de energía predeterminada, 

que se reparte entre la producción de tejido y la respiración. Ambos componentes compiten 

entre sí por la fuente de energía endógena, con lo que un incremento del metabolismo 
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resultará en una disminución del crecimiento. La temperatura actúa positivamente sobre 

todas las tasas (tasa de desarrollo, tasa de absorción del vitelo, tasa de crecimiento y tasa 

metabólica), pero no necesariamente con la misma intensidad, con lo que el efecto de la 

temperatura sobre el crecimiento dependerá del grado de dependencia de las respectivas 

tasas en cada especie. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Fig. 4. El esquema resume tres hipótesis que tratan de explicar la variabilidad en la respuesta que 
presentan las diferentes especies ante la temperatura. 

 

 

 Dos especies, M. saxatilis y O. mykiss, fueron incubadas a diferentes temperaturas, 

y se observó que la temperatura óptima para la supervivencia era más baja que la 

temperatura a la que se obtenían las larvas más largas, lo cual no es extraño, ya que la 

supervivencia y el tamaño corporal alcanzado al final de la reabsorción vitelina depende de 

varios procesos con diferente dependencia de la temperatura (Kamler, 1992). 

 

 II-4.1.3. INFLUENCIA SOBRE EL METABOLISMO. 

 

 Los huevos de los peces contienen una cantidad predeterminada de reservas, por las 

cuales compiten las demandas de crecimiento y metabolismo, tal y como se ha descrito 

mediante la teoría bioenergética. La eficiencia de aprovechamiento energético del vitelo en 

el período embrionario es aproximadamente del 84%. Tras la eclosión disminuye debido a 

un incremento del metabolismo, resultando una eficiencia del 55% desde la fertilización 

TEORÍAS ACERCA DE LA VARIABILIDAD EN LA RESPUESTA DEL 
CRECIMIENTO ANTE LA TEMPERATURA.
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hasta el final del período de alimentación endógena. 

 Durante el período de alimentación endógena no hay pérdida de energía con las 

heces, y el metabolismo activo es bajo, lo que permite una alta eficiencia en la conversión 

de la energía del saco vitelino. No obstante, la competición entre crecimiento y 

metabolismo por la energía del saco vitelino, conlleva variaciones en la eficiencia. El 

efecto de la temperatura sobre la eficiencia de conversión energética depende de su 

influencia sobre las tasas metabólica y de desarrollo. Así, durante el período de 

alimentación endógena, las grandes eficiencias se consiguen cuando las altas temperaturas 

aceleran más el desarrollo que la respiración.  

 Según los experimentos, se observa que en unas ocasiones aumenta la eficiencia 

con la temperatura, y en otras disminuye (Kamler, 1992). En otros casos se han observado 

las mayores eficiencias a temperaturas óptimas (Ryzhkov, 1976; Elliott, 1976; Brett y 

Groves, 1979; Winberg, 1987, citados por Kamler, 1992). 

 Durante el período de incubación, prevalecen unas condiciones anaerobias, pero 

tras la eclosión ocurre un cambio sustancial de las condiciones oxigénicas. En este 

momento una capa unicelular de fibras rojas (la monocapa roja) exhibe una fuerte 

actividad citocromo oxidasa alrededor del cuerpo de larvas de ciprínidos recién 

eclosionados y sirve como órgano temporal de intercambio de gas (El-Fiky et al., 1987; El-

Fiky y Wieser, 1988) ya que las agallas son estructuras rudimentarias en larvas recién 

eclosionadas.   

 El consumo de oxígeno fue medido en embriones a “estadíos equivalentes” dentro 

de un rango de temperaturas. El resultado fue una curva en U, de tal manera que en los 

extremos del rango de temperatura, el coste metabólico de desarrollo fue mayor que en la 

zona intermedia. La zona de bajo coste metabólico es considerada por Ozernyuk (1985, 

citado por Kamler, 1992) como la temperatura óptima para el desarrollo (la mayor 

supervivencia de embriones se encontró por Vovk, 1974, a esas temperaturas).  

 La existencia de un rango de temperaturas, dentro del cual el metabolismo es 

menos dependiente de la temperatura que en los extremos, fue apuntado por Stroganov 

(1956, citado por Kamler, 1992) para peces, y confirmado para otros poiquilotermos 

(Duncan y Klekowski, 1975; Galkovskaya y Sushchenya, 1978; autores citados por 

Kamler, 1992) así como para larvas de 3 especies de ciprínidos (Wieser y Forstner, 1986, 

citados por Kamler, 1992). 

 El efecto de la temperatura en la tasa metabólica de poiquilotermos acuáticos ha 

sido objeto de numerosos estudios. El incremento del grado metabólico con el aumento de 
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temperatura puede ser descrito por el coeficiente de temperatura Q10 o Q1. Este 

coeficiente Q10 es aproximadamente 2.3 en peces (Brett y Groves, 1979), dentro del rango 

óptimo de cada especie. 

 

 La Fig. 5 resume algunas características del desarrollo, crecimiento y metabolismo 

durante el período endógeno larvario, así como el efecto de la temperatura sobre ellas. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
Fig. 5. El esquema representa algunas características del período endógeno larvario, así como el 
efecto de la temperatura sobre el desarrollo, crecimiento y metabolismo. 

 

 

II-4.2. TRANSICIÓN DESDE LA ALIMENTACIÓN ENDÓGENA A LA EXTERNA 

(PERÍODO MIXTO DE ALIMENTACIÓN). 

 

 Es recomendable que la comida sea ofrecida a las larvas cuando adquieren la 

habilidad de comer, es decir, cuando empiezan a nadar y buscar comida con el saco todavía 

no reabsorbido (Goryczko, 1968; Jones, 1972; Elliott, 1984; Appelbaum, 1989, citados por 

Kamler). De esta manera, la larva aprenderá a aceptar el alimento y a procesarlo de forma 

progresiva.  

 La duración del período mixto de alimentación endógena/exógena depende de la 

especie y la temperatura: es más largo en especies que ponen huevos más grandes, y en 

larvas que se desarrollan a más baja temperatura (Kamler, 1992). La larva resiste sin comer 

1. 2. 3.

2. CRECIMIENTO. 3. METABOLISMO.1. DESARROLLO.

PERÍODO DE ALIMENTACIÓN ENDÓGENA.

CON AUMENTOS DE TEMPERATURA:

-Tasa de desarrollo
(1/días desde la fertilización
hasta la aparición de algún
estadío de desarrollo)

-Período embrionario: múltiple
incremento corporal.
-Estadíos de transición:
disminuye el crecimiento.

-Metabolismo activo: bajo.
-Metabolismo estándar/unidad
de peso: aumenta con el tamaño
corporal.

Aumenta la
tasa de
desarrollo

Variabilidad intra e interespecífica.
4 posibilidades:
- Ausencia de influencia.
- Aumento de la formación de
tejido.
- Disminución de tamaño corporal
(longitud y peso).
- Mayor crecimiento en rangos
óptimos de temperatura.

- Competición
crecimiento-metabolismo (Teoria
bioenergética).
- Disminuye el coste metabólico en
rangos óptimos
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más tiempo a bajas temperaturas (Blaxter y Hempel, 1963; Lasker et al., 1970). 

 El tiempo de transición de la comida endógena a exó gena es reconocido como un 

período crítico, por la considerable vulnerabilidad de las prelarvas a diversos factores. Los 

principales factores que determinan la mortalidad embrionaria y larvaria pueden ser: 1) de 

naturaleza endógena, y 2) factores exógenos. En este último caso, se pueden clasificar en: 

 2.a. Bióticos: falta de comida cuando la larva inicia la alimentación externa, 

predación, enfermedad y parasitismo. 

 2.b. Abióticos: disminución del contenido de oxígeno, temperaturas extremas, pH y 

salinidad inadecuados, y presencia de sustancias tóxicas. 

 Los principales períodos críticos en el desarrollo embrionario son la división del 

huevo, la gastrulación y el comienzo de la organogénesis. Los defectos embrionarios 

transmitidos a partir de los padres, o adquiridos durante los estadíos de desarrollo 

temprano, pueden resultar en un fracaso del desarrollo normal, y finalmente, en mortalidad 

que se manifiesta en los momentos críticos. Los estudios sobre este tema consideran los 

períodos críticos asociados primordialmente a factores endógenos. No obstante, la escasez 

de comida durante el período mixto ha sido reconocido como la primera causa de 

mortalidad entre larvas de peces. 

 

 

II-4.3. PERÍODO DE ALIMENTACIÓN EXÓGENA. 

 

 El efecto de la temperatura sobre el grado de desarrollo, crecimiento y reproducción 

puede depender de la interrelación de diversos factores (Summerfield et al., 1991; Wayne 

y Block, 1992, citados por Atkinson, 1996).  

 

 II-4.3.1. INFLUENCIA SOBRE EL DESARROLLO. 

 

 El desarrollo implica diferenc iación de tejidos y crecimiento del organismo, por 

ello no puede ser separado del crecimiento del organismo (Atkinson, 1996). El rango de 

temperatura que permite el desarrollo es generalmente más estrecho para embriones, más 

ancho para larvas, y todavía más ancho para juveniles (Rombough, 1988). 

 Los estudios del efecto de la temperatura en el desarrollo larvario presentan la 

dificultad de separar el efecto de la temperatura de la influencia de la comida, que es 
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consumida más intensamente a mayor temperatura (Herzig y Winkler, 1985; Winberg, 

1987, citados por Kamler, 1992). Es obvio que las altas temperaturas y la disponibilidad de 

alimento aceleran la diferenciación de estructuras morfológicas y órganos internos de las 

larvas, capacitándolas para atravesar más rápidamente la fase larvaria (tal y como fue 

observado en el bacalao, Gadus morhua L., por Hunt von Herbing, 1996). No obstante, 

todavía no existe una teoría general del efecto combinado temperatura-alimentación sobre 

el desarrollo larvario. 

 

 II-4.3.2. INFLUENCIA SOBRE EL CRECIMENTO. 

 

 La tasa de crecimiento es particularmente sensible a los efectos de la temperatura, 

el tamaño corporal de cada especie, la calidad y la cantidad de comida. El aumento de la 

temperatura generalmente incrementa el crecimiento cuando los recursos son abundantes 

(Atkinson, 1996). Por otro lado, Brett et al. (1969) y Elliott (1976) mostraron en 

salmónidos juveniles que, ante una disminución de la ración, el óptimo de temperatura para 

el crecimiento disminuía. 

 Las interacciones existentes entre la temperatura y la calidad y disponibilidad de los 

recursos, tienen importantes efectos sobre la biología de cada especie, y puede explicar por 

qué el desarrollo suele ser más sensible a la temperatura que el crecimiento. Atkinson 

(1994) hizo un estudio con ectotermos sometidos a diferentes temperaturas, y mostró que 

un aumento de temperatura reducía el tamaño corporal a un estadío de desarrollo dado. Al 

acortarse el período de tiempo entre dos estadíos de desarrollo consecutivos, se reduciría la 

cantidad total del crecimiento. Sin embargo, los efectos de la temperatura sobre el tamaño 

corporal de los ectotermos constituyen aún una incógnita, ya que otros autores han 

señalado incrementos en el tamaño corporal en respuesta al mayor desarrollo alcanzado a 

altas temperaturas. 

 

 II-4.3.3. INFLUENCIA SOBRE EL METABOLISMO. 

 

 Los peces, al no ser homeotermos, no gastan mucha energía en la termorregulación. 

Tras la fase de alimentación endógena, el metabolismo activo aumenta, lo que a su vez, se 

ve incrementado con la temperatura. Por otra parte, con el comienzo de la alimentación, 

parte del gasto metabólico se dirige a la “conversión de la comida”. La eficiencia de 

conversión varía con el volumen de la ración. En diferentes investigaciones se ha 
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observado que raciones altas de comida disminuyen la eficacia de la conversión en peces, 

debido a un aumento del gasto metabólico para su procesamiento. La optimización de la 

cantidad de comida suministrada en relación al tamaño y a la temperatura todavía 

permanece sin resolver para algunas larvas de peces comerciales.   

 La Fig. 6 muestra algunas características del período larvario de alimentación 

exógena, así como el efecto de la temperatura sobre éstas. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Fig. 6. Efecto de la temperatura sobre el desarrollo, crecimiento y metabolismo durante el período de 
alimentación exógena larvaria. 1) El desarrollo implica diferenciación de tejidos y crecimiento, por ello no 
puede ser separado del crecimiento del organismo (Atkinson, 1996). 2) El aumento de la temperatura 
incrementa el crecimiento cuando los recursos son abundantes (Kamler, 1992; Atkinson, 1996). 3) Existe una 
competición entre el metabolismo activo y el metabolismo de conversión de comida (Priede, 1985, citado por 
Kamler, 1992). La optimización de la cantidad de comida respecto al tamaño corporal y la temperatura 
permanece sin resolver. 
 

 

 

II-5. ASPECTOS BIOLÓGICOS Y ACUÍCOLAS DE Dicentrarchus labrax. 

  

 D. labrax pertenece a la Familia de los Serránidos, Orden Perciformes. Es una 

especie típicamente mediterránea, aunque puede encontrarse en el Océano Atlántico. Posee 

hábitos litorales, pero suele abandonar las cercanías de la costa en su época de puesta. Son 

peces euritermos y eurihalinos, pudiendo soportar temperaturas que oscilan entre 5 y 30 ºC, 

pero no se alimentan por debajo de 7 ºC. Los hábitos alimenticios son carnívoros. D. 

labrax sufre la gametogénesis desde Septiembre a Enero. Más tarde, tiene lugar la puesta, 

abarcando los 3-4 meses siguientes, seguida de un período de reposo sexua l que suele 

producirse en verano.  

- Cambios anatómicos, funcionales
y de comportamiento, que 
caracterizan la metamorfosis larvaria.

- El crecimiento se acelera
al comienzo de cada estadío 
de desarrollo.

- Met. estándar/unidad de peso:
disminuye.
- Met. activo: aumenta.
- Met. de conversión de comida.

Aumenta el 
crecimiento
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diferenciación de
estructuras.

Se incrementa
el metabolismo.
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II-5.1. INTERÉS ACUÍCOLA DE Dicentrarchus labrax. 

 

 D. labrax es una de las especies que más interés ha despertado en el campo de la 

acuicultura marina, tanto por la viabilidad de su reproducción en cautividad, posterior 

cultivo larvario y engorde hasta talla comercial, como por su alto valor en el mercado. 

 En esta especie es imposible obtener alevines del medio natural con la regularidad y 

en la cantidad que un cultivo industrial requiere. Por este motivo, ha sido necesario poner a 

punto técnicas de reproducción en cautividad, desarrolladas a partir de los años 70 en 

España, (centro del Mar Menor del I.E.O, Ortega A. comunicación personal), y en Francia 

(Barnabé y Billard, 1983). 

 Básicamente, las investigaciones se han centrado, por un lado, en el control de la 

reproducción mediante fotoperíodo y temperatura, lo que ha permitido que los criaderos 

produzcan alevines a lo largo de casi todo el año; y, por otro, en las condiciones de cultivo 

como son la calidad del agua y la manipulación, alimentación y nutrición de las larvas. 

 

 

II-5.2. ASPECTOS BIOLÓGICOS DEL DESARROLLO LARVARIO DE 

Dicentrarchus labrax.   

 

 El período embrionario en D. labrax es de 112h. a 15 ºC (Barnabé, 1991). La etapa 

larvaria de D. labrax dura 60-80 días, comprendiendo desde la eclosión (3.5-4 mm.) hasta 

el final de la metamorfosis (20-25 mm., 50-100mg). 

 El desarrollo larvario se produce en dos fases: 

 

 ο FASE VITELINA. 

 Comprende los primeros días de vida de la larva, hasta que se produce la 

reabsorción del vitelo y de la gota de grasa (7-10 días). Cuando la larva aún no ha abierto 

la boca (5-6 días) se le denomina prelarva. 

  

 ο METAMORFOSIS . 

 Finalizada la fase vitelina, la larva experimenta una serie de cambios progresivos 

hasta tomar la apariencia de un pez adulto (60-80 días). 



Revisión bibliográfica 
 

 75 

 A lo largo del desarrollo larvario se aprecian las siguientes etapas: 

 

 • 0-5 DÍAS. 

 Las larvas recién nacidas se nutren de sus reservas vitelinas (alimentación 

endógena). Son inactivas, flotan en la superficie del tanque y no están pigmentadas. A los 

5-6 días abren la boca y ya están desarrolladas las aletas pectorales. Progresivamente 

adquieren la pigmentación. La prelarva manifiesta actividades motrices estereotipadas, no 

orientadas, por lo que el ritmo endógeno es sensible a las características del medio (como 

la temperatura). Este período se corresponde con la fase prelarvaria lecitotrofa (Barnabé, 

1991).  

 

 • 5º-10º DÍA. 

 Hacia el séptimo y octavo día se termina de reabsorber la vesícula vitelina, y se 

produce el primer inflado de la vejiga natatoria. El glóbulo de grasa aún permanece 2-3 

días más, siendo entonces la pigmentación de la larva perfectamente patente. Los ojos se 

hacen funcionales y comienzan las actividades orientadas. Son características del 

comportamiento de las larvas la fototaxia positiva (lo que asegura el mantenimiento diurno 

del animal en la zona superficial), la menotaxia u orientación por identificación lumínica, y 

la reotaxia que está asociada a la natación a contracorriente. Estas actividades orientadas 

permiten una verdadera prospección del medio en el momento en que las larvas son aptas 

para alimentarse de manera autónoma. Este período se corresponde con la fase larvaria 

heterótrofa (Barnabé, 1991). 

 

 • 30-35 DÍAS. 

 Comienza la metamorfosis, cuando la larva tiene un tamaño aproximado de 10-12 

mm. Suele darse cierto canibalismo en los estanques, si no se clasifican adecuadamente, 

debido a la dispersión de tallas. 

 

 • 60-80 DÍAS. 

 Finaliza la metamorfosis, cuando el alevín mide 20-25 mm., D. labrax adquiere la 

morfología del adulto y comienza el período juvenil. En este momento aparecen las 

escamas. 
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 D. labrax se adapta bastante bien al alimento inerte por lo que este cambio de 

alimentación no es muy problemático.  

 Es importante resaltar la importancia de las clasificaciones, tal y como indicamos 

anteriormente. D. labrax es un pez muy voraz, y si no se clasifican adecuadamente los 

ejemplares de un mismo tanque, se pueden presentar problemas de canibalismo, debido a 

la dispersión de tallas. Lo más usual es realizar una clasificación recién terminado el 

destete, coincidiendo con el final de la metamorfosis. 

 Entre las malformaciones que presenta esta especie destaca la hiperdilatación de la 

vejiga natatoria, que ocasiona la muerte de la larva por aplastamiento de los demás órganos 

internos. Este problema se suele presentar entre los 20 y 40 días de cultivo. Suele deberse a 

deficiencias nutricionales o a factores estresantes en el cultivo, tales como excesiva luz o 

temperatura, manejo inadecuado, etc. 

  D. labrax es bastante sensible a contraer infecciones bacterianas del tipo de 

vibriosis, sobre todo si la temperatura de cultivo es elevada. Este riesgo se acentúa al 

efectuar las clasificaciones porque el pez sufre descamaciones por roce, y porque el estrés 

causado por el manejo lo debilita y lo hace más susceptible. Es conveniente tomar medidas 

profilácticas del tipo de baños preventivos en formol antes y después de las clasificaciones, 

y en caso de que se presente la infección, se trata con antibióticos. 

 Otros problemas que pueden presentarse son infestaciones por parásitos, 

enfermedad de la burbuja, etc. Las deformaciones esqueléticas y ausencia de vejiga 

natatoria eran problemas muy comunes, pero las nuevas técnicas de cultivo han disminuido 

mucho su incidencia. 

 Los mejores índices de supervivencia que se obtienen durante el cultivo larvario de 

esta especie oscilan alrededor del 40 %. 

 

II-5.3. FASE POSTLARVARIA. 

 

 D. labrax adquiere la morfología de adulto con una talla aproximada de 30mm. 

(Barnabé, 1991), aunque a veces se da muy precozmente (a una talla de 20mm.). En este 

momento aparecen las escamas. Estos estados se alcanzan en los meses cálidos del año, 

teniendo en cuenta el período en el que tiene lugar la puesta. Su crecimiento se interrumpe 

por las bajas temperaturas invernales. Tessyre (1979, citado por Barnabé, 1991) ha 

observado que, en cautividad, los juveniles de D. labrax, aunque continúen alimentándose, 



Revisión bibliográfica 
 

 77 

apenas crecen cuando la temperatura es inferior a los 10 ºC.  

 En este período D. labrax, hasta ahora pelágica, se vuelve demersal, y a menudo 

vivirá cerca del fondo. Este estadío marca una etapa fundamental desde el punto de vista 

eco-etológico: es en este momento cuando la especie adquiere el carácter ubicuista. Se han 

puesto en evidencia fenómenos de gregarismo tanto en cautividad como en el medio 

natural. 
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III.-MATERIAL Y MÉTODOS 

 

 

III-1. ANIMALES Y CONDICIONES EXPERIMENTALES EMPLEADAS. 

 

 En este trabajo se consideran dos experimentos fundamentales y una prueba 

experimental adicional, realizadas en el Instituto Español de Oceanografía (Centro 

Oceanográfico de Murcia, Planta de cultivos de Mazarrón), a partir de puestas obtenidas de 

progenitores de Dicentrarchus labrax, adaptados a la vida en cautividad. 

 El primer experimento se realizó con carácter preliminar, y en él se definieron unas 

condiciones experimentales, que consistieron básicamente en incrementar la temperatura 

ambiental de incubación y/o cultivo, con el fin de estudiar su efecto sobre el desarrollo y el 

crecimiento larvario de D. labrax mediterránea. 

 En el segundo experimento, aplicamos temperaturas de cultivo mayores a los 

empleadas anteriormente, y estudiamos su efecto en dos poblaciones distintas de D. labrax: 

atlántica y mediterránea; procedentes de reproductores genéticamente distintos. Este 

experimento se incluía en un proyecto de investigación donde se pretendía evaluar la 

influencia del componente genético y de la temperatura sobre la capacidad de crecimiento 

larvario y postlarvario de esta especie. Nuestra contribución al proyecto consistió en la 

valoración del efecto de la temperatura sobre el crecimiento muscular de ambas 

poblaciones de D. labrax. 
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 Finalmente, se realizó una prueba adicional a partir de una puesta de D. labrax 

atlántica obtenida en 1998. La finalidad de esta prueba era introducir algunas 

modificaciones en la temperatura de incubación, y comparar sus resultados con los 

obtenidos en los experimentos anteriores. 

 A continuación, se detallan las citadas experiencias: 

  

 

III-1.1. EXPERIMENTO 1º (1996). 

 

 En el primer experimento la puesta fue obtenida a principios del mes de febrero de 

1996, a partir de un stock de reproductores de D. labrax mediterránea -60 machos y 30 

hembras- que se mantenían en un tanque de 45 m3, con temperatura y fotoperíodo 

naturales. El criterio de selección de la puesta se fundamenta en los siguientes parámetros 

de calidad: flotabilidad, transparencia del huevo, esfericidad perfecta, simetría de las 

divisiones, y un porcentaje de fecundación mayor del 80 %. En este caso se seleccionó una 

puesta de aproximadamente 217000 huevos con un 94.2 % de fecundación obtenida a una 

temperatura de 15.4 ºC. Dicha puesta se repartió en 4 lotes de aproximadamente 50000 

huevos, que se colocaron en 4 tanques de cultivo larvario de 1 m3 de capacidad, cilíndricos 

y de fibra de vidrio, donde tuvo lugar tanto la incubación como el posterior cultivo 

larvario. Se utilizó el método de cultivo en oscuridad, sin alimentación hasta los ≅160 ºC-

día, momento en que se pusieron con iluminación continua y se inició la alimentación 

larvaria directamente con nauplii de Artemia salina. En el día 18 de vida se cambió el 

fotoperíodo a 12/12 (8-20h. luz). Los valores de oxígeno disuelto se mantuvieron alrededor 

de 6.5mg/litro. Este experimento finalizó a los 120 días de edad. Las temperaturas de 

incubación utilizadas fueron aproximadamente 15 ºC y 17 ºC, y las de cultivo fueron la 

temperatura ambiental (≅15 ºC) y 17 ºC, de modo que los cuatro lotes experimentales 

estudiados fueron sometidos a las siguientes combinaciones de temperatura: 15 

ºC/ambiental, 15/17 ºC, 17 ºC/ambiental y 17/17 ºC, refiriéndonos a la temperatura de 

incubación/temperatura de cultivo respectivamente (Fig. 7).  
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Fig. 7. Registros de temperatura: la aplicación de altas temperaturas se realizó aumentando 
aproximadamente 1 ºC/día.    

 

 

III-1.2. EXPERIMENTO 2º (1997). 

 

 En 1997, se realizó un segundo experimento, a partir de dos lotes de reproductores 

de D. labrax de distinta procedencia geográfica: atlántica (11 machos y 23 hembras) y 

mediterránea (60 machos y 30 hembras), que se mantuvieron en tanques de 45 m3 con 

temperatura y fotoperíodo naturales. La puesta de ambos stocks de reproductores tuvo 

lugar en el período comprendido desde el 10 de enero al 10 de marzo. En D. labrax 

atlántica se selecciónó una puesta de aproximadamente 309000 huevos, obtenida a finales 

de enero, con un 88 % de fecundación a una temperatura de 14.6 ºC. En D. labrax 

mediterránea se empleó una puesta de aproximadamente 384000 huevos con un 89 % de 

fecundación, recogida a primeros de febrero, a una temperatura de 15.3 ºC. Los huevos de 

D. labrax atlántica y de D. labrax mediterránea se distribuyeron en 4 lotes, en ambos 

casos, y se incubaron en tanques troncocónicos y de fibra de vidrio, con una capacidad de 

0.5 m3, resultando una densidad de 50-100 huevos/litro. El cultivo larvario se realizó en 

tanques cilíndricos de 1m3, a una densidad de 50 larvas/litro. Se utilizó el método de 

cultivo en oscuridad sin alimentación hasta los 160 ºC-día, momento en que se inició la 

alimentación larvaria directamente con nauplii de Artemia salina, siguiendo la misma 

metodología que en el primer experimento. Este experimento finalizó a los 90 días de edad. 

Las combinaciones de temperatura incubación/cultivo aplicadas fueron (Fig. 8): en D. 

labrax atlántica 14.6 ºC/ambiental, 16.6 ºC/ambiental, 14.6/19 ºC y 16.6/19 ºC; y en D. 

labrax mediterránea 15.3 ºC/ambiental, 17.3 ºC/ambiental, 15.3/19 ºC y 17.3/19 ºC. Los 
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valores de estas temperaturas presentaron ligeras oscilaciones (±0.5 ºC), por lo que, a 

efectos prácticos, al referirnos a las temperaturas aplicadas en ambas poblaciones, lo 

haremos de la siguiente forma: 15 ºC/ambiente, 17 ºC/ambiente, 15/19 ºC y 17/19 ºC. Se 

hicieron 2 réplicas de cada uno de los lotes, por lo que el total de tanques experimentales 

fue de 8 en cada una de las poblaciones de D. labrax (atlántica y mediterránea). La 

finalidad de duplicar los tanques fue garantizar el aprovisionamiento de ejemplares, 

previniendo así posibles contratiempos; y aumentar la fiabilidad de los datos medidos al 

disponer de un mayor tamaño de muestra, dada la gran variabilidad y heterogeneidad que 

suelen presentar los ejemplares de esta especie.   

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
Fig. 8 (a,b). Temperaturas aplicadas sobre larvas de D. labrax atlántica (a) y mediterránea (b). La 
aplicación de altas temperaturas se realizó aumentando 1 ºC/día. 

 

 

 III-1.2.1. ANÁLISIS GENÉTICO. 

 

 El análisis genético de los reproductores fue realizado por el Departamento de 

Genética de la Facultad de Ciencias de la Universidad de Málaga, que constituye uno de 

los grupos de investigación que participaron en la realización del proyecto llevado a cabo 

en 1997 (experimento 2º). Los resultados hallados fueron cedidos por los investigadores 

responsables para la elaboración del informe final del citado proyecto. Se resumen, a 

continuación, los aspectos más importantes. 

Todos los reproductores atlánticos y mediterráneos que habían sido marcados 

previamente con un sistema electrónico “pit-tag” fueron anestesiados, pesados y medidos, 

y se les extrajo una muestra de sangre para el análisis de ADN. 
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 El objetivo del análisis genético perseguía valorar el grado de diferenciación 

genética existente entre los dos lotes de reproductores empleados en el proyecto: Atlántico 

(A) y Mediterráneo (M), así como estimar posibles efectos de deriva genética en la 

descendencia (F1), ocasionada por un “tamaño efectivo pequeño”, o lo que es lo mismo, 

por la participación de un número reducido de progenitores. 

 La primera parte del objetivo se llevó a cabo analizando la variabilidad de dos loci 

de microsatélites Dla 6 y Dla 11, desarrollados para D. labrax por Castillo y Mc Andrew1 

(1998). Para ello, se hizo extracción del ADN de muestras de sangre procedente de 79 

individuos reproductores del stock (M) y 61 del stock (A). Se intentaron otros dos loci 

microsatélites, pero la resolución no fue suficiente como para generar información fiable. 

No obstante, el alto número de alelos detectados a partir de Dla 6 (11) y de Dla 11 (14) 

permitía la obtención de parámetros fiables de variabilidad genética y diferenciación entre 

ambos stocks.  

Los parámetros de estructura genética y de diferenciación de ambos stocks se 

calcularon con los programas GENEPOP GENETIX2.  

Los resultados obtenidos en las frecuencias genotípicas, indican que ambos 

cumplen las condiciones de equilibrio de Hardy-Weinberg, p=0.772 para (A) y p=0.190 

para (M), con lo cual se esperaría que, en ausencia de efecto de deriva genética, las 

frecuencias alélicas de equilibrio se tendrían que mantener en la descendencia. Sin 

embargo, este último aspecto no pudo ser probado ya que hubo una alta mortandad en la 

F1 de algunos lotes, y no se pudieron analizar muestras representativas de la progenie. 

El estadístico empleado para valorar el grado de diferenciación genética entre 

ambas muestras fue el Fst, cuyo valor (Fst=0.091) tras ser sometido a un test de 

significación, indica que la probabilidad de que ambos stocks sean diferentes es del 97%. 

Otro parámetro, el Test de diferenciación, corrobora estos datos.  

Estos resultados sugieren que en base a los marcadores utilizados, el stock (A) y el 

(M) deben ser considerados genéticamente diferentes.  

 

 

                                                                 
1Castillo R. and B. Mc. Andrew, 1998. Two polymorphic microsatellite markers in the european seabass, 
Dicentrarchus labrax (L). Animal Genetics, 29 (2):151.  
2Raymond M. and F. Rousset, 1995. GENEPOP (1.2.) population genetics software for exact tests and 
ecumenicism. J. Heredeity, 86: 248-249. 
Belkhir K., P. Borsa, J. Boudet and F. Bonhomme, 1996. GENETIX, logiciel sous Windows pour la 
genetique des populations. Laboratoire Genome et populations, CNRS UPR 9060, Université de Montpellier 
II, Montpellier.  
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III-1.3. EXPERIMENTO 3º (1998). 

 

 Finalmente se realizó una prueba adicional complementaria en 1998. En esta prueba 

se empleó una puesta de aproximadamente 126000 huevos de progenitores de D. labrax 

atlántica, obtenida en similares condiciones a las indicadas anteriormente; y se distribuyó 

en dos lotes que fueron sometidos respectivamente a 19/19 ºC y a 19 ºC/ambiental (Fig. 9), 

siguiendo la metodología descrita en los otros experimentos. Esta prueba finalizó a los 40 

días.  

 
 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 9: Registros de temperatura: la aplicación de altas temperaturas se realizó aumentando 
aproximadamente 1 ºC/día 

 

-------------------------------------- 

 

La tabla 1 muestra las combinaciones de Tªincubación/Tªcultivo utilizadas en todos los 

experimentos incluidos en este trabajo: 

 

Tabla 1. 

Experimento 1º (1996) 

D. labrax mediterránea   

Experimento 2º (1997) 

D. labrax  

atlántica y mediterránea 

Experimento 3º (1998) 

D. labrax atlántica  

15 ºC/ambiente 15 ºC/ambiente 19 ºC/ambiente 

17 ºC/ambiente 17 ºC/ambiente 19/19 ºC 

15/17 ºC 15/19 ºC  

17/17 ºC 17/19 ºC  
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III-2. TOMA DE MUESTRAS. 

 

 Las muestras se tomaron en distintos momentos del desarrollo larvario y en la fase 

postlarvaria. Cada uno de los puntos de toma de muestras se definió en función de la 

culminación de algún estadío de desarrollo característico (“hecho biológico”) o de acuerdo 

con la pauta de alimentación (Fig. 10). En los estadíos correspondientes a la eclosión, 

apertura de la boca y escamación, las muestras se tomaron cuando la mayoría de los 

ejemplares de cada tanque (alrededor del 90 %) alcanzaron este estadío. A continuación, se 

detalla el calendario de toma de muestras y los estadíos correspondientes para cada 

experimento (Tablas 2-4).   

Tabla 2. 

Experimento 1º (1996), D. labrax mediterránea 

Toma de muestras 

(hecho biológico o nutricional) 

Edad  

(días posteclosión) 

ºC-Día. 

Eclosión 0 días (incubación: 2 días a 17 ºC). 

0 días (incubación: 3 días a 15 ºC). 

35.5 ºC-d. 

45.4 ºC-d. 

 

Apertura de la boca 

5 días (17/17 ºC). 

6 días (15/17 ºC). 

7 días (17 ºC/ambiente). 

8 días (15 ºC/ambiente). 

122 ºC-d. 

129.6 ºC-d. 

157.3 ºC-d. 

148.4 ºC-d. 

Plena fase de alimentación viva 

con nauplii de artemia 

15 días. 

Comienzo del destete 

(pienso de arranque) 

35 días. 

Final del destete 

(sólo alimentación inerte) 

50 días. 

Fin de la metamorfosis larvaria 

(escamación) 

78 días (17/17 ºC y 15/17 ºC). 

89 días (17 ºC/ambiente). 

110 días (15 ºC/ambiente). 

Fase postlarvaria (alevines) 120 días. 
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Tabla 3. 

Experimento 2º (1997), D. labrax atlántica y mediterránea 

Toma de muestras 

(hecho biológico 

o nutricional) 

D. labrax atlántica D. Labrax mediterránea 

 Edad 

(días posteclosión) 

ºC-día 

 

Edad  

(días posteclosión) 

ºC-día 

 

Eclosión 0 d. (inc. 3d. a 17 ºC) 

0 d. (inc. 4d. a 15 ºC) 

49.6 ºC-d. 

59.4 ºC-d. 

0 d. (inc. 2.5d. a 17 ºC) 

0 d. (inc. 3d. a 15 ºC) 

43.5 ºC-d. 

45.9 ºC-d. 

 

Apertura de la boca 

4 d. (17/19ºC). 

4 d. (15/19ºC). 

6 d. (17ºC/amb.). 

6 d. (15ºC/amb.). 

142 ºC-d. 

151.1 ºC-d. 

158.6 ºC-d. 

162.9 ºC-d. 

3 d. (17/19ºC). 

4 d. (15/19ºC). 

5 d. (17ºC/amb.). 

6 d. (15ºC/amb.). 

128.6  ºC-d. 

136.3 ºC-d. 

146.6 ºC-d. 

146.9 ºC-d. 

Alimentación viva 

(nauplii de artemia) 

20 días. 

 

20 días. 

 

Comienzo destete 

(pienso de arranque) 

48 días. 

 

55 días. 

 

Fin metamorfosis 

larvaria 

(escamación) 

52 d. (15/19 ºC y 17/19 ºC). 

71 d. (15ºC/amb. y 17 ºC/amb.). 

52 d. (15/19 ºC y 17/19 ºC). 

67 d. (17ºC/amb.). 

73 d. (15 ºC/amb.) 

Fase postlarvaria 

(alevines) 

90 días. 90 días. 
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Tabla 4. 

Experimento 3º (1998), D. labrax atlántica 

Toma de muestras 

(hecho biológico o nutricional) 

Edad (días posteclosión) ºC-Día. 

Eclosión 0 días (inc. 2 días). 37.8 ºC-d. 

Apertura de la boca 3 días (19 /19 ºC). 

4 días (19 ºC/ambiente). 

126.5 ºC-d. 

113.7 ºC-d. 

Aimentación viva 

(nauplii de artemia) 

20 días. 

 

Comienzo del destete  

(pienso de arranque). 

40 días. 

 

--------------------------------------------- 

 

 De cada estadío de toma de muestras correspondiente a cada experimento (1º, 2º, 

3º), se recogieron 50-100 larvas por tanque experimental, para su análisis morfométrico. El 

transporte de los especímenes al laboratorio del Área de Anatomía y Embriología de la 

Facultad de Veterinaria de Murcia se realizó mediante contenedores de agua opacos 

provistos de oxigenadores. Tras un período de reposo de unos 30 minutos, los peces fueron 

sobreanestesiados en los contenedores por adición al agua del ácido 3-aminobenzoico etil 

éster de la sal metanosulfonato (MS222, SIGMA), y se eligieron al azar 10 

especímenes/tanque experimental para ser procesados.  

 

 Por otro lado, en el Centro Oceanográfico de Mazarrón (I.E.O) se llevó a cabo la 

medición de diversos parámetros corporales. Así, en el experimento 1º (1996), se tomaron 

muestras de la longitud corporal de forma periódica (cada 2-10 días) desde la eclosión 

hasta los 120 días; y se midieron los pesos corporales en el período comprendido desde los 

37 a los 58 días. De la misma forma, en el experimento 2º (1997), se midió la longitud 

corporal desde la eclosión hasta los 90 días, y los pesos corporales se registraron desde los 

40 días hasta el final del estudio. En este segundo experimento se midieron también el 

diámetro de los huevos a lo largo de la fase embrionaria, y la longitud del saco vitelino 

durante la fase vitelina, con la ayuda de una lupa binocular acoplada a un micrómetro.  
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Todas las medidas se realizaron a partir de 10 larvas/tanque de cultivo cada uno de 

los días de toma de muestras. Además, en el experimento 2º (1997) se emplearon tanques 

duplicados resultando un total de 16 tanques experimentales. En todos ellos se midieron los 

citados parámetros y el porcentaje de supervivencia final. 

 

    

III-3. PROCESADO. 

 

 Comienza con la fijación de los especímenes seleccionados (la totalidad de la larva 

o su segmento caudal, según el tamaño) en glutaraldehido al 2.5% en tampón cacodilato 

0.1M (pH 7.2-7.4) durante 3 horas, a una temperatura de 4 ºC. A continuación, el material 

se mantiene durante una noche en solución lavadora 0.35% de sacarosa en tampón 

cacodilato 0.1 M (pH 7.2-7.4), a la misma temperatura. El resto del procesado, detallado a 

continuación, se completó en el Servicio de Microscopía Electrónica de la Universidad de 

Murcia (Método de Wanson y Drochman, 1968). 

 

III-3.1. INCLUSIÓN EN EPON. 

 

La metodología usada fue la siguiente: 

 -Postfijación en ácido ósmico al 1%, 2 horas y media a 4 ºC. 

-Tinción en acetato de uranilo al 4.8% en tampón veronal (pH 7.2-7.4) durante 2 

horas, a 4 ºC. 

-Deshidratación en escala ascendente de alcoholes (30%, 50%, 70%, 90% y 100%), 

dando un pase de 20 minutos por cada uno de ellos, y dos pases por el absoluto. 

 -Oxido de propileno, dos pases de 30 minutos. 

-Preinclusión en mezclas de óxido de propileno y EPON (3/1, 3/2, 1/3) una hora 

cada una, para dejarlo posteriormente en EPON puro durante una noche a 

temperatura ambiente (Luft, 1961). 

 -Inclusión en cápsulas de EPON puro, 48 horas a 75 ºC. 

 

 Se obtuvieron 10 muestras (bloques de EPON) por cada tanque experimental en 

cada uno de los días de toma de muestras.  
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III-3.2. SECCIONES. 

 

 A partir del material encapsulado en bloques de EPON, se eligieron al azar 5 

especímenes en cada uno de los estadíos definidos. Hemos considerado suficiente el 

número de 5 ejemplares, dado que en los estudios morfométricos realizados hasta ahora en 

músculo de peces, el número más frecuente de especímenes procesados es de 3 a 5 

(Stickland et al., 1988; Veggetti et al., 1990, 1993; Nathanailides et al., 1995a; Johnston et 

al., 1998).  

 Se realizaron cortes transversales semifinos de 0,5-1µm. de espesor, con un 

ultramicrotomo Reichert Jung modelos ultracut y ultracut-E. El punto de corte elegido fue 

inmediatamente caudal a la apertura anal. Las secciones semifinas fueron teñidas usando la 

ténica Ontell (1974).  

 

III-3.3. TINCIÓN: Técnica de Ontell (1974). 

 

 Esta técnica tiene un elevado poder de resolución en los estudios de microscopía 

óptica (Fig. 11), por lo que puede ser usada para estudios descriptivos sobre los 

mecanismos celulares de crecimiento muscular y para la realización de estudios 

morfométricos relacionados. La aplicación de la técnica precisa que el material de partida 

se encuentre incluido en EPON o sustancia semejante, según el protocolo descrito 

anteriormente. La tinción requiere como condición previa la deseponización de los cortes, 

para que los colorantes histológicos puedan penetrar en el tejido. 

 

 III-3.3.1. DESEPONIZACIÓN. 

 

-Poner los cortes semifinos como mínimo 1 hora en una solución saturada de 

hidróxido sódico en alcohol etílico absoluto. Esta solución ha de realizarse con dos 

o tres días de antelación para que en el momento de su utilización tenga un color 

marrón pajizo. 

 -Secar bien los portaobjetos en papel de filtro. 

 -Baño de los cortes durante 5 minutos en alcohol etílico absoluto. 

- Repetir esta operación en alcohol nuevo.  
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-Introducir los cortes durante 5 minutos en tampón fosfato pH:7. 

 -Lavar muy bien con agua destilada. 

 

 III-3.3.2. TINCIÓN. 

 

-Previamente debemos fabricar dos soluciones: Solución A (0.4% de fucsina básica 

en metanol al 25%) y solución B (mezclar volúmenes iguales de Azur II al 1% en 

agua destilada, Azul de metileno al 1%, Bicarbonato sódico al 5% y Alcohol 

metílico absoluto). A la solución obtenida de la mezcla se le añade una cantidad 

igual de agua destilada: 

-Teñir durante 7-8 minutos en la solución A calentada a 54 ºC. 

 -Lavar bien con agua destilada. 

 -Teñir durante 20 segundos en la solución B también a 54 ºC. 

-Lavar varias veces en agua destilada. Si la tinción es débil reteñir en la solución B 

durante algunos segundos más. 

 -Secar los portas al aire. 

 -Pasar los portaobjetos por xilol y montar con D.P.X. 

 

III-4. FOTOGRAFIADO. 

 

 Con el fin de hacer más cómoda la interpretación de los resultados morfométricos, 

se realizaron fotografías de los campos histológicos después de las tinciones. Las 

preparaciones de microscopía óptica son fotografiadas a color con un microscopio LEITZ 

DIALUX 20, con equipo automático de fotografiado. 

 

 

III-5. ANÁLISIS MORFOMÉTRICO. 

 

III-5.1. PARÁMETROS. 

 

El análisis morfométrico consistió en la cuantificación de los siguientes parámetros 

en cada uno de los ejemplares: 

 



Material y Métodos 
 

 93 

• Área transversal total de los músculos rojo y blanco. Área transversal total del 

miotomo. 

• Número de fibras de los músculos blanco y rojo. 

• Área y diámetro mínimo de las fibras de los músculos blanco y rojo. 

 

III-5.1.1. ÁREAS TOTALES DE LA SECCIÓN TRANSVERSAL DE LOS MÚSCULOS 

BLANCO Y ROJO. ÁREA TRANSVERSAL TOTAL DEL MIOTOMO. 

 

 Las áreas transversales de los músculos blanco y rojo se midieron por separado en 

las dos mitades corporales de cada larva. El músculo rosa, definido según sus 

características estructurales desde los 50 días, aproximadamente, ha sido considerado como 

parte del músculo blanco, a efectos morfométricos. 

 El área transversal total del miotomo se halló mediante la suma de las áreas de los 

músculos rojo y blanco. El área total del miotomo incluye las dos mitades del cuerpo de la 

larva, excluyéndose la musculatura de las aletas dorsal y ventral. Se determinó también la 

proporción de los músculos rojo y blanco, respecto al total del miotomo, a lo largo del 

desarrollo. 

 Las mediciones se realizaron a partir de las secciones teñidas mediante la técnica 

Ontell (1974), excepto en los últimos estadíos de las experimentos 1º y 2º (escamación y 

120 días en D. labrax de 1996, y a los 90 días en el stock de D. labrax de 1997). En dichos 

estadíos, dado el gran tamaño de estas larvas, se realizaron secciones transversales de la 

totalidad de la larva a nivel de la apertura anal, y las muestras obtenidas se congelaron en 

2-metilbutano, enfriado sobre nitrógeno líquido. Posteriormente, se seccionaron en 

criostato Reichert Jung (modelo Criocut E) a 8 µm. de grosor, y se tiñeron con 

hematoxilina-eosina. 

 Las imágenes se captaron mediante cámara de vídeo conectada a un microscopio 

Axioskop (Zeiss) a diversos aumentos. La medición se realiza sobre el monitor, mediante 

un sistema de análisis de imagen disponible en el Servicio de Estudio y Proceso Digital de 

Imágenes de la Universidad de Murcia. El hardware consiste en el Sistema IMCO 10 

Kontron bildanalyse (IMCO 10 Image Computer), mientras que el software lo compone el 

paquete MIP. 
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III-5.1.2. NÚMERO Y ÁREA DE LAS FIBRAS DE LOS MÚSCULOS BLANCO Y ROJO. 

 

 Se contaron y midieron las fibras de los músculos blanco y rojo de la sección 

transversal del miotomo. Mediante la cuantificación del área transversal de las fibras a lo 

largo de los estadíos se valora la hipertrofia muscular. El análisis morfométrico incluyó 

también la cuantificación del diámetro mínimo de las fibras, si bien, dado que los 

resultados fueron similares a los obtenidos para el área fibrilar, no hemos hecho referencia 

a este parámetro en la exposición del trabajo. No obstante, los resultados correspondientes 

quedan recogidos, en su mayoría, en el Anexo. La hiperplasia muscular se obtiene al 

comparar el número total de fibras musculares que presentan los ejemplares de cada tanque 

en cada estadío larvario. El contaje fibrilar se realizó directamente sobre montajes 

fotográficos a un aumento suficiente. 

  

  

III-5.2. NÚMERO DE EJEMPLARES MEDIDOS. 

 

 Para la medición de los parámetros musculares referidos se utilizaron 5 ejemplares 

de cada tanque en cada estadío de toma de muestras, excepto en los últimos estadíos de los 

experimentos 1º y 2º (120 días en D. labrax de 1996, y 90 días en el stock de D. labrax de 

1997), en los que se midieron 2 larvas/tanque (D. labrax de 1996) y 2-4 larvas/tanque (D. 

labrax de 1997). 

  

 

III-5.3. NÚMERO DE ESTRUCTURAS MEDIDAS EN CADA EJEMPLAR. 

 

 III-5.3.1. NÚMERO DE FIBRAS. 

 

 Se contaron todas las fibras blancas y rojas correspondientes a una mitad corporal 

de la larva (a partir del septo transverso y hacia los límites epi e hipoaxial de la sección 

transversal del miotomo). Este contaje no se pudo realizar en los estadíos correspondientes 

a la escamación y a los 120 días de D. labrax de 1996 (experimento 1º); y a los 90 días en 

D. labrax de 1997 (experimento 2º). Esto fue debido al gran tamaño que presentaban los 
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ejemplares en estos últimos estadíos, lo que dificultó el procesado y no nos permitió 

realizar un contaje preciso del número de fibras en las muestras obtenidas. Por ello, en 

estos estadíos se realizó una estimación del número de fibras blancas a partir de los datos 

correspondientes al área transversal del músculo blanco y su área fibrilar, de manera que 

dividiendo ambos parámetros se halló un número estimado o teórico de fibras blancas, para 

este estadío. 

 

 

 III-5.3.2. ÁREA MEDIA DE LA SECCIÓN TRANSVERSAL DE LAS FIBRAS. 

  

 A la eclosión y a la apertura de la boca, se midieron la práctica totalidad de las 

fibras blancas y rojas de una mitad corporal de la larva (desde el septo transverso hacia los 

límites epi e hipoaxial del miotomo). Desde el siguiente estadío (15-20 días) hasta el final 

de cada experimento, dado el gran número de fibras, se eligió una zona representativa en la 

que se midieron todas las fibras. Esta zona del miotomo se corresponde con la zona 

intermedia de los cuadrantes epi e hipoaxiales (Fig. 11a), y proporciona un número 

suficiente de fibras, para hacer significativo el muestreo, con fines estadísticos. 

 Para la obtención de todos los resultados morfométricos se han utilizado los medios 

del Servicio de Estudio y Proceso Digital de Imágenes de la Universidad de Murcia. 

 

 

 

III-6. ANÁLISIS DE LOS DATOS. 

 

 

 Los resultados obtenidos han sido interpretados bajo dos perspectivas: crecimiento 

absoluto y tasas de crecimiento y desarrollo. 

 

 Ø El crecimiento absoluto o neto es una descripción cuantitativa de cómo 

acontece el crecimiento del miotomo, en sus dos componentes: hipertrofia e hiperplasia. 

Estos mecanismos de crecimiento han sido cuantificados en cada estadío de toma de 

muestras, mediante la medición de todos los parámetros musculares (área y número de 

fibras blancas y rojas, y sección transversal de los músculos blanco, rojo y total del 

miotomo). Los resultados obtenidos (en valor absoluto) se expresan mediante el valor 
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medio de cada parámetro y su error stándar (X ± sem). En el capítulo de resultados, sólo 

se hace referencia a los valores medios (X ), omitiendo el error estándar (sem) con el fin 

de simplificar su exposición y representación gráficas. No obstante, el Anexo que se 

adjunta al final de este trabajo recoge todos los datos mencionados.   

 El análisis estadístico de los datos se realizó con los programas STATGRAPHICS 

(3.0), y SYSTAT (P.win. 5.0). En este sentido, se ha utilizado la estadística descriptiva y el 

análisis de la varianza, para un grado de confianza que en ningún caso fue menor al 95% 

(Anova, p<0.05). El análisis “post-hoc” se realizó mediante el test de Tuckey. El análisis 

de la varianza se aplicó para cada uno de los estadíos de toma de muestras, lo que nos 

permitió determinar la influencia de la temperatura de incubación y de cultivo, así como la 

interacción entre temperatura de incubación/temperatura de cultivo (Tªinc.*Tªcult.), sobre 

el tamaño del miotomo y sobre el área y número de fibras, en las diferentes etapas de 

crecimiento larvario.  

 El análisis estadístico llevado a cabo en 1997 (experimento 2º) se realizó siguiendo 

un doble criterio, dado que se emplearon 2 poblaciones de D. labrax genéticamente 

distintas: por un lado, se trataron los datos separando ambas poblaciones, lo que nos 

permite definir el comportamiento propio de cada población frente a la temperatura. Por 

otro lado, se realizó un tratamiento conjunto agrupando los resultados hallados en ambas 

poblaciones, con lo que se pretende valorar la existencia de diferencias en la dinámica de 

crecimiento muscular entre las dos poblaciones. 

 Finalmente, se realizaron histogramas de frecuencia del área de las fibras, lo que 

permite caracterizar la población fibrilar en cada ejemplar, y, poder así, comparar su 

distribución (% de cada tamaño) en cada combinación de temperaturas. 

 

 Ø Tasa de crecimiento muscular y tasa de desarrollo. La tasa de crecimiento 

muscular se corresponde con el crecimiento relativo o incremento diario que experimenta 

el músculo; y la tasa de desarrollo equivale a la inversa de los días necesarios para 

completar un estadío de desarrollo dado.  

Ambos conceptos, por tanto, muestran la eficiencia de dos parámetros biológicos 

que están estrechamente relacionados: crecimiento muscular y desarrollo corporal de las 

larvas (Atkinson, 1996), por lo que, la valoración del efecto de la temperatura sobre la fase 

larvaria, implica el estudio de ambos fenómenos. Con el fin de asociar estos dos 

parámetros, la tasa de crecimiento fue calculada en 3 estadíos de desarrollo característicos: 

eclosión, apertura de la boca y escamación.  
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 Ø A partir de la representación gráfica de los valores de las tasas de crecimiento 

muscular y de desarrollo corporal, se han hallado ecuaciones experimentales que tratan de 

expresar numéricamente el grado de sensibilidad del crecimiento muscular y del desarrollo 

corporal frente a la temperatura, a lo largo de la fase larvaria. 

 Las ecuaciones experimentales obtenidas para la tasa de desarrollo y de crecimiento 

vienen expresadas de la siguiente manera: D=a+bTª, y C=a+bTª donde D y C son tasa de 

desarrollo y tasa de crecimiento, respectivamente; Tª es la temperatura y b es la pendiente 

de la recta. Estas ecuaciones se han realizado mediante interpolación o ajuste lineal, según 

los casos, de los datos hallados para cada estadío de desarrollo frente a la temperatura. La 

pendiente de la recta obtenida, representa numéricamente la sensibilidad del crecimiento y 

del desarrollo frente a la temperatura. Es importante señalar que el objetivo de estas 

ecuaciones es meramente orientativo, ya que necesitaríamos mayor número de datos para 

poder hallar una ecuación que defina realmente la sensibilidad del desarrollo y del 

crecimiento muscular de D. labrax frente a la temperatura. No obstante, las ecuaciones 

obtenidas aportan una visión aproximada de la tendencia de ambos procesos frente a la 

temperatura en esta especie, facilitando la comprensión de los resultados. Similares 

ecuaciones han sido halladas por otros autores para describir la influencia de la 

temperatura sobre el desarrollo larvario de los peces (Winberg, 1987, citado por Kamler, 

1992).  

 Para este tipo de estudios, los estadíos de desarrollo incluidos en este trabajo han 

sido los siguientes: eclosión, apertura de la boca y escamación; hechos biológicos que 

determinan el final de los períodos embrionario, prelarvario y larvario, respectivamente. 

Los mecanismos de crecimiento hipertrófico e hiperplásico dependen de numerosos 

factores, tales como las características del desarrollo larvario, la pauta de alimentación, etc. 

Para comprender el efecto de la temperatura sobre los estadíos de desarrollo, es importante 

conocer las características que los definen. Los aspectos más destacados de estas fases son 

los siguientes: 

 

 ϖ Período de incubación: es la fase embrionaria, que comprende desde la 

fertilización hasta la eclosión. 

 ϖ Período prelarvario o eleuteroembrionario: es un período inactivo, en el que 

la larva recién eclosionada permanece flotando en la superficie del agua. Durante esta 
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etapa inicial la larva aún no ha abierto la boca y se mantiene de las reservas vitelinas. Este 

período comprende desde la eclosión hasta la apertura de la boca. 

 ϖ Período larvario: es una fase de transición (metamorfosis)                                         

en la que acontecen una serie de cambios morfológicos y funcionales que culminan con la 

madurez biológica de los tejidos y órganos, con la excepción de los órganos reproductivos. 

Así, durante esta etapa las agallas se hacen funcionales y la monocapa muscular roja 

adquiere las características propias del músculo rojo adulto. La larva es capaz de 

alimentarse por sí misma, y el comportamiento natatorio va perfeccionándose, 

coincidiendo con la transición de las fibras larvarias a adultas (Batty, 1984; Blaxter, 1988, 

citado por Kamler, 1992). Como referencias principales para definir este período, se 

considera que comienza con la apertura de la boca y se completa con la aparición de las 

escamas, hecho que determina el fin de la metamorfosis larvaria y el comienzo de la etapa 

de alevín. 

 

 El siguiente cuadro (Tabla 5) resume los 3 experimentos incluidos en este trabajo, y 

recoge las tomas de muestras que engloba cada estadío de desarrollo: 

 

Tabla 5. 

 Experimento 1º (1996) 

D. labrax mediterránea 

Experimento 2º (1997) 

D. labrax atlántica y 

mediterránea 

Experimento 3º 

(1998) 

D. labrax atlántica 

Es tadíos de 

desarrollo 

 

Toma de muestras y edad de los ejemplares 

 
Período embrionario. Eclosión. Eclosión. Eclosión. 

Período prelarvario. Apertura boca: 5-8 d. Apertura boca: 3-6 d. Apertura boca: 3-4 d. 

 

Período larvario. 

- 15 días. 

- Inicio destete: 35 días. 

- Fin destete: 50 días. 

- 20 días. 

- Inicio destete: 48-55 d. 

- 20 días 

- 40 días. 

Fin metamorfosis 

larvaria. 

Escamación: 78-110 días. Escamación: 52-73 días. 

Inicio de la fase 

postlarvaria. 

120 días . 90 días. 
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IV.-RESULTADOS 

 

 Como ya indicamos en el capítulo de material y métodos, este trabajo incluye varias 

experiencias realizadas con diferentes poblaciones de lubina, Dicentrarchus labrax L. El 

primer experimento se llevó a cabo en 1996, con larvas de D. labrax mediterránea 

sometidas a diferentes regímenes de temperatura, con el fin de estudiar el efecto de la 

temperatura sobre el desarrollo y el crecimiento larvario de esta especie. Para ello se 

midieron los parámetros musculares, las tallas y pesos corporales de las larvas, y se 

registraron algunos datos referentes a la supervivencia. 

 Tras esta primera experiencia, pretendimos abordar con más profundidad el efecto 

de la temperatura, introduciendo diferentes regímenes de temperatura a los empleados 

anteriormente, y estudiando su efecto en dos poblaciones de D. labrax: atlántica y 

mediterránea, procedentes de reproductores genéticamente distintos. Con ello evaluamos 

la influencia del componente genético y de la temperatura sobre la capacidad de 

crecimiento larvario y postlarvario de esta especie. Este último trabajo se llevó a cabo en 

1997, y en él se midieron los mismos parámetros que en 1996, pero se incluyeron otras 

medidas, tales como el tamaño de los huevos de la puesta de ambas poblaciones de D. 

labrax, la longitud de los sacos vitelinos y la supervivencia final. 

 Finalmente, se realizó una prueba adicional a partir de una puesta de D. labrax 

atlántica obtenida en 1998. La finalidad de esta prueba complementaria fue la de 
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introducir algunas modificaciones en la temperatura de incubación, y comparar sus 

resultados con los obtenidos en los experimentos anteriores. 

 

 En la exposición de los resultados obtenidos en cada uno de los experimentos, 

vamos a seguir el siguiente orden: 

  

 1º) Descripción general de la estructura de la musculatura axial. 

 

 2º) En cada uno de los experimentos, se muestran en primer lugar los resultados 

correspondientes al crecimiento muscular absoluto o neto (X ± sem). El crecimiento 

muscular, en valores absolutos, ha sido hallado en cada estadío de toma de muestras para 

todos los parámetros musculares (área y número de fibras blancas y rojas; y áreas 

transversales de los músculos blanco, rojo y total del miotomo). 

 

 3º) A continuación, se realiza la valoración del efecto de la temperatura sobre la 

tasa de crecimiento de la musculatura y la tasa de desarrollo corporal. Ambos 

parámetros se han calculado para tres estadíos de desarrollo característicos: 

 - Período de incubación o fase embrionaria: comprende desde la fertilización hasta 

la eclosión. 

 - Período prelarvario o eleuteroembrionario: desde la eclosión hasta la apertura de 

la boca. 

 - Período larvario: comienza con la apertura de la boca y la reabsorción del saco 

vitelino, y se completa con la aparición de las escamas, lo que determina el final de la 

metamorfosis. 

  

 Ø La tasa de crecimiento muscular (crecimiento relativo) indica el incremento 

diario que experimenta el músculo (crecimiento absoluto/días transcurridos para 

alcanzarlo), y ha sido hallada en los estadíos de desarrollo (eclosión, apertura de la boca y 

escamación) para los parámetros más representativos: área total del miotomo, y número y 

área media de las fibras blancas. Dado que los estadíos de desarrollo se completan antes en 

los ejemplares cultivados a altas temperaturas, el concepto de tasa de crecimiento nos 

permite hallar la eficiencia o velocidad de crecimiento muscular de las larvas sometidas a 

diferentes regímenes de temperaturas. 
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 Ø La tasa de desarrollo equivale a la inversa de los días necesarios para completar 

un determinado estadío de desarrollo.  

 Ø A partir del cálculo de dichas tasas hemos obtenido ecuaciones experimentales 

que tratan de expresar numéricamente el grado de sensibilidad del crecimiento y del 

desarrollo, frente a la temperatura. 

 

4º) Representación gráfica de los datos de los parámetros corporales más 

importantes, fundamentalmente longitudes y pesos corporales; así como supervivencias. 

 

5º) Corolario: se compara el crecimiento muscular entre algunas de las poblaciones 

incluidas en este trabajo, a las que se les aplicaron diferentes temperaturas de incubación. 

Además, se realiza el tratamiento conjunto de las tasas de desarrollo obtenidas en todas las 

poblaciones con el fin de hallar la tendencia general del desarrollo corporal de esta especie  

frente a la temperatura.  

 

6º) Anexo (véase al final de la monografía): incluye las tablas donde se recogen 

detalladamente los valores de los parámetros musculares medidos en este estudio. 

 

Aunque vamos a describir los resultados hallados en todos los lotes, estos serán 

tratados con más profundidad en la experiencia de 1997, que constituye el eje principal de 

este trabajo, ya que contiene un mayor número de aspectos que en el resto de 

experimentos. 

 

 

 

Describimos a continuación, las características generales que presenta el miotomo de 

las larvas a lo largo de este estudio.   
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IV-1. ESTRUCTURA DE LA MUSCULATURA AXIAL  

 

 A la eclosión (día cero) (Fig. 12), las larvas de D. labrax presentan 2 estratos 

musculares: músculo superficial rojo y músculo interno blanco. Las fibras superficiales 

integran una monocapa, característica de los estadíos iniciales larvarios. Estas fibras se 

extienden desde el septo horizontal hasta los extremos epi e hipoaxiales del miotomo, y 

están situadas bajo la piel, dispuestas a modo de columna. Poseen gran porcentaje de 

mitocondrias, que ocupan la zona del sarcoplasma más próxima a la piel.  

 Las fibras blancas internas son poligonales y constituyen la mayor parte de la 

sección transversal del miotomo. La miofibrillogénesis es todavía incompleta, y suelen 

presentar un núcleo central, característico de las fibras inmaduras (miotubos). 

 

 En el momento de la apertura de la boca (3-8 días) aún se observan núcleos en 

posición central en las fibras blancas, si bien se aprecia un aumento considerable del 

contenido miofibrilar (Fig. 13).  

 

 Desde los 15-20 días, las fibras blancas están perfectamente diferenciadas, con un 

alto contenido de miofibrillas, y los núcleos situados en la periferia (Figs. 11a,a´, 14). Se 

aprecian zonas germinales de fibras de nueva generación en los extremos epi e 

hipoaxiales del miotomo, y en la estrecha zona situada en el límite entre los músculos 

blanco y rojo que se extiende desde el septo horizontal hasta las zonas apicales. De igual 

forma, comienzan a observarse algunas fibras pequeñas, muy escasas, entremezcladas en 

el grosor de la zona intermedia del miotomo. En esta etapa se observan también nuevas 

fibras rojas que presentan alto contenido miofibrilar y escasas mitocondrias. Estas fibras 

se sitúan bajo la monocapa de fibras superficiales, agrupadas a nivel del septo horizontal, 

y a los 40-50 días constituyen un estrato de 5-7 capas de fibras. Al mismo tiempo, entre 

los músculos rojo y blanco se van diferenciando las fibras del músculo rosa, 

caracterizadas por un contenido relativamente abundante tanto en mitocondrias como en 

miofibrillas. 

 

 Al final del desarrollo larvario y en la etapa postlarvaria, los tres estratos 

musculares (músculos rojo, intermedio o rosa y blanco) son histológicamente 

diferenciables (Figs. 11b). Se observa una gran diversidad de tamaños fibrilares extendida 
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por todo el grosor del miotomo (Fig. 15), constituyéndose el mosaico característico de las 

especies que alcanzan un gran tamaño durante la fase adulta (Weatherley y Gill, 1981; 

Weatherley et al., 1988).  

 En los extremos apicales del miotomo, el número de fibras pequeñas disminuye 

debido a un aumento de su área fibrilar, respecto a estadíos anteriores; y bajo el músculo 

rojo continúa observándose una zona proliferativa de fibras. 

 En estas fases, el músculo rojo manifiesta también cierta apariencia de mosaico, 

por la aparición de fibras pequeñas de nueva generación. 
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IV-2. CRECIMIENTO MUSCULAR Y DESARROLLO LARVARIOS: 

EXPERIMENTO 1º (1996).  

  

 En el estudio llevado a cabo en 1996, se emplearon ejemplares procedentes de una 

puesta de D. labrax mediterránea, sobre los cuales se aplicaron las siguientes 

combinaciones de Tªinc/Tªcultivo: 15 ºC/ambiente, 17 ºC/ambiente, 15/17 ºC, 17/17 ºC. 

 La temperatura ambiente inicialmente fue de ≅15 ºC, y aumentó progresivamente 

de forma gradual (ver Fig. 7 de material y métodos). 

 

 En primer lugar, se exponen los resultados más significativos (X ± sem) 

correspondientes al crecimiento absoluto o neto de los parámetros musculares. Con el fin 

de simplificar los resultados obtenidos, sólo se presentan las gráficas más representativas. 

No obstante, en el Anexo que complementa los resultados se incluyen las tablas que 

recogen todos los datos hallados en este estudio.  

 La valoración estadística de los datos se ha realizado mediante un Análisis de la 

Varianza (Anova, p<0.05) considerando conjuntamente las cuatro combinaciones de 

temperatura empleadas. En el análisis post hoc se empleó el test de Tukey. 

 

 

IV-2.1. CRECIMIENTO MUSCULAR. 

 

 Las Figs. 16-18 representan el efecto de la temperatura sobre el crecimiento de la 

musculatura desde la eclosión hasta el final del estudio. Tal y como se puede apreciar, la 

dinámica de crecimiento muscular y el efecto que ejerce la temperatura sobre ella, varían 

en las diferentes etapas del desarrollo larvario.  

 Los resultados más significativos hallados en cada una de estas etapas fueron los 

siguientes. 

 

IV- 2.1.1. FASES EMBRIONARIA Y PRELARVARIA. 

 

En esta etapa incluimos dos hechos biológicos relacionados con el desarrollo: 

eclosión (día cero o final de la fase embrionaria) y apertura de la boca (5-8 días 

posteclosión, final de la fase prelarvaria). 



 
Resultados 

 

 108 

Durante la fase prelarvaria se aprecia un aumento en el área de las fibras blancas 

respecto a la eclosión, mientras que el número de fibras blancas y rojas permanece 

prácticamente constante, no observándose una repercusión significativa de la temperatura 

sobre ambos procesos (hipertrofia e hiperplasia fibrilares) (Fig. 16b-d). Al final de la fase 

prelarvaria (5-8 días), el área de las fibras rojas de las larvas cultivadas a temperatura 

ambiente es significativamente mayor que en larvas cultivadas a 17 ºC de cultivo (p<0.05) 

(Fig. 16e). 

 

IV-2.1.2. FASES LARVARIA Y POSTLARVARIA. 

 

Describimos en esta etapa el crecimiento muscular que tiene lugar desde el comienzo 

de la alimentación externa hasta el final del desarrollo larvario (fase larvaria) y a los 120 

días (fase postlarvaria). Para su exposición, desglosamos esta etapa en dos: desde los 15 

hasta los 50 días; y desde el final de la metamorfosis larvaria (escamación) en adelante. 

  

 

IV-2.1.2.1. 15-50 DÍAS (Figs. 16 y 17). 

 

 Los resultados hallados en esta fase se exponen separando el efecto de la 

temperatura de cultivo del efecto causado por la temperatura de incubación, con el fin de 

facilitar la descripción de la influencia de ambas variables sobre el crecimiento muscular. 

 

Efecto de la temperatura de cultivo. 

 Para estudiar este efecto se comparan ejemplares que, habiendo sido incubados a 

una misma temperatura, fueron aclimatados tras la eclosión a diferentes 

temperaturas de cultivo (15 ºC/ambiente frente a 15/17 ºC; y 17 ºC/ambiente frente 

a 17/17 ºC). No obstante, tal y como indicamos anteriormente, el tratamiento 

estadístico (Anova), así como las representaciones gráficas se realizan teniendo en 

cuenta las 4 combinaciones de temperatura conjuntamente. Los resultados del test 

de Tukey sólo se exponen para precisar diferencias concretas entre determinados 

tanques de cultivo. 

   

 Con el comienzo de la alimentación se observa una activación del crecimiento 

muscular en las larvas cultivadas a mayor temperatura (17 ºC). Así, desde los 15 
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hasta los 50 días se observa un efecto positivo de las altas temperaturas de cultivo 

sobre la hipertrofia e hiperplasia de las fibras blancas y rojas (Fig. 16b-e); de tal 

forma, que el crecimiento de todos los parámetros fibrilares medidos es 

significativamente mayor en larvas cultivadas a 17 ºC (excepto el número de fibras 

rojas a los 15 días), mostrando el número de fibras blancas un nivel de significación 

mayor que el área de fibras blancas (por ejemplo, a los 35 días, p=0.036 para el área 

de las fibras; p=0.000 para el número de fibras blancas). 

 

Efecto de la temperatura de incubación. 

En este caso comparamos ejemplares cuyos huevos fueron incubados a diferentes 

temperaturas, pero sometidos tras la eclosión a una misma temperatura de cultivo (15 

ºC/ambiente frente a 17 ºC/ambiente; 15/17 ºC frente a 17/17 ºC). 

Desde los 15 a los 37 días no se observa un efecto significativo de la temperatura 

de incubación. No obstante, a los 37 días (inicio del destete), los ejemplares que 

habían sido incubados a 17 ºC y cultivados posteriormente a temperatura ambiente 

(17 ºC/ambiente) presentaron un mayor número de fibras blancas que los incubados a 

15 ºC (15 ºC/ambiente), aunque estas diferencias no fueron significativas (Fig. 16b). 

El estudio de la distribución de tamaños fibrilares a esta edad (Fig. 17), mostró la 

existencia de una mayor proporción de fibras blancas menores de 50 µm2 en los 

ejemplares incubados a 17 ºC, independientemente de la temperatura de cultivo. 

 

A los 50 días, se observó que, al comparar larvas que habían sido mantenidas en 

unas mismas condiciones de cultivo, el área y número de fibras blancas y rojas eran 

mayores si previamente la temperatura de incubación había sido alta (Fig. 16). El 

análisis estadístico (Anova) reveló que este efecto era significativo sobre el número 

de fibras blancas (p=0.005) y el área de las fibras rojas (p=0.000). La aplicación del 

test de Tukey manifestó diferencias significativas entre los ejemplares de los tanques 

17 ºC/ambiente y 15 ºC/ambiente, para ambos parámetros. 
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Fig. 16 (a-e). Efecto de la temperatura sobre el crecimiento del total del miotomo (a) y del área y 
número de fibras desde la eclosión hasta los 50 días (b-e). a) es una representación semilogarítmica 
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IV-2.1.2.2. FIN DE LA METAMORFOSIS LARVARIA (ESCAMACIÓN) Y FASE 

POSTLARVARIA (120 DÍAS) (Fig. 18). 

 

La escamación determina el final del desarrollo larvario y el comienzo de la etapa 

postlarvaria (alevín). Las altas temperaturas adelantaron el final de la metamorfosis 

larvaria, que tuvo lugar a los 78 días en larvas cultivadas a 17 ºC, y a los 89-110 días en 

larvas cultivadas a temperatura ambiente. 

  

El crecimiento del total del miotomo a la escamación y a los 120 días, fue 

significativamente mayor en larvas cultivadas a 17 ºC (Anova, p=0.002 para el área total 

del miotomo a la escamación), no detectándose una influencia clara de la temperatura de 

incubación (Fig. 18). No obstante, el número de ejemplares medidos a los 120 días 

(2/tanque de cultivo) no fue suficiente para realizar el tratamiento estadístico a esta edad, 

lo que impide valorar con precisión los resultados hallados en este caso (a los 120 días). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 18. Efecto de la temperatura sobre el área total del miotomo desde la eclosión hasta los 120 días. 

 

 Se describen a continuación las tasas de desarrollo y crecimiento halladas en esta 

población de D. labrax. 
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V-2.2. TASAS DE CRECIMIENTO Y DESARROLLO. 

 

 IV-2.2.1. TASA DE CRECIMIENTO MUSCULAR. 

 

 La tasa de crecimiento ha sido calculada al final de los períodos embrionario 

(eclosión), prelarvario (apertura de la boca) y larvario (escamación). Para ello, hemos 

hallado el incremento diario que experimenta el miotomo en cada una de estas etapas de 

desarrollo, en los diferentes regímenes de temperatura, lo que nos indica la velocidad de 

crecimiento que tiene lugar en cada caso. A continuación, se muestran los resultados más 

representativos. 

 

 

IV-2.2.1.1. FASES EMBRIONARIA Y PRELARVARIA. 

 

 La Fig. 19 (a-c) ilustra el incremento diario del área y número de fibras blancas, y 

del área total del miotomo desde la fertilización hasta la apertura de la boca, en larvas de 

D. labrax sometidas a diferentes regímenes de temperatura.  

 Durante la fase embrionaria, el crecimiento muscular experimenta un rápido 

incremento en poco tiempo, lo que se pone de manifiesto por las elevadas tasas de 

crecimiento hipertrófico e hiperplásico halladas a la eclosión. A su vez, el crecimiento 

muscular se ve incrementado en ejemplares incubados a 17 ºC respecto a los incubados a 

15 ºC.  

 En la fase prelarvaria, al contrario que en el período de incubación, disminuye la 

tasa de crecimiento muscular en todos los tanques de cultivo. 

 

 

IV-2.2.1.2. FASE LARVARIA.   

 

 Tras la apertura de la boca, la tasa de crecimiento (incremento diario) del área total 

del miotomo aumenta en todos los tanques de cultivo, pero este incremento es mayor en 

larvas cultivadas a 17 ºC que a temperatura ambiente, tal y como se aprecia en la Fig. 19d. 
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Fig. 19 (a-d). Tasa de crecimiento del área y número de fibras blancas (a,b) y del área total del miotomo (c) 
de D. labrax a la eclosión y a la apertura de la boca, mantenida a distintas temperaturas. (d) Tasa de 
crecimiento del total del miotomo de D. labrax desde la apertura de la boca hasta el final del desarrollo 
larvario (fase larvaria), a diferentes temperaturas. 
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 Una vez estudiada la tasa de crecimiento de esta población de D. labrax, hemos 

representado los valores obtenidos frente a la temperatura, y, mediante interpolación, 

hemos obtenido ecuaciones experimentales de tipo lineal. Estas ecuaciones vienen 

expresadas como C=a+bTª, donde C es tasa de crecimiento y Tª es temperatura. El valor 

de la pendiente de la recta (b) indica la influencia de la temperatura sobre la tasa de 

crecimiento.  

 Con el fin de simplificar los resultados obtenidos, sólo se exponen los datos 

hallados para el área total del miotomo, como parámetro más representativo del 

crecimiento de la musculatura. La Fig. 20 (a,b) muestra el comportamiento de este 

parámetro en larvas mantenidas a 15 ºC/ambiente y a 17/17 ºC. 

 La temperatura aumenta la tasa de crecimiento del miotomo, fundamentalmente tras 

la apertura boca, apreciándose un mayor incremento de la velocidad de crecimiento 

muscular al final de la metamorfosis en las larvas cultivadas a mayor temperatura (17 ºC) 

(Fig. 20b). En las etapas iniciales del desarrollo (hasta la apertura de la boca), la influencia 

de la temperatura sobre el crecimiento del miotomo es mayor en el período embrionario 

que en el período prelarvario (Fig. 20a). 

 Las ecuaciones obtenidas para estos dos regímenes de temperatura fueron:  

 Eclosión. C=-10048.6+850.3Tª 

 Apertura de la boca. C=-4935.3+375.6Tª 

 Escamación. C= -400994.895+30225.635Tª 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
Fig. 20 (a,b). Incrementos diarios (tasas) del área total del miotomo de ejemplares de D. labrax a 15 
ºC/ambiente y a 17/17 ºC, hasta la apertura de la boca (a) y hasta la escamación (b).
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 IV-2.2.2. TASA DE DESARROLLO. 
 

 En la tabla 2 (ver material y métodos) se resume la duración de los estadíos de 

desarrollo estudiados en esta población de D. labrax.   

  

Tal y como se deduce de dicha tabla, durante el período embrionario, las altas 

temperaturas de incubación aceleran el desarrollo. Tras la eclosión, las larvas cultivadas a 

17 ºC acortan el tiempo necesario para completar cada estadío de desarrollo, ejerciendo la 

temperatura de incubación un ligero efecto adicional al provocado por las altas 

temperaturas de cultivo.  

 Por otra parte, tras la eclosión, las altas temperaturas de cultivo disminuyen los 

grados día necesarios para completar el período prelarvario (apertura de la boca). 

  

La Fig. 21 muestra la tasa de desarrollo de los ejemplares de D. labrax mantenidos 

a 15 ºC/ambiente y 17/17 ºC. Se aprecia que el desarrollo está correlacionado 

positivamente con la temperatura, de manera que las altas temperaturas acortan el tiempo 

necesario para completar cada estadío.  

 Las ecuaciones experimentales (D=a+bTª, donde D es tasa de desarrollo y Tª  es 

temperatura) se han obtenido de forma similar a las halladas para la tasa de crecimiento. 

 La influencia de la temperatura sobre el desarrollo es máxima en el período de 

incubación (eclosión), y disminuye progresivamente en los sucesivos estadíos de 

desarrollo. La sensibilidad a la temperatura de la tasa de desarrollo difiere, por tanto, de la 

descrita anteriormente para la tasa de crecimiento del miotomo, en la que se apreciaba una 

mayor influencia de la temperatura tras las fases iniciales del desarrollo. 
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Las ecuaciones halladas para cada estadío de desarrollo fueron las siguientes: 

 Eclosión. D= -0.944+0.085 Tª. 

 Apertura de la boca. D= -0.3+0.03Tª. 

 Escamación. D= -0.013+0.001Tª. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 21.Tasa de desarrollo de D. labrax a diferentes temperaturas. 

 

IV-2.3. LONGITUDES Y PESOS. SUPERVIVENCIA. 

 

 Los datos correspondientes a las tallas y pesos corporales fueron obtenidos por el 

personal del I.E.O. (Centro Oceanográfico de Murcia). Exponemos a continuación los 

resultados obtenidos. 

 Las larvas de D. labrax eclosionaron con una longitud aproximada de 3.8-4.15mm. 

en todos los tanques experimentales. Durante la fase vitelina (7-8 días), la longitud de las 

larvas se mantuvo prácticamente constante (Fig. 22a), y no se observó influencia de la 

temperatura. Tras este período inicial, comenzó a aumentar la longitud de las larvas, y este 

incremento fue mayor a lo largo del desarrollo larvario en larvas cultivadas a 17 ºC. De 

igual forma, el peso fue mayor en las larvas cultivadas a alta temperatura (Fig. 22b).  

 El final de la metamorfosis larvaria, determinado por la escamación, tuvo lugar a 

los 3 ± 0.4 cm. a todas las temperaturas, pero esta longitud se alcanzó antes en los 

ejemplares cultivados a 17 ºC. A los 120 días, la longitud fue significativamente mayor en 

los ejemplares cultivados a altas temperaturas (p<0.05). 
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 Por otro lado, si observamos la evolución del total del miotomo frente a la longitud 

(Fig. 22c) vemos que, el área del total del miotomo a temperatura ambiente (15 

ºC/ambiente) y a 17 ºC de cultivo (17/17 ºC) es similar para una longitud dada, lo que 

indica que ambos parámetros están relacionados de forma directa y proporcional. 

 

 Por último, aunque no se contabilizó la supervivencia final, se observó que ésta fue 

mayor en ejemplares cultivados a temperatura ambiente, fundamentalmente a 15 

ºC/ambiente.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 22 (a-c). (a) Longitudes de las larvas de D. labrax desde la eclosión hasta los 120 días. Tras un ajuste 
lineal las ecuaciones obtenidas fueron: L=2.04+0.27t (r2=0.94) a 15 ºC/ambiente (donde L es longitud, y t es 
días post-eclosión); L=2.34+0.29t (r2=0.96) a 17 ºC/ambiente; L=1.57+0.39t (r2=0.97) a 15/17ºC; 
L=1.72+0.49t (r2=0.97) a 17/17 ºC. (b) La gráfica representa el peso alcanzado por las larvas de D. labrax 
desde los 37 hasta los 58 días. Tras un ajuste lineal las ecuaciones obtenidas fueron: P=4.2+0.43t (r2=0.76) a 
15 ºC/ambiente (donde P es peso, y t es días posteclosión); P=4.15+0.73t (r2=0.98) a 17 ºC/ambiente; 
P=5.06+2.4t (r2=0.99) a 15/17ºC; P=4.6+3.8t (r2=0.97) a 17/17 ºC. (c) Evolución del área transversal del total 
del miotomo frente a la longitud a lo largo del desarrollo larvario y en la fase postlarvaria. 
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IV-3. CRECIMIENTO MUSCULAR Y DESARROLLO LARVARIOS DE D. 

labrax ATLÁNTICA Y MEDITERRÁNEA: EXPERIMENTO 2º (1997). 

 

  

 Las combinaciones de Tªincubación/Tªcultivo a las que se sometieron las larvas 

fueron las siguientes: ≅15 ºC/ambiente; ≅17 ºC/ambiente; ≅15 ºC/19ºC y ≅17 ºC/19 ºC 

 La temperatura ambiente fue inicialmente ≅ 15 ºC y aumentó gradualmente hasta el 

final del experimento (ver Fig. 8 de material y métodos). 

 Tal y como hemos hecho en el experimento anterior, las representaciones gráficas, 

así como el tratamiento estadístico de los datos obtenidos (Anova) se ha realizado 

considerando todas las combinaciones de temperatura conjuntamente. 

 

 Describimos a continuación el crecimiento absoluto o neto de los diferentes 

parámetros musculares.  

 

 

IV-3.1. CRECIMIENTO MUSCULAR DE D. labrax ATLÁNTICA Y 

MEDITERRÁNEA. 

 
  

IV-3.1.1. FASES EMBRIONARIA Y PRELARVARIA. 
 

 En esta etapa incluimos dos estadíos de desarrollo: la eclosión (final de la fase  

embrionaria), y la apertura de la boca (final de la fase prelarvaria). 

 

 

IV-3.1.1.1. D. labrax ATLÁNTICA 

 

 A la eclosión (día cero), las áreas transversales del músculo blanco y del total del 

miotomo, así como el área de las fibras blancas y rojas, son menores en los ejemplares 

incubados a 17 ºC (Figs. 23a y 24a,b). La tendencia en el número de fibras (blancas y 

rojas), sin embargo, difiere de la que muestra el área de las fibras, apreciándose un 
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aumento de este parámetro a mayor temperatura de incubación (Fig. 24c,d). La 

temperatura, por tanto, influyó sobre los mecanismos de crecimiento (hipertrofia e 

hiperplasia fibrilares), aunque no llegaron a detectarse diferencias significativas. 

 La distribución de tamaños de las fibras blancas muestra una mayor proporción de 

fibras pequeñas (<50µm2) a 17 ºC de incubación que a 15 ºC (Fig. 23c,d). 

  

 A la apertura de la boca (4-6 días), las áreas transversales del total del miotomo y 

del músculo blanco, así como el área de las fibras blancas son significativamente mayores 

a 19 ºC de cultivo (p=0.000 músculo blanco; p=0.003 área fibras blancas) (Figs. 23a y 

24a). El número de fibras blancas permanece prácticamente invariable respecto a la 

eclosión, aunque detectamos una interacción Tªincubación*Tªcultivo en los ejemplares de 

los tanques 15/19 ºC y 17 ºC/ambiente, que determina un aumento significativo de este 

parámetro (Fig. 24c).  

 El área transversal del músculo rojo, muestra también una interacción 

Tªinc.*Tªcult., siendo la combinación más óptima 17 ºC/ambiente (p<0.05) (Fig. 23b); y 

similar tendencia manifiesta el área de sus fibras, aunque no de forma significativa. El 

número de fibras rojas no aumenta respecto a la eclosión en los ejemplares incubados a 15 

ºC, y se observa una disminución en las larvas incubadas a mayor temperatura. 

 
 
 Ø A modo de resumen encontramos que, a la eclosión, la temperatura de 

incubación de 15 ºC determina mayores valores del miotomo y del área de sus fibras que a 

17 ºC. Tras la eclosión, el crecimiento del miotomo se produce fundamentalmente por 

hipertrofia fibrilar, viéndose ésta influida significativamente por las altas temperaturas de 

cultivo. 
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Fig. 24 (a-d). Área y número de fibras (blancas y rojas) de larvas de D. labrax atlántica a diferentes 
temperaturas, a la eclosión y a la apertura de la boca. 
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IV-3.1.1.2. D. labrax MEDITERRÁNEA 

  

 A la eclosión (día cero), el área de las fibras blancas y rojas, así como las áreas 

transversales de los músculos blanco y rojo del miotomo son significativamente mayores 

en los ejemplares incubados a 17 ºC (p=0.022 músculo blanco; p=0.000 área fibras 

blancas) (Fig. 25 a-d). 

 El número de fibras blancas es ligeramente mayor a alta temperatura de incubación, 

pero no de forma significativa; el número de fibras rojas no se ve influido por la 

temperatura (Fig. 25 e,f). 

 

 Desde la eclosión hasta la apertura de la boca (3-6 días), acontece una hipertrofia 

de las fibras blancas y rojas respecto a la eclosión, no detectándose diferencias entre los 

tanques experimentales por efecto de la temperatura (Fig. 25c,d). 

 El número de fibras (blancas y rojas) prácticamente no aumenta respecto a la 

eclosión, e incluso puede apreciarse una disminución acusada de este parámetro en el 

tanque 17/19 ºC (Fig. 25e,f). El análisis estadístico pone de manifiesto un efecto negativo 

de las altas temperaturas de incubación sobre el número de fibras rojas (Anova, p=0.039). 

 Las áreas transversales de los músculos blanco y rojo al final de la fase prelarvaria 

(apertura de la boca) son mayores que a la eclosión, y similares a todas las temperaturas 

(Fig. 25a,b).  

 
 Ø En resumen, a la eclosión, el área transversal del miotomo y el área de sus fibras 

son significativamente mayores a 17 ºC de incubación que a 15 ºC. El crecimiento del 

miotomo desde la eclosión hasta la apertura de la boca se produce únicamente por 

hipertrofia fibrilar, no detectándose hiperplasia de las fibras en este momento. 
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Fig. 25 (a-f). (a,b) Área transversal de los músculos blanco y rojo, y área y número de las fibras 
blancas y rojas (c-f) en larvas de D. labrax mediterránea a la eclosión y a la apertura de la boca, 
bajo diferentes condiciones de temperatura. 
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IV-3.1.1.3. COMPARACIÓN D. labrax ATLÁNTICA Y MEDITERRÁNEA 

  

 En este apartado se realiza un análisis conjunto del comportamiento descrito por 

ambas poblaciones de D. labrax atlántica y mediterránea a la eclosión y a la apertura de la 

boca (Figs. 23-25), y Fig. 26. 

  

 El crecimiento total o global del miotomo muestra un comportamiento similar al 

que manifiesta el área de sus fibras, tanto en D. labrax atlántica como en D. labrax 

mediterránea. No obstante, el efecto de la temperatura sobre el crecimiento muscular es 

diferente entre ambas poblaciones de D. labrax. Así, a la eclosión, el crecimiento del 

miotomo de D. labrax atlántica se ve incrementado en larvas incubadas a bajas 

temperaturas, que presentan a su vez, mayor área fibrilar que los ejemplares incubados a 

alta temperatura. Las larvas de D. labrax mediterránea, por el contrario, se muestran 

positivamente influidas por las altas temperaturas de incubación, de tal forma que, a la 

eclosión, el área transversal del miotomo y el área de sus fibras están incrementados en las 

larvas incubadas a 17 ºC. Por tanto, la influencia de la temperatura de incubación sobre el 

crecimiento del miotomo y del área de sus fibras es diferente entre ambas poblaciones de 

D. labrax (interacción significativa origen poblacional*Tªincubación para el área de las 

fibras blancas, p=0.001; y para el área transversal del músculo blanco y del total del 

miotomo, p=0.013). 

Tras la eclosión y hasta la apertura de la boca, el músculo blanco en larvas de D. 

labrax atlántica y mediterránea aumenta paralelamente al incremento del área de sus fibras, 

y la temperatura actúa significativamente sobre este parámetro en prelarvas de D. labrax 

atlántica, no observándose dicha influencia sobre D. labrax mediterránea. El análisis 

estadístico pone de manifiesto de nuevo una interacción significativa origen*Tªcultivo para 

el área de las fibras blancas (p=0.003) y el área transversal del músculo blanco (p=0.000) 

durante la fase prelarvaria. 

 

Por otro lado, si comparamos el crecimiento que alcanzan los ejemplares de cada 

población de D. labrax (independientemente del efecto de la temperatura sobre cada 

tanque experimental), se pone de manifiesto que, al final de la fase prelarvaria (apertura de 

la boca), el número de fibras blancas es significativamente mayor en los ejemplares de D.  
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labrax atlántica (Fig. 26f) que en D. labrax mediterránea; esta última población, sin 

embargo, presenta valores significativamente mayores en el área de las fibras blancas que 

los ejemplares de D. labrax atlántica (Fig. 26d) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Fig. 26 (a-f). Área total del miotomo, área y número de fibras blancas de larvas de D. labrax 
atlántica (Atl.) y mediterránea (Med.) a la eclosión y a la apertura de la boca. 
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IV-3.1.2. FASE LARVARIA. 

 

 Tras la apertura de la boca y la reabsorción del saco vitelino, comienza la etapa 

larvaria. El estudio de este período lo dividimos en 2 apartados: desde los 20 días hasta el 

comienzo del destete (48-55 días); y final de la metamorfosis larvaria (escamación). 

 

IV-3.1.2.1. DESDE LOS 20 DÍAS HASTA EL COMIENZO DEL DESTETE (48-55 DÍAS). 

 

 Se describen los resultados separando el efecto de la temperatura de cultivo del 

efecto producido por la temperatura de incubación, con el fin de facilitar la comprensión de 

la influencia de ambas variables sobre el crecimiento muscular. Para estudiar el efecto de 

la temperatura de cultivo se comparan ejemplares que, habiendo sido incubados a una 

misma temperatura, fueron cultivados tras la eclosión a diferentes temperaturas (15 

ºC/ambiente frente a 15/19 ºC; y 17 ºC/ambiente frente a 17/19 ºC). Por su parte, el efecto 

de la temperatura de incubación lo estudiamos comparando ejemplares cultivados a una  

misma temperatura tras la eclosión, pero incubados a diferente temperatura (15 

ºC/ambiente frente a 17 º C/ambiente; y 15/19 ºC frente a 17/19 ºC). No obstante, tal y 

como hemos hecho anteriormente, las representaciones gráficas, así como el tratamiento 

estadístico de los datos obtenidos (Anova) se ha realizado considerando todas las 

combinaciones de temperatura conjuntamente. 

 

 

IV-3.1.2.1.1. D. labrax ATLÁNTICA 

 

 

Efecto de la temperatura de cultivo (Fig. 27 a-d). 

 A los 20 días, todos los parámetros musculares medidos son mayores en las larvas 

cultivadas a altas temperaturas. La Anova refleja que este efecto de la temperatura de 

cultivo es significativo para todos ellos, excepto para el área de las fibras rojas. A su 

vez, el efecto de la temperatura de cultivo a esta edad fue más significativo sobre el 

número de fibras blancas (p=0.003) que sobre el área fibrilar (p=0.044).  
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 A los 48 días (inicio del destete), las áreas transversales de los músculos blanco y 

rojo, son significativamente mayores en larvas cultivadas a 19 ºC (Anova, p<0.05), 

particularmente en el tanque 15/19 ºC según revela el test de Tukey. Este resultado se 

complementa con la distribución de tamaños fibrilares, que muestra que la mayor 

proporción de fibras blancas pequeñas (<100µm2) la presentan los ejemplares de 

dicho tanque (Fig. 27e,f), lo que se corresponde con la aparición de fibras de nueva 

generación. 

 

Efecto de la temperatura de incubación (Fig. 27 a-d). 

 Durante estas fases, la temperatura de incubación no ejerció un efecto significativo. 

No obstante, la tendencia observada fue la siguiente: 

 En larvas cultivadas a altas temperaturas el valor de los parámetros musculares fue 

mayor, en general, si las larvas habían sido previamente incubadas a menor 

temperatura (15 ºC). 

  En larvas cultivadas a temperatura ambiente no se define una tendencia clara. Así, 

el número de fibras blancas y rojas, a los 20 días, es mayor en larvas previamente 

incubadas a menor temperatura, mostrando la tendencia contraria a los 48 días.  

 
 
 
 Ø Por lo tanto, el crecimiento muscular en la fase larvaria es muy intenso y se ve 

estimulado de forma significativa por las altas temperaturas de cultivo. Se pone de 

manifiesto una alta contribución hipertrófica e hiperplásica al total del miotomo, que 

presenta, en general, una correlación positiva con las altas temperaturas de cultivo. Por su 

parte, la temperatura de incubación no muestra un efecto significativo en este período. 
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IV-3.1.2.1.2. D. labrax MEDITERRÁNEA 

 

Efecto de la temperatura de cultivo (Figs. 28, 29). 

 A los 20 días, todos los parámetros musculares son significativamente mayores a 

19 ºC de cultivo (Anova, p<0.05), excepto el área de fibras rojas, que no muestra una 

tendencia definida ante las diferentes temperaturas.   

 A los 55 días (inicio del destete) las áreas transversales de los músculos blanco y 

rojo, así como el número de fibras blancas y rojas, son significativamente mayores 

en larvas cultivadas a altas temperaturas (p=0.005 músculo blanco; p=0.008 número 

de fibras blancas). Los histogramas reflejan el mayor porcentaje de fibras pequeñas 

blancas y rojas (<100µm2) a 19 ºC, lo que se corresponde con una gran generación de 

fibras a altas temperaturas de cultivo (Fig. 29 a-d).  

 El área de las fibras blancas y rojas es mayor a 19 ºC de cultivo, aunque no de 

forma significativa. 

 

Efecto de la temperatura de incubación (Figs. 28, 29): 

 La temperatura de incubación no influyó de forma significativa sobre el 

crecimiento muscular en estos estadíos. No obstante, se observa la siguiente 

tendencia en los diferentes tanques experimentales:  

 A los 20 días, no se observa una tendencia constante en el comportamiento de los 

diferentes parámetros musculares frente a la temperatura de incubación. A los 55 días 

se aprecia que en larvas cultivadas a altas temperaturas, el área transversal de los 

músculos blanco y rojo es mayor si previamente se incubaron a baja temperatura (15 

ºC). Sin embargo, en larvas cultivadas a temperatura ambiente, el crecimiento de las 

áreas transversales fue mayor ante altas temperaturas de incubación (17 ºC).  

 

 Ø En resumen, a lo largo de estas fases se evidencia un fuerte crecimiento del 

miotomo, que tiene lugar tanto por hipertrofia como por hiperplasia fibrilares, viéndose 

ambos fenómenos influidos positivamente por las altas temperaturas de cultivo. No se 

define, sin embargo, un efecto significativo de las altas temperaturas de incubación sobre 

el crecimiento muscular. 
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Fig. 28 (a -d). Influencia de la temperatura sobre el área transversal de los músculos blanco y rojo 
(a,b), y sobre el número de fibras blancas y rojas (c,d) de larvas de D. labrax mediterránea desde la 
eclosión hasta el inicio del destete. 
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IV-3.1.2.1.3. COMPARACIÓN D. labrax ATLÁNTICA Y MEDITERRÁNEA (FIGS. 27-29) 

  

 En esta etapa, el crecimiento del miotomo en ambas poblaciones de D. labrax es 

significativamente mayor que en estadíos prelarvarios (p=0.000). El tratamiento estadístico 

de los resultados, considerando las dos poblaciones conjuntamente, refleja un efecto global 

de la temperatura de  cultivo sobre el crecimiento del miotomo de las larvas a lo largo de 

estos estadíos; de tal manera que, las altas temperaturas de cultivo aumentan 

significativamente las áreas transversales del miotomo, tanto en D. labrax atlántica como 

en D. labrax mediterránea. 

 El crecimiento del miotomo se produce por hipertrofia e hiperplasia fibrilares, 

viéndose la generación de fibras más significativamente influida por las altas temperaturas 

de cultivo que la hipertrofia fibrilar. Esto se manifiesta en el análisis estadístico aplicado 

sobre ambos parámetros, que revela niveles de significación mayores para el número de 

fibras blancas que para el área de las mismas, tanto en D. labrax atlántica como en D. 

labrax mediterránea. 

 La correlación positiva de las altas temperaturas de cultivo sobre la hiperplasia 

fibrilar va asociada a un rápido crecimiento del miotomo. Esto se observa en los 

histogramas, en los que aparece un gran número de fibras de pequeño tamaño al inicio del 

destete, correspondientes a fibras de nueva generación. 

 La temperatura de incubación no influyó significativamente en el crecimiento 

miotomal durante estas fases. No obstante, al comienzo del destete, se aprecia cierta 

interacción Tªincubación*Tªcultivo, que, aunque no llega a ser significativa, pone de 

manifiesto la existencia de combinaciones de temperatura, cuyos efectos son diferentes de 

los que se derivarían de considerar la influencia de ambas variables por separado. Así, 

observamos que la temperatura de incubación no influye de igual forma en ejemplares 

posteriormente cultivados a altas temperaturas, que en larvas cultivadas a temperatura 

ambiente: en larvas cultivadas a 19 ºC, el área transversal de los músculos blanco y rojo es 

mayor a 15/19 ºC que a 17/19 ºC; sin embargo, en larvas cultivadas a temperatura 

ambiente, se observa cierta tendencia a aumentar el valor de sus parámetros musculares, 

cuando han sido incubadas previamente a altas temperaturas, siendo esto último más 

manifiesto en D. labrax mediterránea que en D. labrax atlántica. 
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 De acuerdo con los resultados descritos, el efecto de la temperatura sobre el 

crecimiento muscular fue similar en ambas poblaciones de D. labrax. No obstante, los 

ejemplares de D. labrax mediterránea alcanzaron en esta etapa un crecimiento 

significativamente mayor que los ejemplares de D. labrax atlántica, en todos los 

parámetros musculares excepto en el número de fibras blancas, que presentó valores 

similares entre ellas. 

 

 

IV-3.1.2.2. ESCAMACIÓN (FIN DE LA METAMORFOSIS).  

  

IV.3.1.2.2.1. D. labrax ATLÁNTICA . 

   

 La escamación se produce antes en los ejemplares sometidos a mayor temperatura 

de cultivo. Así, acontece a los 52 días a 19 ºC de cultivo, y a los 71 días a temperatura 

ambiente. En este estadío, por tanto, comparamos ejemplares de diferentes edades, pero 

con una madurez biológica equiparable. 

 La Fig. 30 representa el crecimiento muscular alcanzado al final de la metamorfosis 

en todos los tanques experimentales. El análisis estadístico de los resultados encontrados 

en este estadío de desarrollo, pone de manifiesto que la temperatura de cultivo y de 

incubación interaccionan entre sí, por lo que describimos conjuntamente el efecto de 

ambas variables sobre el crecimiento. 

 

 Las áreas transversales de los músculos blanco y total del miotomo (Fig. 30a), son 

significativamente mayores a 19 ºC de cultivo (Anova, p=0.025) si bien estas diferencias 

se manifiestan principalmente respecto a las larvas mantenidas a 15 ºC/ambiente. En este 

sentido, la aplicación del test de Tukey sólo revela diferencias entre 15 ºC/ambiente y 

17/19 ºC (p=0.051, valor ligeramente superior al nivel de confianza establecido como 

estadísticamente significativo). El área transversal del músculo rojo (Fig. 30b) muestra el 

mayor valor a 17 ºC/ambiente, pero el análisis estadístico no revela diferencias 

significativas con el resto de combinaciones de temperatura.  

 El área de las fibras blancas (Fig. 30c) manifiesta una interacción de la 

temperatura de incubación con la temperatura de cultivo (p=0.002), que revela la 

combinación 17 ºC/ambiente como la más óptima. El test de Tukey manifiesta que estos 
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valores a 17 ºC/ambiente son significativamente mayores a los hallados a 15 ºC/ambiente y 

a 17/19 ºC. Similar tendencia muestra el área de las fibras rojas (Fig. 30d) aunque no de 

forma significativa.  

 El número de fibras blancas (Fig. 30e) es mayor a 19 ºC de cultivo (p=0.001). El 

test de Tukey muestra que el número de fibras blancas a 15 ºC/ambiente es 

significativamente menor que el de los ejemplares cultivados a 19 ºC. El número de fibras 

rojas (Fig. 30f) muestra también un ligero incremento en los ejemplares cultivados a altas 

temperaturas, pero no de forma significativa. 

 

 La distribución de tamaños fibrilares (Fig. 31) presenta un alto porcentaje de fibras 

blancas pequeñas (<100µm2) en todos los tanques experimentales, excepto a 15 

ºC/ambiente (Fig. 31c). A su vez, dicho porcentaje, correspondiente con la aparición de 

fibras de nueva generación, es ligeramente mayor en larvas cultivadas a 19 ºC. En el 

músculo rojo se aprecia una alta proporción de fibras pequeñas (<50µm2) a todas las 

temperaturas (Fig. 31d-f), siendo ligeramente mayor en larvas cultivadas a 19 ºC. 

 
 
 
 Ø A modo de resumen, al final de la metamorfosis larvaria, el miotomo presenta 

una constitución fibrilar que muestra la siguiente dependencia de la temperatura: el número 

de fibras blancas está positivamente correlacionado con la temperatura de cultivo, mientras 

que el área de las fibras se influye por una interacción Tªinc.*Tªcultivo, que manifiesta la 

combinación 17 ºC/ambiente como la más óptima. 
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Fig. 30 (a-f). Efecto de la temperatura sobre las áreas transversales de los músculos blanco y rojo 
(a,b), y sobre la hipertrofia e hiperplasia fibrilares (c -f) al final de la metamorfosis larvaria en D. 
labrax atlántica. 
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IV.3.1.2.2.2 D. labrax MEDITERRÁNEA.  

 

 Los ejemplares cultivados a altas temperaturas finalizaron la metamorfosis 

(escamación) a los 52 días, mientras que las larvas cultivadas a temperatura ambiente 

completaron este estadío de desarrollo a los 67 días (17 ºC/ambiente) y a los 73 días (15 

ºC/ambiente).   

 La Fig. 32 representa el valor de los parámetros musculares en las diferentes 

combinaciones de temperatura. Al igual que en D. labrax atlántica, los resultados hallados 

en D. labrax mediterránea manifiestan interacciones entre la temperatura de cultivo y de 

incubación, por lo que describimos el efecto de ambas variables conjuntamente.   

  

 Las áreas transversales de los músculos blanco y total del miotomo presentan el 

mayor valor en las larvas mantenidas a 17 ºC/ambiente, lo que refleja una interacción 

significativa Tªinc.*Tªcultivo (p=0.019) (Fig. 32a). El músculo rojo también mostró esta 

misma tendencia, pero no de forma significativa (Fig. 32b). 

 El área de las fibras blancas manifiesta también una interacción Tªinc.*Tªcultivo 

(p=0.049), lo que se refleja en las larvas sometidas a la combinación de temperatura 17 

ºC/ambiente, que alcanzan el mayor valor en este parámetro (Fig. 32c). La aplicación del 

test de Tukey a estos resultados revela que el área de las fibras blancas a 17 ºC/ambiente es 

significativamente mayor que el valor que presenta este parámetro en larvas cultivadas a 

19 ºC. El área de las fibras rojas no reveló diferencias significativas (Fig. 32d). 

 El número de fibras blancas y rojas no muestra diferencias significativas entre los 

tanques de cultivo (Fig. 32e,f). 

 
 Los histogramas de tamaños fibrilares muestran un alto porcentaje de fibras 

pequeñas blancas (<100µm2) a todas las temperaturas, si bien es ligeramente mayor en 

larvas cultivadas a mayor temperatura (Fig. 33a-c). 

 El porcentaje de fibras pequeñas rojas (<100µm2) es elevado en todos los tanques 

experimentales, excepto a 15 ºC/ambiente (Fig. 33d-f). 

 

 Ø En resumen, al final del desarrollo larvario (escamación), el crecimiento del 

miotomo y de las fibras musculares se ve influido por la temperatura de la siguiente forma: 

el área total del miotomo y el área de las fibras blancas manifiestan una interacción 
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significativa Tªinc.*Tªcul. que es óptima en la combinación 17 ºC/ambiente. Por su parte, 

el número de fibras no se mostró significativamente influido por la temperatura en este 

momento. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
Fig. 32 (a -f). Efecto de la temperatura sobre las áreas transversales de los músculos blanco y rojo 
(a,b), y sobre las fibras blancas y rojas (c-f) al final de la metamorfosis larvaria en D. labrax 
mediterránea. 
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IV-3.1.2.2.3. COMPARACIÓN D. labrax ATLÁNTICA Y MEDITERRÁNEA 

 

 Como ya se ha descrito, se observa una interacción Tªincubación*Tªcultivo sobre 

el área de las fibras blancas en D. labrax atlántica y mediterránea, mostrando la 

combinación más óptima de temperaturas para este parámetro a 17 ºC/ambiente (Fig. 34b). 

Esta interacción Tªinc.*Tªcult. se observa también en el área total del miotomo, aunque de 

forma significativa sólo en D. labrax mediterránea (Fig. 34a).  

 Es importante conocer la existencia de estas interacciones, ya que pone de 

manifiesto que hay combinaciones de temperatura (Tªinc./Tªcult.) que pueden resultar 

ventajosas o idóneas para el crecimiento, o, por el contrario, provocar efectos negativos o 

adversos. 

 La temperatura de cultivo determina diferencias significativas en el número de 

fibras blancas y en las áreas transversales de los músculos blanco y total en larvas de D. 

labrax atlántica cultivadas a altas temperaturas, pero este efecto no se observó en D. labrax 

mediterránea (Fig. 34a,c). 

 Por tanto, la respuesta frente a la temperatura de cultivo, al final del desarrollo 

larvario, es diferente entre ambas poblaciones de D. labrax.  

 Estos resultados muestran un efecto de la temperatura de cultivo menos manifiesto 

que en las fases de crecimiento anteriores, de tal forma, que éste sólo es significativo en 

determinados casos. Esto se corresponde con el siguiente hecho : mientras en los estadíos 

anteriores comparábamos ejemplares con una misma edad cronológica, en el presente 

estadío hemos seguido un criterio de desarrollo, comparando ejemplares con una misma 

edad fisiológica (fin de la metamorfosis), la cual se alcanzó antes a altas temperaturas de 

cultivo. Por tanto, consideramos que la temperatura de cultivo produce durante la fase 

larvaria un efecto acelerador del crecimiento muscular, más que un efecto neto sobre el 

crecimiento total alcanzado al final del desarrollo larvario. 

   

 Por otra parte, el crecimiento muscular al final de la metamorfosis larvaria fue 

significativamente mayor en D. labrax mediterránea que en D. labrax atlántica, excepto en 

el número de fibras blancas y rojas, que fue similar entre ellas (Fig. 34). 
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Fig. 34 (a-c). Área total del miotomo, área y número de fibras blancas de larvas de D. labrax 
atlántica (Atl.) y D. labrax mediterránea (Med.) al final del desarrollo larvario (escamación). 
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IV-3.1.3. FASE POSTLARVARIA: 90 DÍAS. 

 

 En este estadío sólo se han medido los parámetros del músculo blanco. Este período 

lo vamos a tratar conjuntamente en D. labrax atlántica y mediterránea, dado que  la 

respuesta del crecimiento muscular frente a la temperatura fue similar en ambas 

poblaciones. 

 

 Las altas temperaturas de cultivo (19 ºC) aumentaron significativamente todos los 

parámetros del músculo blanco en D. labrax mediterránea (Anova, p<0.05). El mismo 

efecto se detectó en D. labrax atlántica, aunque no de forma significativa para el área de 

las fibras blancas. Estos resultados definen una clara tendencia en postlarvas cultivadas a 

altas temperaturas, pero debemos considerarlos de modo orientativo, ya que el tratamiento 

estadístico de los parámetros medidos en este estadío se realizó a partir de un reducido 

número de ejemplares (2-4 ejemplares/tanque de cultivo). Además, hay que tener en cuenta 

que a los 90 días, no todas las larvas tienen la misma edad fisiológica, ya que las cultivadas 

a 19 ºC finalizaron su metamorfosis 15-20 días antes que las larvas cultivadas a 

temperatura ambiente. 

 La Fig. 35 muestra la influencia de la temperatura sobre el área transversal del 

músculo blanco al final del desarrollo larvario y a los 90 días. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

Fig. 35 (a,b). Crecimiento del área transversal del músculo blanco de D. labrax atlántica (a) y 
mediterránea (b), al final de la metamorfosis (escamación) y a los 90 días.  
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IV-3.2. PORCENTAJES DE MÚSCULO BLANCO Y ROJO RESPECTO AL TOTAL 

DEL MIOTOMO. 

 

 La proporción de músculo rojo respecto al total del miotomo, tanto en D. labrax 

atlántica como en mediterránea, es mayor en los primeros estadíos de desarrollo larvario 

(Fig. 36). A partir de los 20 días comienza a disminuir, estabilizándose al comienzo del 

destete, cuando alcanza de forma permanente valores mínimos. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig 36 (a,b). Porcentaje de músculo blanco (bl.) y rojo (r.) respecto al total del miotomo a lo largo 
del desarrollo larvario en D. labrax atlántica (a) y mediterránea (b). 
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IV-3.3. TASAS DE CRECIMIENTO MUSCULAR Y DESARROLLO 

  

 IV-3.3.1. TASAS DE CRECIMIENTO MUSCULAR 

 

 Las Figs. 37 y 38 muestran la tasa de crecimiento muscular (incremento diario) a lo 

largo de las diferentes etapas de desarrollo larvario (fases embrionaria, prelarvaria y 

larvaria). Describimos, a continuación, la tendencia observada en el área y número de las 

fibras blancas, así como en el área total del miotomo, en larvas de D. labrax atlántica y 

mediterránea sometidas a diferentes temperaturas.  

 

IV-3.3.1.1. D. labrax ATLÁNTICA 

 

 

ο  FASES EMBRIONARIA Y PRELARVARIA.  

 

 El área de las fibras blancas muestra una elevada tasa de crecimiento durante la 

fase embrionaria en los ejemplares de todos los tanques experimentales, no observándose 

una influencia de la temperatura de incubación sobre este parámetro (Fig. 37a). Durante la 

fase prelarvaria disminuye la tasa hipertrófica en todos los tanques experimentales, pero 

fundamentalmente en los cultivados a temperatura ambiente. 

 Durante el período embrionario la tasa hiperplásica es elevada, y se ve modificada 

por la temperatura de incubación, de tal forma que, a la eclosión, la tasa de generación de 

fibras es mayor a 17 ºC de incubación que a 15 ºC (Fig. 37b). En la fase prelarvaria, sin 

embargo, se aprecia una disminución muy acentuada de la producción diaria de fibras a 

todas las temperaturas. 

 La tasa de crecimiento del total del miotomo manifiesta una tendencia similar a la 

descrita por el área de las fibras blancas: es elevada a la eclosión (y no presenta influencia 

de la temperatura), y disminuye durante la fase prelarvaria, principalmente en los 

ejemplares cultivados a temperatura ambiente (Fig. 37c). 
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Fig. 37 (a-d). Tasas de crecimiento del área y número de fibras blancas (a, b) y del total del miotomo 
(c,d), a lo largo del desarrollo larvario de D. labrax atlántica, sometida a diferentes temperaturas. 
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ο  FASE LARVARIA. 

 

 En larvas sometidas a 17/19 ºC se mantiene una elevada tasa de hipertrofia fibrilar 

a lo largo del desarrollo larvario (Fig. 37a). En el resto de tanques de cultivo tiene lugar un 

aumento progresivo de la tasa hipertrófica, de tal forma que al finalizar la metamorfosis 

(escamación), la tasa de crecimiento de este parámetro es similar a todas las temperaturas, 

aunque ligeramente menor a 15 ºC/ambiente. 

 En el período larvario la hiperplasia fibrilar es continua y creciente en todos los 

tanques de cultivo. La producción diaria de fibras es mayor en las larvas cultivadas a altas 

temperaturas (Fig. 37b), mientras que en las larvas cultivadas a temperatura ambiente, se 

observa un incremento más gradual de la tasa hiperplásica. 

 El área total del miotomo (Fig. 37d) aumenta como resultado de la hipertrofia e 

hiperplasia fibrilares, si bien, la contribución de ambos parámetros a la tasa de crecimiento 

del miotomo varía en función de la temperatura de cultivo. Al final del desarrollo larvario, 

la tasa de crecimiento del miotomo es mayor en larvas cultivadas a 19 ºC, que presentan 

una mayor tasa hiperplásica que las larvas cultivadas a temperatura ambiente. 

 

IV-3.3.1.2. D. labrax MEDITERRÁNEA 

 

ο  FASES EMBRIONARIA Y PRELARVARIA. 

 

 Durante la fase embrionaria, el área de las fibras blancas presenta una elevada tasa 

de crecimiento (Fig. 38a), observándose un mayor incremento diario a 17 ºC de 

incubación. Posteriormente, en la fase prelarvaria, se observa un descenso de este 

parámetro en todos los tanques de cultivo, pero fundamentalmente en los ejemplares que 

fueron incubados a 17 ºC.  

 La generación diaria de fibras blancas (Fig. 38b) es elevada en el período 

embrionario a todas las temperaturas. Por el contrario, en la fase prelarvaria, la tasa 

hiperplásica disminuye considerablemente en todos los tanques de cultivo, llegando 

incluso a ser negativa en el tanque mantenido a 17/19 ºC. 

 La tasa de crecimiento del área total del miotomo muestra una tendencia similar a 

la del área de las fibras blancas (Fig. 38c). 
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Fig. 38 (a-d). Tasas de crecimiento del área y número de fibras blancas (a,b) y del total del miotomo (c,d) a lo 
largo del desarrollo larvario de D. labrax mediterránea mantenida a diferentes regímenes de temperatura.
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ο  FASE LARVARIA. 

 

 Tras la apertura de la boca, la tasa de hipertrofia fibrilar (Fig. 38a) se mantiene 

prácticamente constante en todos los tanques de cultivo, excepto en larvas mantenidas a 17 

ºC/ambiente, en las que tiene lugar un aumento gradual de este parámetro, alcanzando a la 

escamación un valor máximo. No obstante, la tasa hipertrófica al final del desarrollo 

larvario no muestra grandes diferencias entre tanques.   

 El número de fibras del miotomo (Fig. 38b) se incrementa más rápidamente en las 

larvas cultivadas a mayor temperatura. 

 La tasa de crecimiento del área total del miotomo aumenta a lo largo de la fase 

larvaria en todos los tanques (Fig. 38d). El mayor incremento final se observa en las larvas 

mantenidas a 15/19 ºC y a 17 ºC/ambiente, combinaciones de temperatura en las que tiene 

lugar la mayor tasa hiperplásica e hipertrófica, respectivamente. Por tanto, la contribución 

de ambos parámetros al total del miotomo es diferente en función de la temperatura de 

cultivo. 

 
 

IV-3.3.1.3. COMPARACIÓN D. labrax ATLÁNTICA Y MEDITERRÁNEA 

 

 

ο  FASES EMBRIONARIA Y PRELARVARIA. 

 

 La hipertrofia e hiperplasia fibrilares presentan un mayor incremento en la fase 

embrionaria que en la fase prelarvaria en ambas poblaciones de D. labrax, pero su 

respuesta frente a la temperatura es distinta entre ellas. Así, en D. labrax atlántica, la tasa 

hiperplásica se muestra más influida por las altas temperaturas durante la fase embrionaria; 

sin embargo, la tasa de crecimiento del área de las fibras es más sensible a la temperatura 

en la fase prelarvaria. En D. labrax mediterránea, la tasa hipertrófica se muestra más 

influida por la temperatura en el período embrionario que en la fase prelarvaria, no 

observándose influencia de la temperatura sobre la tasa hiperplásica.  

 En ambas poblaciones de D. labrax la tasa de crecimiento del total del miotomo 

muestra la misma tendencia que la del área de sus fibras. 
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ο  FASE LARVARIA. 

 

 Tanto en D. labrax atlántica como en D. labrax mediterránea, la temperatura de 

cultivo fue determinante para completar la metamorfosis, produciéndose antes en los 

ejemplares cultivados a mayor temperatura (52 días en los cultivados a altas temperaturas, 

frente a 68-73 días en los cultivados a temperatura ambiente). El rápido crecimiento que 

experimenta el miotomo en los ejemplares de ambas poblaciones cultivados a alta 

temperatura, fue paralelo a una mayor generación de fibras (tasa hiperplásica). 

 

 En D. labrax atlántica, la mayor tasa de crecimiento final del miotomo se alcanza 

en larvas cultivadas a altas temperaturas, cuya tasa hiperplásica es mayor que en larvas 

mantenidas a temperatura ambiente. En D. labrax mediterránea las mayores tasas finales se 

alcanzan a 15/19 ºC (que presentan la mayor tasa hiperplásica de todos los tanques de 

cultivo) y a 17 ºC/ambiente (con una mayor tasa hipertrófica que en el resto de 

combinaciones). Por tanto, ambas poblaciones de D. labrax no manifiestan el mismo 

comportamiento frente a la temperatura. En D. labrax atlántica, el crecimiento final del 

miotomo se ve más influido por las altas temperaturas de cultivo, y está correlacionado 

fundamentalmente con una mayor generación de fibras. D. labrax mediterránea manifiesta 

una interacción Tªinc.*Tªcult., con una participación más homogénea de ambos parámetros 

(área y número de fibras) al total del miotomo. 
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 Una vez estudiadas las tasas de crecimiento muscular de D. labrax atlántica y 

mediterránea, a partir de los datos experimentales se han hallado ecuaciones que tratan de 

representar numéricamente la tasa de crecimiento del músculo ante las diferentes 

temperaturas. Con el fin de simplificar los resultados obtenidos, sólo se exponen las 

ecuaciones correspondientes a los tanques donde se aplicaron bajas y altas temperaturas de 

forma continua desde la fertilización hasta la escamación (15 ºC/ambiente y 17/19 ºC), 

obviando el resto de combinaciones de temperatura usadas en este estudio. 
 

 Las Figs. 39 (a-c) y 40 (a-c) representan las tasas de crecimiento frente a la 

temperatura de D. labrax atlántica y mediterránea, respectivamente. Tal y como se aprecia 

en estas figuras, la sensibilidad de la musculatura frente a la temperatura, varía a lo largo 

del desarrollo larvario. Así, en ambas poblaciones de D. labrax, la tasa de crecimiento del 

total del miotomo es baja en las fases iniciales de su desarrollo (eclosión y apertura de la 

boca) y su sensibilidad a la temperatura muestra un comportamiento más similar al que 

describe el área de sus fibras que al que presenta el número de fibras. Posteriormente, tras 

la fase prelarvaria, se aprecia un incremento sustancial en la tasa de crecimiento del 

miotomo, y una mayor sensibilidad de éste frente a la temperatura que en las fases 

iniciales, correlacionada fundamentalmente con una mayor tasa hiperplásica en larvas 

cultivadas a 19 ºC. A su vez, la influencia que ejerce la temperatura sobre la generación de 

fibras es mayor en larvas de D. labrax atlántica que en D. labrax mediterránea, lo que 

viene dado por un mayor valor de la pendiente de la recta en cada estadío de desarrollo 

(ver ecuaciones). 
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Fig. 39 (a-c). Tasas de crecimiento muscular (incremento/día) a la eclosión, a la apertura de la boca 
y a la escamación, de larvas de D. labrax atlántica sometidas a 2 regímenes de temperatura (15 
ºC/ambiente y 17/19 ºC) 
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Fig. 40 (a-c). Tasas de crecimiento muscular (incrementos/día) a la eclosión, a la apertura de la boca 
y a la escamación de larvas de D. labrax mediterránea sometidas a 2 regímenes de temperatura (15 
ºC/ambiente y 17/19 ºC). 
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IV-3.3.2. TASAS DE DESARROLLO DE D. labrax ATLÁNTICA Y 

MEDITERRÁNEA. 

 

 En la Tabla. 3 (ver material y métodos), se muestra la duración de los diferentes 

estadíos de desarrollo estudiados en D. labrax atlántica y mediterránea.  

 Las altas temperaturas de incubación (17 ºC) acortaron el período embrionario en 

ambas poblaciones de D. labrax. Tras la eclosión, en las larvas cultivadas a 19 ºC se redujo 

el tiempo necesario para completar las fases prelarvaria (apertura de la boca) y larvaria 

(escamación); además, se observa un ligero efecto adicional de la temperatura de 

incubación sobre la apertura de la boca y la escamación en larvas de D. labrax 

mediterránea, de tal manera que, en larvas cultivadas a una misma temperatura, ambos 

hechos biológicos se adelantaron en aquellas incubadas previamente a 17 ºC, no 

observándose dicho efecto en larvas de D. labrax atlántica. 

 Por otro lado, se observa una disminución de los grados día necesarios para 

finalizar la fase prelarvaria (apertura de la boca) en larvas cultivadas a 19 ºC, aunque esto 

es más evidente en D. labrax mediterránea que en D. labrax atlántica. 

 La reabsorción del saco vitelino se muestra también influida por la temperatura, y 

así, tuvo lugar en los siguientes momentos: 3 días posteclosión en larvas de D. labrax 

atlántica y mediterránea sometidas a 15/19 ºC y 17/19 ºC; 5 días a 17 ºC/ambiente en 

ambos lotes; 6 y 7 días a 15 ºC/ambiente en los lotes mediterráneo y atlántico 

respectivamente. 

 

............................................................... 

 

 La Fig. 41 representa la tasa de desarrollo de larvas de D. labrax atlántica y 

mediterránea, mantenidas a temperatura ambiente desde la fertilización hasta el final del 

desarrollo larvario (15 ºC/ambiente), frente a larvas sometidas a altas temperaturas (17/19 

ºC).  

 La influencia de la temperatura sobre el desarrollo viene representada por la 

pendiente de la recta obtenida para cada estadío. En este sentido, observamos que todas las 

fases de desarrollo están correlacionadas positivamente con la temperatura, tanto en D. 

labrax atlántica como en D. labrax mediterránea, y así, en los embriones y larvas 

sometidos a mayor temperatura se acorta el tiempo necesario para completar cada estadío. 
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Además, la sensibilidad a la temperatura en ambas poblaciones de D. labrax es mayor en 

las etapas iniciales de desarrollo, siendo máxima a la eclosión. 

 Las ecuaciones obtenidas para cada estadío de desarrollo fueron las siguientes: En 

D. labrax atlántica: 

  Eclosión.   D=-0.334+0.04Tª 

  Apertura de la  boca.   D=-0.042+0.009Tª 

  Escamación. D=-0.003+0.0011Tª 

En D. labrax mediterránea: 

  Eclosión. D=-0.2+0.035Tª 

  Apertura de la boca. D=-0.18+0.02Tª 

  Escamación. D=-0.0076+0.0014Tª 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
Fig. 41 (a,b). Influencia de la temperatura sobre la aparición de hechos biológicos relacionados con 
el desarrollo (eclosión, apertura de la boca y escamación) en larvas de D. labrax atlántica (a) y 
mediterránea (b). 

10 12 14 16 18 20

Temperatura (ºC) 

0

0,1

0,2

0,3

0,4

0,5

T
as

a 
de

 d
es

ar
ro

llo
 (

1/
dí

as
 d

es
de

 fe
rt

ili
za

ci
ón

)

Eclosión Ap. boca Escamación

10 12 14 16 18 20

Temperatura (ºC)

0

0,05

0,1

0,15

0,2

0,25

0,3

0,35

T
as

a 
de

 d
es

ar
ro

llo
 (

1/
dí

as
 d

es
de

 la
 fe

rt
ili

za
ci

ón
) 

Eclosión Ap. boca Escamación 



 
Resultados 

 

 156 

IV-3.4. TALLAS Y PESOS CORPORALES, DIÁMETROS DE LOS HUEVOS, 
LONGITUDES DEL SACO VITELINO Y SUPERVIVENCIAS. 

  

 A lo largo del estudio llevado a cabo con D. labrax atlántica y mediterránea, se 

tomaron medidas de los siguientes parámetros corporales: diámetros de los huevos, 

longitudes de los sacos vitelinos, longitudes y pesos corporales, y supervivencias. 

 Para cada combinación de temperaturas se emplearon tanques de cultivo 

duplicados, resultando un total de 16 tanques. Las medidas se tomaron periódicamente por 

parte del persona l del I.E.O (Centro Oceanográfico de Mazarrón) desde la fertilización 

hasta los 90 días. 

 

 La longitud de las larvas de D. labrax atlántica y mediterránea a los 3 días 

posteclosión, fue similar (≅5mm.) en todos los tanques de cultivo; y se mantuvo 

prácticamente constante durante la fase vitelina, sin observarse influencia de la 

temperatura. Posteriormente, la longitud comenzó a aumentar en todos los tanques de 

cultivo, pero principalmente en las larvas cultivadas a altas temperaturas, en ambas 

poblaciones de D. labrax. A partir de los 50-55 días, las longitudes y pesos corporales de 

las larvas cultivadas a 19 ºC fueron significativamente mayores que en larvas cultivadas a 

temperatura ambiente (Figs. 42 y 43). 

 La temperatura de incubación sólo mostró cierta influencia positiva en el tanque 17 

ºC/ambiente de D. labrax mediterránea, donde se alcanzaron mayores valores de longitud y 

peso que a 15 ºC/ambiente, y este mismo resultado se halló en D. labrax atlántica, pero 

sólo hasta los 25 días. 

 El mayor crecimiento observado a alta temperatura de cultivo (19 ºC) en D. labrax 

de ambas procedencias fue acompañado de una elevada mortalidad desde el inicio de la 

etapa larvaria, obteniéndose una menor supervivencia final que en los tanques cultivados a 

temperatura ambiente (Fig. 44). Por su parte, las larvas cultivadas a temperatura ambiente, 

aunque más tardíamente, alcanzan el final de la metamorfosis con un longitud similar a las 

cultivados a 19 ºC. La longitud a la que se completó este estadío estuvo comprendida 

dentro del rango 20 ± 5mm., si bien dentro de este rango la mayor longitud se alcanzó a 17 

ºC/ambiente de D. labrax mediterránea.  

 La elevada mortalidad registrada en las larvas cultivadas a 19 ºC nos lleva a sugerir 

que la aplicación de esta temperatura desde la eclosión (con aumentos de 1 ºC/día a partir 
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de la temperatura ambiente) sobrepasa el límite del rango considerado óptimo para los 

primeros estadíos larvarios en esta especie.  

 La Fig. 45a,b representa la longitud del saco vitelino en D. labrax atlántica y 

mediterránea. En ambas poblaciones, la reabsorción del saco vitelino a 19 ºC de cultivo 

tuvo lugar muy pronto (≅3 días), lo que indica una aceleración del metabolismo que podría 

ser perjudicial para la supervivencia larvaria. 

 

 Por otra parte, la población de D. labrax mediterránea presentó un bajo índice de 

supervivencia. Sin embargo, los ejemplares de esta población alcanzaron un mayor 

crecimiento en longitud y peso corporales que los ejemplares de D. labrax atlántica, lo que 

pudo estar asociado a una menor densidad de cultivo en D. labrax mediterránea, motivada 

por su alta mortalidad. 

 

 La Fig. 45c muestra el valor medio del diámetro de los huevos procedentes de la 

puesta de ambas poblaciones de D. labrax a lo largo de la fase embrionaria. Tal y como se 

aprecia en la figura, el tamaño es similar entre ellos (1171-1290 µm). 
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Fig 42 (a,b). Longitudes de las larvas de D. labrax atlántica (a) y D. labrax mediterránea (b) desde la 
eclosión hasta los 90 dias. a) Tras un ajuste lineal, las ecuaciones obtenidas en D. labrax atlántica  fueron: 
L=1.5+0.31t (r2=0.97) a 15 ºC/ambiente, donde L es longitud, y t es días posteclosión; L=2.28+0.29t 
(r2=0.98) a 17 ºC/ambiente; L=2.03+0.41t (r2=0.99) a 15/19 ºC; L=1.65+0.38t (r2=0.98) a 17/19 ºC. b) Tras 
un ajuste lineal, las ecuaciones obtenidas en D. labrax mediterránea fueron: L=2.77+0.27t (r2=0.99), a 15 
ºC/ambiente; L=1.88+0.37t (r2=0.98) a 17 ºC/ambiente; L=1.17+0.45t (r2=0.97) a 15/19 ºC; L=1.58+0.44t 
(r2=0.94) a 17/19 ºC. 
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Fig. 43 (a,b). Pesos de las larvas de D. labrax atlántica (a) y D. labrax mediterránea (b) desde los 40 hasta 
los 90 días. (a) Tras un ajuste lineal, las ecuaciones obtenidas en D. labrax atlántica fueron: P=-207.2+4.7t 
(r2=0.81) a 15 ºC/ambiente, donde P es peso, y t es días posteclosión; P=-200.9+4.5t (r2=0.81) a 17 
ºC/ambiente; P=-664.8+14.8t (r2=0.82) a 15/19 ºC; P= -541.64+11.7t (r2=0.83) a 17/19 ºC. (b) Tras un ajuste 
lineal, las ecuaciones obtenidas en D. labrax mediterránea fueron: P=-137.5+3.2t (r2=0.75), a 15 
ºC/ambiente; P=-389.2+8.3t (r2=0.72) a 17 ºC/ambiente; P=-912.2+19.1t (r2=0.86) a 15/19 ºC;  
P=-894.6+18.7t (r2=0.74) a 17/19 ºC.  
 
 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig 44 (a,b). Porcentaje de supervivencia de larvas de D. labrax atlántica (a) y mediterránea (b) a 
los 90 días en todos los tanques de cultivo (incluidos los tanques duplicados). 
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Fig. 45 (a-c). Longitud del saco vitelino de las larvas de D. labrax atlántica (a) y mediterránea (b ), 
medidos desde la eclosión hasta su reabsorción. (c) Diámetro de los huevos procedentes de las 
puestas de D. labrax atlántica (atl) y mediterránea (med) medidos desde la fertilización hasta la 
eclosión. 
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IV-4. CRECIMIENTO MUSCULAR EN D. labrax ATLÁNTICA: 

EXPERIMENTO 3º (1998). 

 

 En esta prueba empleamos dos lotes obtenidos de una puesta de D. labrax atlántica, 

que fueron mantenidos a 19 ºC/ambiente y 19/19 ºC, respectivamente (ver Fig. 9 de 

material y métodos). 

 

 La Fig. 46 representa el crecimiento muscular de ambos lotes. La dinámica de 

crecimiento que muestran las larvas de D. labrax desde la eclosión hasta los 40 días, en 

que finalizó la prueba, fue la siguiente: 

  

 Durante la fase prelarvaria se aprecia un crecimiento hipertrófico de las fibras 

blancas y rojas sin influencia significativa de la temperatura. No se observa hiperplasia de 

las fibras blancas, e incluso se aprecia una disminución del número de fibras rojas respecto 

a la eclosión.  

 Desde los 20 días, comienza a detectarse la influencia de la temperatura de cultivo, 

de tal forma que todos los parámetros musculares son mayores a 19 ºC de cultivo, de forma 

significativa para el número de fibras blancas y rojas (p=0.032 número de fibras blancas). 

A los 40 días continúa la misma tendencia que en el estadío anterior, siendo significativa 

para todos los parámetros musculares, excepto para el número de fibras blancas y rojas.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

Fig. 46. Efecto de la temperatura de cultivo sobre el área total del miotomo (a), y el área y número 
de fibras blancas en larvas de D. labrax atlántica hasta los 40 días (b,c).  
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IV-5. COROLARIO. 

 

IV-5.1. COMPARACIÓN DE LAS POBLACIONES DE D. labrax DE 1996, 1997 Y 

1998 (Experimentos 1º-3º). EFECTO DE LA TEMPERATURA DE INCUBACIÓN. 

 

En este apartado se pretende valorar el efecto de la aplicación de altas temperaturas 

de incubación sobre el crecimiento posterior de larvas mantenidas a temperatura ambiente 

tras la eclosión. Para ello, se compara el crecimiento muscular alcanzado a 19 ºC/ambiente 

de 1998 con el que presentaron el resto de poblaciones incubadas a menor temperatura (17 

ºC/ambiente y 15 ºC/ambiente). Se consideran, por tanto, distintas poblaciones de D. 

labrax, lo que implica la introducción de nuevos factores  que pueden interrelacionar con 

la temperatura, y enmascarar la influencia de esta variable, tales como diferencias 

genéticas, etc., Por ello, la valoración posterior de los resultados que aquí se exponen, se 

realizará de forma cautelosa y sin una finalidad aplicativa. 

 

IV-5.1.1. COMPARACIÓN DE LAS POBLACIONES DE D. labrax DE 1996 Y 1998  

(EXPERIMENTOS 1º Y 3º). 

 

La Fig. 47 describe los resultados hallados al comparar los valores obtenidos a 19 

ºC/ambiente (1998) con los encontrados a menor temperatura de incubación en larvas 

correspondientes a la población de 1996 (17 ºC/ambiente y 15 ºC/ambiente). 

 

A la eclosión y a la apertura de la boca, tanto el número como el área de las fibras 

(blancas y rojas) no se muestran influidos significativamente por la temperatura de 

incubación (Fig. 47b,c,e,f). 

Desde los 20 días hasta el final del estudio (40 días) las larvas que habían sido 

incubadas a 19 ºC, presentan valores significativamente mayores en el número y área de 

sus fibras musculares blancas que los de las larvas incubadas a menor temperatura. Sin 

embargo, el crecimiento del músculo rojo se mantuvo independiente de la temperatura de 

incubación hasta los 40 días. En este momento, el área de las fibras rojas y el área 

transversal del músculo rojo son significativamente mayores en los ejemplares que habían 

sido incubados a 19 ºC, si bien el número de fibras rojas no presenta variación entre 

tanques.  
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Fig. 47 (a-f). Efecto de la temperatura de incubación (a temperatura ambiental de cultivo) sobre el 
crecimiento total del miotomo  (a-c), y sobre el músculo rojo (d-f) en larvas de D. labrax atlántica de 1998 y 
de D. labrax mediterránea de 1996. a) y d) son representaciones semilogarítmicas. 
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IV-5.1.2. COMPARACIÓN DE LAS POBLACIONES DE D. labrax DE 1997 Y 1998  

(EXPERIMENTOS 2º Y 3º). 

 

En este caso exponemos los resultados hallados al comparar el lote de D. labrax 

atlántica mantenido a 19 ºC/ambiente (1998) con larvas de D. labrax atlántica y 

mediterránea de 1997 incubadas a menor temperatura (17 ºC/ambiente y 15 ºC/ambiente). 

 

Al contrario que en el apartado anterior, en este caso no encontramos diferencias 

significativas entre las larvas de D. labrax mediterránea de 1997 y las larvas de D. labrax 

atlántica de 1998 (Fig. 48a,b).  

Por su parte, al comparar la población de D. labrax atlántica de 1997 con D. labrax 

atlántica de 1998 (Fig. 48c,d), sólo se obtienen algunos datos puntuales, como que, a la 

apertura de la boca, el área de las fibras blancas es significativamente mayor a 19 

ºC/ambiente que a menor temperatura de incubación. La misma tendencia se observa para 

el número de fibras blancas a los 20 días (Fig. 48c,d.).   
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Fig. 48 (a,d). Efecto de la temperatura de incubación sobre el crecimiento muscular en larvas 
cultivadas a temperatura ambiente. (a,b) Número y área de las fibras blancas a 19 ºC/ambiente (D. 
labrax atlántica 1998) y a 17 ºC/ambiente y 15 ºC/ambiente (D. labrax mediterránea 1997). (c,d) 
Número y área de las fibras blancas a 19 ºC/ambiente (D. labrax atlántica 1998) y a 17 ºC/ambiente 
y 15 ºC/ambiente (D. labrax atlántica 1997). 
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IV-5.2. TASA DE DESARROLLO DE D. labrax. TRATAMIENTO CONJUNTO DE 

LAS POBLACIONES DE 1996, 1997 Y 1998 (EXPERIMENTOS 1º-3º). 

 

 Con el fin de representar la tendencia general que presenta la tasa de desarrollo de 

D. labrax sometida a diferentes temperaturas se han unido los resultados de todos los 

experimentos: D. labrax mediterránea de 1996; D. labrax atlántica y mediterránea de 1997, 

y D. labrax atlántica de 1998, y hemos realizado la regresión de los datos obtenidos. 

 

 Tal y como muestra la Fig. 49 la sensibilidad del desarrollo corporal frente a la 

temperatura es mayor en las fases iniciales, según el siguiente orden: período 

embrionario>período prelarvario>etapa larvaria. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 49. Tasa de desarrollo de D. labrax frente a la temperatura, obtenida de la regresión conjunta de 
los datos hallados en esta especie a diferentes temperaturas. 
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V.-DISCUSIÓN. 

 
 

V-1. DESARROLLO Y CRECIMIENTO DE LA MUSCULATURA AXIAL. 

 

 En este apartado se contrastan nuestros resultados sobre el crecimiento de la 

musculatura axial de Dicentrarchus labrax, en relación a estudios previos realizados en 

esta especie. 

 

V-1.1. FASE VITELINA. 

 

 A la eclosión, las larvas de D. labrax de nuestro estudio presentan 2 estratos 

musculares: músculo superficial rojo y músculo interno blanco. El músculo blanco lo 

integran varias capas de fibras, las cuales presentan evidentes signos de inmadurez: 

miofibrillogénesis incompleta, posición central del núcleo, etc. Las fibras superficiales 

(rojas) presentan un alto contenido mitocondrial y están dispuestas en monocapa, desde el 

septo horizontal hasta los extremos epi e hipoaxial. Estas características coinciden con las 

descritas en esta especie por otros autores (Veggetti et al., 1990; Ramírez-Zarzosa et al., 

1995, 1998; López-Albors et al., 1998). La inmadurez fibrilar observada a la eclosión, 

está relacionada con el corto período de incubación en esta especie. Al final de la fase 
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prelarvaria, con la apertura de la boca y la reabsorción del saco vitelino, aún se observan 

núcleos en posición central en las fibras internas de D. labrax, pero se aprecia un 

considerable aumento del contenido miofibrilar de las fibras blancas. Todos estos hechos 

se han observado también en otras especies, como en S. aurata (López-Albors, 1994; 

Patruno et al., 1998). 

 

------------------------------------------------------------------------ 

 

 Durante el período embrionario, la tasa de crecimiento muscular de D. labrax es 

alta en todos los parámetros musculares medidos. Durante esta fase se describe un 

incremento multiplicativo del tamaño corporal en un corto período de tiempo (Kamler, 

1992), hecho que se debe a una alta eficiencia de transformación de la energía que 

contiene el vitelo del huevo en producción de tejido. Durante la fase prelarvaria, las 

larvas no reciben alimentación externa, sino que dependen de las reservas energéticas del 

saco vitelino, que, a su vez, se reparten entre producción de tejido (desarrollo y 

crecimiento) y respiración (metabolismo). En nuestro estudio, observamos una 

disminución en la tasa de crecimiento de D. labrax en esta fase, lo que indica, que gran 

parte de la energía disponible se dirige a satisfacer las necesidades de desarrollo, tanto del 

músculo como de otros tejidos. En general, numerosas especies de teleósteos presentan 

una disminución de la tasa de crecimiento cuando predominan los procesos de 

diferenciación de tejidos (Kamler, 1992). 

 

 El escaso crecimiento neto alcanzado por el total del miotomo de D. labrax en la 

fase prelarvaria, tuvo lugar únicamente por hipertrofia de las fibras (blancas y rojas), 

mientras que el número de fibras permaneció prácticamente constante. En otras 

especies, como P. major (Matsuoka, 1984), C. harengus (Johnston, 1993; Johnston et al., 

1995, 1998) y S. maximus (Gibson y Johnston, 1995), el crecimiento durante esta fase fue 

también debido sólo a la hipertrofia fibrilar. Una posible explicación a este hecho, común 

a todos los lotes incluidos en este estudio, sería que la síntesis proteica (hipertrofia 

fibrilar) es un método menos costoso, en términos de gasto energético, que la génesis 

fibrilar, en un período en el que no se recibe alimentación externa. Por el contrario, la 

hiperplasia fibrilar, asociada generalmente a las fases de rápido crecimiento, ocurre 

principalmente cuando los niveles nutricionales no están limitados y el pez puede adquirir 
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toda la energía necesaria para la generación de nuevas fibras (Usher et al., 1994). En D. 

labrax se evidencia claramente este hecho, y así, tal y como se ha indicado, no se 

producen fibras durante la fase prelarvaria. Por otra parte, el músculo aún no interviene en 

la natación continua durante esta etapa, observándose únicamente actividades motrices 

estereotipadas, no orientadas (Barnabé, 1991), tal y como ha sido observado también en 

otras especies, como en S. aurata por Patruno et al. (1998). Estos últimos autores señalan 

que la adquisición de la funcionalidad natatoria conlleva un aumento de la participación 

hiperplásica en el crecimiento del miotomo.  

 

 En larvas recién eclosionadas, las agallas son estructuras rudimentarias, y la 

monocapa de fibras rojas sirve de órgano temporal de intercambio de gas, lo que va 

acompañado de un aumento del porcentaje de dicho músculo respecto al total del 

miotomo durante esta etapa, tal y como se ha visto en ciprínidos (El-Fiky et al., 1987) y 

en S. aurata (Ayala et al., 1999). En este trabajo hemos hallado resultados similares para 

D. labrax, y así, el porcentaje de músculo rojo hallado durante la fase vitelina resultó ser 

mayor que en estadíos posteriores.  

 

V-1.2. DESDE EL COMIENZO DE LA ALIMENTACIÓN VIVA HASTA EL DESTETE. 

 

 Las características morfológicas que presentan las fibras durante esta etapa, son 

similares a las descritas en otros trabajos realizados en D. labrax (Scapolo et al., 1988; 

Veggetti et al., 1990; Ramírez-Zarzosa et al., 1995; López-Albors et al., 1998).  

 Desde los 15-20 días, las fibras blancas aparecen perfectamente diferenciadas (en 

términos de morfología externa apreciable al microscopio óptico), con un alto contenido 

de miofibrillas ocupando casi la totalidad de la fibra. Las fibras superficiales presentan 

mayor madurez que en estadíos anteriores, y contienen abundantes mitocondrias, 

agrupadas alrededor de las miofibrillas. En la zona del septo horizontal, bajo las fibras 

superficiales, se aprecia un grupo de fibras con mayor desarrollo y organización 

miofibrilar que las fibras superficiales. Dichas fibras se corresponden con las fibras rojas 

adultas identificadas por otros autores en esta especie, mediante técnicas 

inmunohistoquímicas y de mATPasa, a partir de los 25 días (Scapolo et al., 1988; 

Ramírez-Zarzosa et al., 1995; López-Albors et al., 1998). 

------------------------------------------------------------- 
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 La dinámica de crecimiento muscular de D. labrax ha sido estudiada previamente 

por diversos autores (Veggetti et al., 1990; Ramírez-Zarzosa et al., 1995, 1998; 

Nathanailides et al., 1996; López-Albors et al., 1998), que describen una gran 

participación hiperplásica en el crecimiento del miotomo a partir del inicio de la 

alimentación exógena. Similares resultados hemos encontrado en este trabajo. Así, en esta 

etapa, la dinámica de crecimiento refleja la participación de la hipertrofia y la hiperplasia 

fibrilares, con un claro predominio de la hiperplasia; apareciendo zonas germinales de 

fibras de nueva generación en los extremos epi e hipoaxiales del miotomo, así como en la 

estrecha zona situada en el límite entre los músculos blanco y rojo, que se extiende desde 

el septo horizontal hasta las zonas apicales. De igual forma, comienzan a aparecer algunas 

fibras pequeñas entremezcladas en la zona intermedia del miotomo.  

 La correlación positiva entre el rápido crecimiento en este período y el elevado 

número de fibras de nueva generación observado en todos los lotes, es característico de 

las especies que alcanzan un gran tamaño de adulto, cuyo rápido crecimiento ha sido 

asociado a la hiperplasia fibrilar (Weatherley y Gill, 1987; Higgins y Thorpe, 1990; 

Patruno et al., 1998). A su vez, el crecimiento característico de esta etapa coincide con un 

cambio en el comportamiento alimentario y natatorio tras la reabsorción del saco vitelino 

de las larvas, que manifiestan una gran actividad relacionada con la búsqueda de 

alimento, tal y como ha sido descrito en D. labrax (Barnabé, 1991) y recientemente en S. 

aurata (Patruno et al., 1998).  

  

 

V-1.3. FINAL DEL DESARROLLO LARVARIO Y FASE POSTLARVARIA.  

  

 En estos estadíos, observamos una gran diversidad de tamaños fibrilares extendida 

por todo el grosor del miotomo, lo que corresponde con la aparición del mosaico de 

tamaños fibrilares característico de las especies que alcanzan un gran tamaño durante la 

fase adulta (Weatherley y Gill, 1981; Weatherley et al., 1988; Patruno et al., 1998). En 

estas fases, el músculo rojo manifiesta también cierta apariencia de mosaico, por la 

aparición de fibras pequeñas de nueva generación. En los extremos apicales del miotomo 

comienza a disminuir el número de fibras pequeñas, merced a un aumento en su área 

fibrilar; y bajo el músculo rojo continúa observándose una zona proliferativa de fibras. 

Similares características han sido también descritas en esta especie por Ramírez-Zarzosa 
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et al. (1998) y López-Albors et al. (1998), y en S. aurata por Mascarello et al. (1995) y 

López-Albors et al. (1998). 

  

 En definitiva, en este estudio se ponen de manifiesto diferentes etapas de 

crecimiento muscular, descritas también por otros autores en los teleósteos (Stoiber y 

Sänger, 1996): en un primer momento (fase embrionaria), el miotomo lo constituyen fibras 

musculares derivadas directamente de las células indiferenciadas del somito; 

posteriormente, se describe un crecimiento aposicional en los extremos dorsoventrales del 

miotomo; y, finalmente, en las especies que alcanzan un gran tamaño, tiene lugar un tercer 

mecanismo de crecimiento hiperplásico, que da lugar a una apariencia típica de mosaico. 

De igual forma, estas etapas han sido descritas por Veggetti et al. (1990) y López-Albors 

(1994) en D. labrax.  

 

 

V-2. EFECTO DE LA TEMPERATURA SOBRE EL DESARROLLO 

LARVARIO. 

 

 El efecto de la temperatura sobre el desarrollo muscular y la organogénesis ha sido 

estudiado recientemente en embriones y larvas de varios teleósteos (Stickland et al., 

1988; Vieira y Johnston, 1992; Brooks y Johnston, 1993; Johnston, 1993; Usher et al., 

1994; Johnston et al., 1995, 1997; Nathanailides et al., 1995a). En dichas investigaciones 

se pone de manifiesto una aceleración de la miogénesis y, en general, del desarrollo de los 

órganos y tejidos corporales de embriones y larvas, por efecto de la temperatura, 

ocasionando una aceleración de hechos biológicos tales como la eclosión y la reabsorción 

del saco vitelino. 

 Tal y como ha sido observado en otras especies, en nuestro estud io, la tasa de 

desarrollo de D. labrax ha mostrado una clara correlación positiva con la 

temperatura. Así, nuestros resultados muestran una disminución del período embrionario 

en los huevos incubados a mayor temperatura, coincidiendo con estudios previos en esta 

especie (Jennings y Pawson, 1991, citados por Picket y Pawson, 1994). Tras la eclosión, 

el resto de hechos biológicos relacionados con el desarrollo, tales como la apertura de la 

boca, la reabsorción del saco vitelino y la escamación se completaron antes en larvas 

sometidas a mayor temperatura de cultivo. 
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 La aplicación de altas temperaturas durante el período de incubación ejerció sobre 

el desarrollo larvario posterior a la eclosión, un ligero efecto adicional al provocado por la 

temperatura de cultivo, siendo este hecho más evidente en D. labrax mediterránea 

(poblaciones correspondientes a los años 1996 y 1997) que en D. labrax atlántica 

(población de 1997). Así, aunque en todos los lotes de D. labrax las altas temperaturas 

de cultivo aceleraron la culminación de los diferentes estadíos de desarrollo, en D. labrax 

mediterránea las altas temperaturas de incubación también intervinieron adelantado 

ligeramente el desarrollo tras la eclosión. Se pone así de manifiesto, que el efecto de la 

temperatura de incubación sobre el desarrollo de D. labrax mediterránea persiste a largo 

plazo, tal y como ocurre en C. harengus (Johnston et al., 1997). En esta última especie, se 

incubaron huevos a diferentes temperaturas, y se observó que, a los 20 mm. de longitud, 

la aleta anal estaba más desarrollada en larvas incubadas a mayor temperatura.  

 

 Mediante estudios cuantitativos, Winberg (1987, citado por Kamler, 1992) 

encontró que el modelo de ajuste lineal describe adecuadamente la relación entre la tasa 

de desarrollo de muchos poiquilotermos acuáticos y la temperatura ambiental, dentro del 

rango de temperaturas tolerable para cada especie. En D. labrax hemos hallado también, 

tras la regresión conjunta de todos los datos obtenidos, que existe una relación lineal entre 

la tasa de desarrollo y la temperatura, dada por la ecuación D=a+bTª, donde D es tasa de 

desarrollo (1/días desde la fertilización hasta la culminación de un estadío de desarrollo), 

y Tª es la temperatura. Mediante las ecuaciones experimentales obtenidas, hemos puesto 

de manifiesto que la sensibilidad a la temperatura (representada numéricamente por la 

pendiente de la recta) es especialmente alta durante las fases iniciales del desarrollo de 

D. labrax, decreciendo a lo largo del desarrollo larvario.  

 

 En muchas especies de teleósteos, se ha observado que los grados día (ºC-d) 

necesarios para alcanzar un estadío de desarrollo dado, se ven poco influidos por cambios 

en la temperatura ambiental. No obstante, se han encontrado ejemplos (Tatarko, 1965; 

Kokurewicz, 1970, 1971; Vovk, 1974, citados por Kamler, 1992) que muestran una 

disminución de los grados día al aumentar la temperatura. En general, en especies de agua 

fría, dentro del rango óptimo para su desarrollo, los grados día son poco dependientes de 

la temperatura (Kamler, 1992). En D. labrax mediterránea (poblaciones de 1996 y 1997), 

hemos observado una disminución de los grados día necesarios para la apertura de la boca 

ante incrementos de la temperatura, mientras que en D. labrax atlántica (1997), los grados 
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día fueron menos dependientes de la temperatura, manifestando con ello, un 

comportamiento similar al de las especies de agua fría.  

 

 La duración del período mixto de alimentación (alimentación vitelina y comienzo 

de la alimentación externa, con la apertura de la boca) es característico de cada especie y 

depende de la temperatura: es más largo en especies que ponen huevos de mayor tamaño, 

y en larvas que se desarrollan a menor temperatura. En los ejemplares de D. labrax de 

nuestro estudio, no tuvo lugar un período mixto de alimentación, ya que la reabsorción 

del saco vitelino coincidió con la apertura de la boca. Sólo las larvas de D. labrax 

atlántica mantenidas a 15 ºC/ambiente, abrieron la boca un día antes de la reabsorción del 

saco vitelino. La existencia de un período mixto se considera ventajoso para la 

supervivencia ante escasez de recursos (Fukuhara, 1990); por lo que, las larvas de D. 

labrax atlántica mantenidas a 15 ºC/ambiente, manifestaron una respuesta más favorable 

para su supervivencia que el resto de larvas, cuya reabsorción tuvo lugar muy 

rápidamente. 

 

 En resumen, el principal efecto de la temperatura es un efecto acelerador sobre el 

desarrollo, que es especialmente intenso durante las fases iniciales (período 

embrionario). Este hecho es constante en todos los lotes de D. labrax estudiados, y 

prevalece sobre las ligeras variaciones intraespecíficas encontradas. Dichas variaciones 

pueden ser consecuencia de las diferencias genéticas entre los lotes, tal y como ha sido 

encontrado en otras especies. Así, Johnston (1993) atribuyó las diferencias encontradas en 

el crecimiento de diferentes lotes de C. harengus, a interacciones genotipo-ambiente.  

 

 

V-3. EFECTO DE LA TEMPERATURA SOBRE EL CRECIMIENTO 

MUSCULAR.  

 

V-3.1. FASE VITELINA. 

 

 En diferentes especies de teleósteos se ha estudiado el efecto de la temperatura 

sobre el crecimiento del miotomo, a la eclosión y durante los primeros estadíos larvarios 

(Stickland et al., 1988; Vieira y Johnston, 1992; Johnston, 1993; Usher et al., 1994; 
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Johnston y Mclay, 1997). La contribución relativa de la hipertrofia e hiperplasia 

fibrilares al crecimiento muscular se ve significativamente influenciada por la 

temperatura en las diferentes especies estudiadas, y muestra una gran variabilidad intra e 

interespecífica. De igual forma, en nuestro estudio se aprecian diferencias significativas 

en los distintos lotes de D. labrax, en relación a la respuesta que presentan los 

mecanismos de crecimiento (hipertrofia e hiperplasia) frente a la temperatura. A la 

eclosión, en D. labrax mediterránea (población de 1996) observamos un aumento de la 

tasa de generación de nuevas fibras y de la tasa de crecimiento hipertrófico en las larvas 

incubadas a alta temperatura (17 ºC), si bien, el valor neto alcanzado por ambos 

parámetros musculares a la eclosión no muestra diferencias significativas entre las 

distintas temperaturas.  

 En D. labrax mediterránea, correspondiente a la población de 1997, sólo la tasa 

hipertrófica es mayor en las larvas incubadas a mayor temperatura, no viéndose influida 

la tasa de generación fibrilar. El resultado neto a la eclosión es un aumento significativo 

del área transversal de los músculos blanco y rojo, en las larvas incubadas a mayor 

temperatura, merced a un aumento del área de sus fibras, sin diferenc ias en su número. 

Semejantes resultados han sido hallados por Gibson y Johnston (1995) en larvas recién 

eclosionadas de S. maximus, incubadas a 12 y 16 ºC. En las larvas de D. labrax atlántica 

(1997), por su parte, el área del músculo blanco y la hipertrofia de sus fibras están 

aumentadas a 15 ºC, mientras que la hiperplasia, por el contrario, se ve estimulada a altas 

temperaturas de incubación. En C. harengus ha sido también observado un aumento de la 

hiperplasia, junto con un descenso de la hipertrofia a elevadas temperaturas de incubación 

(Vieira y Johnston, 1992; Johnston et al., 1995). Por su parte, Johnston y Mclay (1997) 

encontraron en S. salar, que el crecimiento del miotomo a la eclosión, así como la 

hipertrofia e hiperplasia fibrilares estaban aumentados en ejemplares incubados a baja 

temperatura.  

 

 Al finalizar la fase prelarvaria, con la apertura de la boca, el comportamiento de 

los parámetros musculares frente a la temperatura (de incubación y cultivo) mostró, de 

nuevo, variaciones entre las diferentes poblaciones de D. labrax. En D. labrax 

mediterránea (1996 y 1997), el área transversal del músculo blanco y el área de sus 

fibras no mostraron influencia de la temperatura, coincidiendo estos resultados con los 

hallados en C. harengus durante los primeros días de vida larvaria (Johnston et al., 1998). 

Sin embargo, en D. labrax atlántica (1997) estos mismos parámetros (músculo blanco y 
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área de sus fibras), aumentaron significativamente en las larvas cultivadas a mayor 

temperatura.   

 Aparte de estas diferencias intraespecíficas, en la fase prelarvaria destaca el hecho 

de que la temperatura apenas modifica el número de fibras en todos los lotes estudiados, 

incluido el lote de 1998. En larvas de C. harengus, Johnston et al. (1998) tampoco 

observaron influencia de la temperatura en el número de fibras presente en esta fase, y 

similares resultados fueron hallados en S. maximus por Gibson y Johnston (1995). 

 

 El efecto de la temperatura sobre la hipertrofia e hiperplasia del músculo rojo ha 

sido menos estud iado, pero en general, en los estudios realizados hasta el momento, la 

respuesta descrita para este músculo es similar a la que presenta el músculo blanco (Usher 

et al., 1994; Johnston et al., 1995; Johnston y Mclay, 1997). De igual forma, en este 

trabajo, el músculo rojo de D. labrax ha mostrado un comportamiento semejante al del 

músculo blanco, tanto a la eclosión como a la apertura de la boca, aunque con algunas 

variaciones en este último estadío. A la eclosión, tal y como indicamos anteriormente, las 

altas temperaturas de incubación aumentaron significativamente el área transversal de 

este músculo y el área de sus fibras en D. labrax mediterránea de 1997. Dado el elevado 

metabolismo aeróbico que caracteriza este músculo (El-Fiky et al., 1987), estos resultados 

podrían indicar un aumento de la tasa metabólica general a altas temperaturas. Esto ha 

sido observado en larvas recién eclosionadas de diversas especies, en las que las altas 

temperaturas de incubación aumentaron el contenido mitocondrial de las fibras 

superficiales (Brooks y Johnston, 1993). A la apertura de la boca, tal y como ocurre en el 

músculo blanco, no se observa hiperplasia, e incluso, se aprecia una disminución en el 

número de fibras rojas en larvas de D. labrax atlántica y mediterránea (1997) incubadas 

previamente a mayor temperatura. Estos resultados son semejantes a los hallados en 

embriones de S. salar (Usher et al., 1994), en los que se apreció un menor número de 

fibras rojas, pero de mayor diámetro, a altas temperaturas de incubación.  

 Por otra parte, en los lotes de D. labrax que hemos estudiado, la temperatura no 

afectó a la proporción del músculo rojo respecto al total del miotomo, coincidiendo con 

los resultados hallados previamente por Usher et al. (1994) en S. salar. 

 

 Los resultados obtenidos en los músculos blanco y rojo muestran que la 

hipertrofia y la hiperplasia musculares de D. labrax durante la fase embrionaria, son 

bastante sensibles al efecto de la temperatura. Sin embargo, ambos parámetros no se 
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ven influenciados por la temperatura de igual forma, hecho que ha sido constatado 

también en otras especies, como en S. salar (Stickland et al., 1988) y C. harengus (Vieira 

y Johnston, 1992). En la fase prelarvaria, sin embargo, disminuye la sensibilidad frente a 

la temperatura de la musculatura de D. labrax, siendo especialmente significativo que la 

tasa de generación de fibras se reduce mucho, con independencia de la temperatura.  

 Las diferentes respuestas que presentan la hipertrofia e hiperplasia fibrilares frente 

a la temperatura durante los períodos iniciales de desarrollo, podrían ser explicadas 

porque la síntesis proteica y la división celular tienen diferente grado de dependencia de 

la temperatura (Brooks y Johnston, 1993). En este sentido, Johnston et al. (1996) 

consideran que la temperatura puede influir sobre los mecanismos reguladores de la 

miogénesis, y en base a esto, formulan dos hipótesis para explicar el efecto de la 

temperatura de incubación sobre los parámetros musculares en las larvas de C. harengus: 

por un lado, sugirieron que la temperatura modifica la tasa de división de la población de 

células precursoras musculares durante el período embrionario, y en consecuencia, el 

número de fibras del miotomo presentes a la eclosión (ver Fig. 1). Por otro lado, el grado 

de diferenciación de los mioblastos a la eclosión puede variar en función de la 

temperatura de incubación (Johnston, 1993), lo que podría influir en las características del 

crecimiento del miotomo en el futuro. La diferenciación muscular depende de complejos 

mecanismos de control e inducción, procedentes de los tejidos próximos al somito, 

particularmente la notocorda, que junto con el ectodermo inducen la transcripción de los 

factores reguladores miogénicos (MRFs) (Molkentin y Olson, 1996). La temperatura 

podría actuar sobre la producción de las señales enviadas por los tejidos inductores para la 

diferenciación muscular (Johnston et al., 1996). La acción de estos mecanismos podría 

determinar que algunos de los componentes que participan en el crecimiento futuro del 

miotomo queden ya fijados desde las fases iniciales de la vida del pez (Johnston et al., 

1998). Para profundizar en esta hipótesis, estos autores realizaron nuevos experimentos, 

cuyos resultados (Johnston et al., 1998) serán discutidos con los nuestros al tratar el 

efecto de la temperatura al final de la metamorfosis (apartado V-3.3.). 

 

 

------------------------------------------------ 

 

 Aparte de la posible influencia de la temperatura sobre los mecanismos reguladores 

de la miogénesis, dicha variable actúa sobre aspectos muy importantes del desarrollo. Así, 
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en embriones y prelarvas, la temperatura puede acelerar tanto la tasa de transformación de 

energía en producción de tejido, como el metabolismo (Blaxter, 1988, citado por Kamler, 

1992). De este modo, los peces tienen que adoptar una estrategia que posibilite un uso 

óptimo de los recursos energéticos del saco vitelino. En Clarias gariepinus, Kamler et al. 

(1994) encontraron la existencia de un óptimo de temperatura en el cual se logra la 

mayor eficacia de conversión energética del vitelo en tejido. En S. salar incubado a 

diferentes temperaturas, Usher et al. (1994) observaron que las altas temperaturas 

aumentaban el área de las fibras blancas a la eclosión, pero disminuían tanto la hiperplasia 

como el número de núcleos por fibra muscular. Este fenómeno fue atribuido a que la 

distribución de la fuente energética dio prioridad a la formación de proteína muscular, que 

determina el tamaño corporal, más que el número de núcleos. Estos resultados son 

similares a los hallados para la misma especie por Stickland et al. (1988). De igual forma, 

en nuestro estudio encontramos que, aunque el crecimiento neto del miotomo de D. 

labrax es cuantitativamente escaso durante la fase vitelina, el incremento diario o tasa de 

crecimiento del miotomo generalmente es mayor a altas temperaturas, asociado a una 

mayor hipertrofia fibrilar. El hecho de que la hipertrofia muscular esté incrementada en 

las larvas que ven acelerado su desarrollo por efecto de la temperatura, contrasta con el 

hecho general encontrado en peces juveniles, cuyo rápido crecimiento es asociado con la 

hiperplasia fibrilar (Weatherley y Gill, 1987; Higgins y Thorpe, 1990). 

 

 La longitud corporal durante esta etapa se mantuvo prácticamente constante (4-

5mm. en todas las poblaciones) y no se vio influenciada por la temperatura, tal y como ha 

sido encontrado en otras especies como en S. salar (Ryzhkov, 1976, citado por Kamler, 

1992), y S. trutta (Zalicheva, 1981, citado por Kamler, 1992), en las que la temperatura 

no modificó el tamaño a la eclosión. Asímismo, en ejemplares de S. maximus, la 

temperatura no influyó sobre la longitud en el momento de la reabsorción del saco 

vitelino (Quantz, 1985, citado por Kamler, 1992). No obstante, el comportamiento de este 

parámetro no es uniforme en todas las especies, ni dentro de una misma especie. Así, en 

estudios realizados en S. salar por Nathanailides et al. (1995a), y en otras especies (Vieira 

y Johnston, 1992; Gibson y Johnston, 1995) las bajas temperaturas aumentaron el período 

de incubación, lo que fue acompañado de una mayor longitud a la eclosión.   

 

 Por último, cabe señalar que, independientemente del efecto de la temperatura, y,  



 
Discusión 

 

 179 

considerando conjuntamente todos los lotes que integran cada población estudiada, se 

observan también diferencias intraespecíficas en algunos parámetros. Así, por ejemplo, el 

número de fibras a la apertura de la boca fue mayor en ejemplares de D. labrax atlántica de 

1997 que en D. labrax mediterránea de 1997; esta útima, sin embargo, presentó un área 

fibrilar mayor en dicho estadío. En otras especies se han encontrado resultados similares. 

Concretamente, algunos estudios ponen de manifiesto importantes diferencias en el 

número de fibras blancas entre diferentes stocks de C. harengus. Por ejemplo, C. harengus 

Blackwater, un stock de estuario que se desarrolla normalmente en aguas más frías que C. 

harengus Bank, presenta hasta 1.9 veces más fibras musculares al alcanzar la madurez 

biológica (Greer-Walker et al., 1972). A este respecto, Johnston (1993) sugiere que las 

diferencias en el número de fibras entre poblaciones de una misma especie, podrían ser el 

resultado de las interacciones entre factores medioambientales y el desarrollo, así como de 

las influencias genéticas. 

 En definitiva, las diferentes poblaciones de D. labrax estudiadas muestran una gran 

variabilidad intraespecífica en su respuesta a la temperatura. Dicha variabilidad es 

referida, principalmente, a la contribución relativa de la hipertrofia e hiperplasia al 

crecimiento del miotomo, en las fases embrionaria y prelarvaria, ante las diferentes 

temperaturas. En este sentido, Johnston y Mclay (1997) obtuvieron resultados semejantes 

en 5 familias de S. salar, de tal forma que las principales diferencias fueron referidas a la 

participación de ambos mecanismos de crecimiento en la eclosión y al inicio de la 

alimentación externa. Estos autores atribuyeron dicha variabilidad interfamiliar, al tamaño 

y calidad del huevo, que varían entre poblaciones, y que influyen en el crecimiento y 

tamaño larvarios. Otros estudios en S. salar atlántico han mostrado diferencias en la 

supervivencia, crecimiento, y maduración de peces juveniles y adultos, atribuibles a 

influencias parentales e interacciones genotipo-medioambiente (Thorpe y Morgan, 1978; 

Hanke et al., 1989; Herbinger y Newkirk, 1990; Wild et al., 1994). En C. harengus han 

sido encontradas también variaciones interanuales (Vieira y Johnston, 1992; Johnston, 

1993; Johnston et al., 1995) que pueden reflejar variaciones genéticas y/o variaciones en la 

calidad del huevo (Johnston et al., 1996). 

 
 Las diferencias debidas a factores genéticos se ponen de manifiesto indirectamente 

cuando diferentes líneas genéticas se someten a las mismas condiciones medioambientales 

(Atkinson, 1996). De acuerdo con esto, la diferente respuesta en el crecimiento entre D. 
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labrax atlántica y mediterránea (1997) de nuestro estudio (sometidas a condiciones de 

temperatura semejantes, y procedentes de reproductores genéticamente distintos), puede 

ser debida, al menos en parte, a la interacción entre el genotipo y el medio ambiente, 

descrita para otras especies. A este respecto, Johnston (1999) sugiere que los factores 

externos, tales como temperatura, luz, niveles de oxígeno, alimentación y natación pueden 

interaccionar con el genotipo, dando lugar a variaciones en la contribución hiperplásica al 

crecimiento del miotomo. 

 Por otra parte, se ha observado que las temperaturas medioambientales pueden 

producir una selección de determinados genotipos a lo largo de varias generaciones 

(Atkinson, 1996). Según esto último, las diferencias genéticas halladas entre los 

reproductores de D. labrax atlántica y mediterránea podrían ser atribuidas a un fenómeno 

de adaptación a su medio ambiente natural, ya que las temperaturas que se alcanzan en el 

océano atlántico son menores que las que se alcanzan en las costas mediterráneas. No 

obstante, las diferencias entre los stocks analizados podrían ser también debidas a la deriva 

genética, y haría falta profundizar más en este tipo de estudios para poder evaluar la 

interrelación genotipo-medioambiente.  

 

V-3.2. DESDE EL COMIENZO DE LA ALIMENTACIÓN VIVA HASTA EL DESTETE. 

 

 Durante la alimentación exógena, la tasa de crecimiento es particularmente 

sensible a los efectos de la temperatura, calidad y cant idad de alimento (Kamler, 1992). 

En nuestro estudio, tras dos semanas de alimentación viva (15-20 días), comenzó a 

aumentar considerablemente la hipertrofia e hiperplasia fibrilares de los músculos blanco 

y rojo, viéndose ambos fenómenos correlacionados positivamente con las altas 

temperaturas de cultivo. Con el comienzo de la alimentación inerte (inicio del destete), 

continuó la misma tendencia y así, las altas temperaturas de cultivo aumentaron tanto la 

hipertrofia como la hiperplasia fibrilares, siendo este efecto más significativo sobre el 

número de fibras, tal y como reveló el análisis estadístico.  

  

 La mayor influencia de la temperatura sobre el número de fibras durante esta etapa, 

va asociada a una mayor tasa o velocidad de crecimiento muscular y corporal en las larvas 

cultivadas a altas temperaturas. Estos resultados han sido también descritos en S. salar 

(Johnston y Mclay, 1997), y coinciden con el hecho general encontrado en peces 
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juveniles, cuyo rápido crecimiento es asociado con la hiperplasia fibrilar (Weatherley y 

Gill, 1987; Higgins y Thorpe, 1990). 

 

 Por tanto, el efecto de la temperatura sobre la dinámica de crecimiento en esta 

etapa, es diferente del observado en la fase vitelina, en la que el principal mecanismo de 

crecimiento del miotomo era la hipertrofia, viéndose en general más influida por la 

temperatura que la generación de fibras. Sin embargo, tras esa fase, la hiperplasia 

adquiere un papel predominante en la dinámica de crecimiento, manifestando una gran 

sensibilidad a las altas temperaturas. De igual forma, algunos estudios en S. salar ponen 

de manifiesto que, tras la reabsorción del saco vitelino, los mecanismos de crecimiento 

muscular y el efecto de la temperatura sobre ellos, difieren del comportamiento muscular 

en los estadíos iniciales de desarrollo. Así, en esta especie, Johnston y Mclay (1997) 

encontraron que durante el período de incubación las altas temperaturas fueron 

acompañadas de una menor hipertrofia e hiperplasia fibrilares, pero en la fase larvaria, 

ambos parámetros aumentaron a altas temperaturas. 

 

 Por otro lado, en esta etapa las longitudes y pesos corporales de larvas cultivadas a 

altas temperaturas fueron significativamente mayores que en larvas cultivadas a 

temperatura ambiente, coincidiendo con estudios previos en esta especie (Alliot et al., 

1983), y en otras especies, como C. harengus (Johnston et al., 1998). 

 

------------------------------------------------ 

 

 El efecto que ejerce la temperatura sobre el crecimiento durante la fase larvaria, 

puede ser interpretado en función de diversos aspectos relacionados con el desarrollo 

larvario y el comportamiento alimentario. Por un lado, existe una interacción 

temperatura-alimentación, tal y como ha sido descrito por diversos autores en otras 

especies. Así, Atkinson (1996) encontró que un aumento de la temperatura generalmente 

incrementa el grado de crecimiento cuando los recursos son abundantes, y esto es lo que 

hemos constatado en el tejido muscular, ya que los recursos alimenticios no estuvieron 

limitados en ningún momento. Por otra parte, la interacción temperatura/alimentación, 

puede, a su vez, estar acompañada por la aceleración en el desarrollo de estructuras 

relacionadas con la alimentación y la respiración, tal y como encontraron Hunt Von 

Herbing et al. (1996) en huevos de dos poblaciones genéticamente distintas de G. 
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morhua, sometidos a 10 ºC y 5 ºC. Estos autores observaron que, durante el período de 

alimentación endógena, dichas estructuras estaban presumiblemente controladas en gran 

parte por factores intrínsecos (genéticos), mostrando menor sensibilidad a la temperatura. 

Sin embargo, cuando predomina la comida exógena, los factores extrínsecos como la 

temperatura juegan un papel más importante sobre el desarrollo larvario, mostrándose 

influido por una combinación de factores intrínsecos (genéticos) y extrínsecos 

(medioambientales). 

 Es importante resaltar que, mientras en las fases iniciales del desarrollo (de 

alimentación endógena), se observaban diferencias en el comportamiento de la 

musculatura de las distintas poblaciones de D. labrax frente a la temperatura, en esta 

etapa de rápido crecimiento, todas ellas responden de forma similar. De acuerdo con los 

resultados hallados por Hunt von Herbing et al. (1996), podemos pensar que las 

diferencias observadas entre las poblaciones de D. labrax en la fase inicial del desarrollo 

podrían atribuirse en gran medida a diferencias genéticas, mientras que, con el comienzo 

de la alimentación externa, incrementa la influencia de la temperatura. 

Consecuentemente, al disminuir la influencia genética en esta etapa, la respuesta del 

crecimiento muscular frente a la temperatura es más homogénea entre los lotes 

poblacionales.  

 

 Por otra parte, durante esta etapa la temperatura de incubación fue capaz de 

marcar algunas diferencias entre los ejemplares cultivados a temperatura ambiente, 

aunque estas diferencias sólo fueron significativas en muy pocos casos. Así, a los 50 días, 

el número de fibras blancas de las larvas de D. labrax de 1996 sometidas a 17 

ºC/ambiente, fue significativamente mayor que a 15 ºC/ambiente. Esta tendencia fue 

también puesta de manifiesto al comienzo del destete en algunos parámetros musculares 

de D. labrax atlántica y mediterránea de 1997, aunque no llegó a ser significativa.  

 Por otro lado, al comparar los datos obtenidos a 19 ºC de incubación (prueba 

adicional de 1998) con el resto de poblaciones a las que se les aplicó menor temperatura 

de incubación (1996 y 1997), encontramos diferencias significativas con la población de 

1996. Así, desde los 20 días, la hipertrofia e hiperplasia fibrilares son significativamente 

mayores a 19 ºC/ambiente (1998) que en los ejemplares sometidos a 17 ºC/ambiente y 15 

ºC/ambiente de la población de 1996. Con el resto de poblaciones (1997), aunque se 

observaron algunas diferenc ias, éstas no fueron muy relevantes. Como ya se ha 

comentado en la exposición de los resultados, la comparación entre diferentes 
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poblaciones conlleva la introducción de nuevas fuentes de variación, tales como 

diferencias genéticas, calidad de la puesta, etc., por lo que, considerar este resultado como 

un efecto de la temperatura de incubación puede no corresponderse completamente con la 

realidad. Necesitaríamos, por tanto de otras pruebas adicionales para comprobar y 

profundizar en el efecto que ejerce la aplicación de elevadas temperaturas de incubación 

(19 ºC) sobre la dinámica de crecimiento de D. labrax. 

 

V-3.3. FINAL DEL DESARROLLO LARVARIO. 

   

 La metamorfosis larvaria conlleva una serie de cambios anatómicos, funcionales y 

de comportamiento que finalizan con la escamación, hecho biológico que marca el 

comienzo de la etapa postlarvaria. El final de la metamorfosis larvaria marca una etapa 

fundamental desde el punto de vista eco-etológico de D. labrax. En este período, D. 

labrax, hasta ahora pelágica, se vuelve demersal, y generalmente vivirá cerca del fondo. En 

este momento la especie adquiere el carácter ubicuista (Barnabé, 1991). 

  

 En este estadío de desarrollo, hemos observado variaciones intraespecíficas en la 

respuesta de los mecanismos de crecimiento muscular frente a la temperatura y su 

contribución al área total del miotomo. Así, en el lote atlántico se observa mayor influencia 

de la temperatura de cultivo sobre el crecimiento hiperplásico del miotomo que en el lote 

mediterráneo. En consecuencia, las principales variaciones intraespecíficas son referidas 

principalmente a la contribución relativa de la hipertrofia e hiperplasia al total del 

miotomo, tal y como ya se puso de manifiesto en la fase vitelina. Estas variaciones pueden 

estar relacionadas, como ya sugerimos, con las diferencias genéticas entre D. labrax 

atlántica y mediterránea, tal y como encontraron Johnston y Mclay (1997) en 5 familias de 

S. salar. No obstante, y coincidiendo con los resultados hallados por estos investigadores, 

en nuestro estudio se observa que el efecto de la temperatura de cultivo prevalece sobre el 

efecto familiar. En este sentido, la velocidad de crecimiento de ambas poblaciones de D. 

labrax describe unas características generales que definen una respuesta común a la 

temperatura. Así, la tasa hiperplásica es mayor en todos los ejemplares de ambas 

poblaciones cultivados a altas temperaturas, los cuales alcanzaron el final de la 

metamorfosis más rápidamente que los ejemplares cultivados a temperatura ambiente. 
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 Estos resultados ponen de manifiesto que, la velocidad de crecimiento muscular 

viene determinada por la dinámica de crecimiento (hipertrofia/hiperplasia), tal y 

como ha sido constatado por Weatherley y Gill (1987). A su vez, el efecto de la 

temperatura de cultivo sobre la velocidad de crecimiento muscular, semejante en 

ambas poblaciones, está en relación directa con la generación de fibras, coincidiendo 

con previos estudios en alevines de esta especie (Nathanailides et al., 1996) y en las larvas 

de otras especies como S. maximus (Gibson y Johnston, 1995), C. carpio (Nathanailides et 

al., 1995b) y S. salar (Johnston y Mclay, 1997).  

 

 Por otra parte, considerando conjuntamente todos los lotes que componen cada 

población, se aprecia que, tras la fase vitelina, y hasta el final del desarrollo larvario, el 

crecimiento fue mayor en D. labrax mediterránea que en D. labrax atlántica, en todos los 

parámetros, excepto en la hiperplasia del músculo blanco. No obstante, como veremos 

posteriormente, los mejores resultados de crecimiento de D. labrax mediterránea fueron 

acompañados de una alta mortalidad en esta población, por lo que el mayor crecimiento 

pudiera estar relacionado con una menor densidad de cultivo en D. labrax mediterránea 

(ocasionada por dicha mortalidad), y con ello una menor competencia por el espacio y el 

alimento en cada tanque experimental. No obstante, no podemos precisar los factores que 

pudieron haber actuado, ya que no fueron objeto de nuestro estudio. En este sentido, 

Weatherley y Gill (1987) señalan la existencia de numerosos factores, tales como 

diferencias en la densidad de cultivo, genéticas, etc., que provocan grandes variaciones 

entre las poblaciones. 

 Por otro lado, esta especie presenta un elevado crecimiento potencial, ya que 

continúa generando fibras hasta los ≅ 48 cm. (Veggetti et al., 1990), por lo que, aunque a 

partir de nuestros resultados no podemos concluirlo, pensamos que el menor crecimiento 

de D. labrax atlántica podría ser recuperado en fases posteriores de cultivo (García-Alcázar 

et al., 1999); sobre todo, teniendo en cuenta que la generación de fibras de D. labrax 

atlántica fue muy elevada a lo largo de todo el desarrollo larvario, y en opinión de diversos 

autores (Johnston et al., 1982; Weatherley y Gill, 1987), el número de fibras es el principal 

parámetro implicado en el potencial de crecimiento futuro, ya que el área fibrilar tiene un 

máximo fisiológico.  

 

 De acuerdo con las características de crecimiento potencial que presenta esta 

especie, sería necesario ampliar nuestro estudio hasta los estadíos más avanzados de su 
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crecimiento, para conocer el grado de influencia de la temperatura sobre el crecimiento 

máximo que es capaz de alcanzar D. labrax. No obstante, en aguas europeas se ha visto 

que D. labrax, aunque crece más rápidamente en el Sur que en el Norte, el tamaño final 

alcanzado (aproximadamente 90 cm.), es similar entre ellas. La variabilidad de crecimiento 

en D. labrax de ambos orígenes geográficos puede ser debida a factores medioambientales, 

en particular, la temperatura, y factores biológicos, tales como la comida y la competición 

interespecífica (Barnabé 1976b, citado en Picket y Pawson, 1994). 

  

------------------------------------------------------- 

 

 El músculo rojo muestra la misma tendencia que el blanco ante los diferentes 

regímenes de temperatura, pero el análisis estadístico no manifiesta diferencias 

significativas. La participación de este músculo en el crecimiento total del miotomo es 

menor que la del músculo blanco, y sus características morfológicas y funcionales no se 

adquieren completamente hasta el final de la metamorfosis. Por tanto, en este músculo 

prevalecen los fenómenos de desarrollo sobre el crecimiento, lo que puede motivar la 

menor sensibilidad de sus parámetros a la temperatura. Esto está relacionado con el 

hecho observado en numerosas especies de que el desarrollo es más sensible a la 

temperatura que el crecimiento (Atkinson, 1996), de tal manera, que cuando prevalecen 

los fenómenos de desarrollo, la influencia de la temperatura sobre el crecimiento puede 

ser menor.   

 

------------------------------------------- 

 

 La población de D. labrax de 1996 alcanzó el final de la metamorfosis con 3 ± 0.4 

cm., mientras que la población de 1997 completó la metamorfosis larvaria en menos 

tiempo, lo que fue acompañado de una menor longitud (2 ± 0.5 cm) y menor crecimiento 

final del miotomo que en 1996. La precocidad que manifestó el lote de 1997 ha sido 

descrita en diversas poblaciones de D. labrax (Barnabé, 1991), y en ella pueden estar 

involucrados diversos factores, tales como variaciones en la calidad de la puesta, y la 

interrelación entre diferentes regímenes de temperatura y de alimentación. 

 Por otro lado, las altas temperaturas de cultivo aumentaron el tamaño final del 

miotomo de las larvas de D. labrax de 1996 de forma más significativa que en la población 
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de 1997. Esto puede estar relacionado con las diferentes temperaturas de cultivo empleadas 

(17 ºC y 19 ºC, en 1996 y 1997, respectivamente), de tal forma que las larvas sometidas a 

19 ºC finalizaron la metamorfosis muy pronto (a los 52 días), mientras que las larvas 

cultivadas a 17 ºC culminaron su desarrollo larvario a los 78 días. El hecho de que las altas 

temperaturas aceleren el desarrollo puede implicar, en ocasiones, un menor crecimiento al 

final de un estadío de desarrollo dado, alterando con ello, la ratio desarrollo/crecimiento 

(Atkinson, 1996). Esto puede explicar los resultados hallados al final de la metamorfosis 

de D. labrax de 1997, de tal forma que, las altas temperaturas empleadas en esta población 

(19 ºC), si bien motivaron un mayor crecimiento en el lote atlántico, esto no ocurrió en el 

lote mediterráneo, que alcanzó el mayor crecimiento muscular a 17 ºC/ambiente. 

  

ο  EFECTO DE LA EXPERIENCIA TÉRMICA INICIAL (Tª INCUBACIÓN) SOBRE EL 

CRECIMIENTO MUSCULAR AL FINAL DE LA METAMORFOSIS . 

 

 En este apartado discutimos la influencia que ejerce la temperatura aplicada 

durante el período embrionario, sobre el crecimiento muscular alcanzado al final del 

desarrollo larvario.  

 En larvas pertenecientes a la población de 1996 no se detectó influencia de la 

temperatura de incubación al final del desarrollo larvario, aunque en este caso sólo pudo 

cuantificarse el área total del miotomo.  

En la población de 1997, sí se midieron todos los parámetros musculares, y se halló 

la existencia de una interacción Tªincubación*Tªcultivo, lo que indica que la temperatura 

de incubación no actúa de igual forma en todos los ejemplares, sino que su efecto depende 

de las condiciones de cultivo posteriores a la eclosión. Así, mientras que en larvas 

cultivadas a 19 ºC no se aprecia una influencia significativa de la temperatura de 

incubación, en larvas cultivadas a temperatura ambiente se observa que el incremento de 

la temperatura de incubación ejerce un efecto positivo sobre el crecimiento de sus 

parámetros musculares al final del desarrollo larvario. El análisis estadístico de estos 

resultados revela que esta interacción Tªinc*Tªcultivo es significativa para el área de las 

fibras blancas de D. labrax atlántica y mediterránea, y para el área total del miotomo de D. 

labrax mediterránea. 

 Esta tendencia comenzó a detectarse en el estadío anterior, pero es en este momento 

cuando se hace más manifiesta, lo que refleja un efecto gradual y tardío de la temperatura 
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de incubación, tal y como se ha demostrado en C. harengus (Johnston et al., 1998). En esta 

especie dichos autores realizaron un primer experimento, en el que los ejemplares fueron 

incubados a diferentes temperaturas (5, 8 y 12 ºC), manteniéndolos a temperatura ambiente 

tras la eclosión. Los parámetros musculares fueron mayores en las larvas incubadas 

previamente a mayor temperatura, pero estas diferencias no fueron significativas hasta 

después de la metamorfosis. En un segundo experimento, estos autores mantuvieron las 

larvas de C. harengus a diferentes temperaturas hasta el inicio de la comida, momento en 

que se transfirieron todas a temperatura ambiente. En este último experimento las 

secciones transversales de los músculos blanco y rojo fueron mayores en los ejemplares 

sometidos inicialmente a mayores temperaturas, pero estas diferencias no se apreciaron 

hasta que transcurrieron 60-80 días desde la transferencia. En base a estos resultados, 

Johnston et al. (1998) demuestran que la experiencia térmica inicial modula la tasa de 

generación de fibras y la hipertrofia a lo largo de la fase larvaria. A este respecto, en los 

ejemplares de D. labrax atlántica y mediterránea de nuestro estudio, los histogramas de 

tamaños fibrilares al final de la metamorfosis muestran un alto porcentaje de fibras 

pequeñas de nueva generación (<100 µm2) a todas las temperaturas, con la excepción de 

los ejemplares mantenidos a 15 ºC/ambiente de D. labrax atlántica. Esto pone de 

manifiesto que el potencial de fibras podría venir determinado, al menos en parte, por la 

historia térmica inicial a la que fueron sometidos los ejemplares, tal y como sugirieron 

Johnston et al. (1996, 1998). El mecanismo por el que esta influencia tiene lugar es 

prácticamente desconocido, pero estos autores sugieren, que podrían estar involucradas 

alteraciones en el número de las células precursoras de las fibras musculares y/o en el 

número y propiedades de los numerosos tipos celulares implicados en la regulación del 

crecimiento muscular (ver Fig. 1).  

 De acuerdo con los resultados ha llados en C. harengus, el efecto de la temperatura 

de incubación observado en esta especie es más significativo que el que hemos encontrado 

en D. labrax, ya que nuestros resultados no muestran un efecto significativo de la 

temperatura de incubación en todos los parámetros, ni en todos los lotes estudiados. Una 

posible explicación a este hecho es el breve período de incubación de D. labrax (3-5 días), 

lo que implica que las larvas eclosionen con cierto grado de inmadurez fibrilar. Sin 

embargo, en C. harengus el período de incubación dura aproximadamente 10-25 días 

(según la temperatura), con lo que la miogénesis y la inervación de los miotomos están 

completados antes de la eclosión. Probablemente, si hubiéramos mantenido las altas 

temperaturas de incubación hasta la diferenciación completa de las fibras en D. labrax, los 
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efectos hubieran sido más manifiestos. Esto, junto con el hecho de que los incrementos de 

temperatura aplicados en nuestro estudio fueron sólo de ≅2 ºC por encima de la 

temperatura ambiente, puede explicar que nuestros resultados fueran menos relevantes. 

 

 Por otro lado, tal y como indicamos anteriormente, en larvas cultivadas a altas 

temperaturas tras la eclosión, no se detecta un efecto significativo de la temperatura de 

incubación. Esto puede ser debido a que la temperatura de cultivo ejerce un efecto 

inmediato y directo sobre el crecimiento, desde que las larvas empiezan a comer, por lo 

que la temperatura de incubación, cuyo efecto es gradual, no llega a apreciarse en estas 

larvas.  
 

V-3.4. FASE POSTLARVARIA. 

 

 Tras la escamación, a los 90 y 120 días (D. labrax de 1997 y de 1996 

respectivamente) se aprecia un considerable aumento del crecimiento muscular, así como 

de las longitudes y pesos corporales, siendo significativamente mayor en los ejemplares 

cultivados a mayor temperatura. El crecimiento muscular observado en todos los lotes, 

una vez finalizada la metamorfosis larvaria, se corresponde con el propio de las fases de 

rápido crecimiento. Estas fases  se suceden de forma característica una vez que se ha 

completado un determinado estadío de desarrollo. A este hecho hay que unir la 

influencia del comportamiento natatorio y alimenticio, que es más activo en estas fases 

que en las etapas de desarrollo larvario, viéndose, a su vez, influido por las altas 

temperaturas, que incrementan tanto la ingesta como la actividad natatoria (Fry, 1971; 

Moksness et al., 1995). 

 El efecto de la temperatura durante el período postlarvario coincide con los 

resultados hallados en otros estudios. Así, Nathanailides et al. (1996) sometieron alevines 

de D. labrax a diferentes temperaturas, y encontraron que el mayor crecimiento se daba a 

mayor temperatura dentro de su rango óptimo (20-26 ºC), merced a un aumento 

significativo en el número de fibras del miotomo. 

 No obstante, aparte de la influencia de la temperatura, hay que considerar que los 

ejemplares cultivados a altas temperaturas de nuestro estudio alcanzaron el final de la 

metamorfosis antes, con lo que, a una misma edad, son fisiológicamente mayores que las 

larvas mantenidas a temperatura ambiente.  
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V-4. SUPERVIVENCIA LARVARIA. INFLUENCIA DE LA TEMPERATURA. 

 

 En diversas especies se ha encontrado que los defectos embrionarios transmitidos a 

partir de los padres, o adquiridos durante los estadíos de desarrollo temprano, pueden 

resultar en un fracaso del desarrollo normal y, finalmente, en mortalidad, que se 

manifiesta en los períodos críticos (eclosión, inicio de la comida externa, y, en general en 

los períodos de transición entre dos estadíos distintos de desarrollo) (Kamler, 1992). En la 

experiencia llevada a cabo en 1997, la supervivencia de las larvas de D. labrax atlántica 

fue considerablemente mayor que la encontrada en D. labrax mediterránea. La puesta 

obtenida en D. labrax mediterránea de 1997 no debió reunir todas las condiciones 

necesarias para garantizar la viabilidad futura larvaria, ya que se obtuvieron 

supervivencias muy inferiores a los valores estándar obtenidos en el cultivo de esta 

especie. 

 La calidad del desove está influida por un efecto comb inado de propiedades 

endógenas de los desovadores (factores internos), y de factores externos. Los trabajos 

realizados hasta el momento sobre estos aspectos, consideran los períodos críticos de 

supervivencia conectados principalmente con factores endógenos de los progenitores 

(Kamler, 1992). Se sabe que el peso y la edad de los reproductores son muy importantes 

para la supervivencia de la progenie, pero estos dos factores fueron similares entre ambos 

stocks de reproductores, por lo que otros aspectos pudieron estar involucrados en la 

calidad de la puesta de D. labrax mediterránea. Las variables que caracterizan la calidad 

de la puesta fueron completamente contrastadas en el I.E.O. (Centro oceanográfico de 

Murcia), por lo que creemos que la baja supervivencia estuvo relacionada con factores 

internos de los desovadores no apreciables con las técnicas que se usan actualmente para 

la valoración de la puesta. Gran parte de la investigación actual está centrada en la 

evaluación de los distintos parámetros que influyen en la calidad de la puesta ya que, a 

nivel productivo, resulta más rentable eliminar las puestas de mala calidad, que 

conservarlas y obtener una baja viabilidad. 

  

 La baja supervivencia de D. labrax mediterránea fue acompañada de un mayor 

crecimiento muscular y corporal que en D. labrax atlántica. A este respecto pensamos que 
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la alta mortalidad de D. labrax mediterránea pudo dar lugar a variaciones en las 

condiciones de cultivo, como una menor densidad de ejemplares por tanque. Esto, a su 

vez, podría explicar el mayor crecimiento encontrado en esta población, provocado por 

una menor competencia por el alimento y el espacio. Por tanto, los mejores resultados de 

crecimiento absoluto alcanzados por D. labrax mediterránea podrían estar asociados a las 

circunstancias descritas, y no a un mejor crecimiento intrínseco a esta población. 

 Por otro lado, tanto en D. labrax atlántica como en D. labrax mediterránea, la 

supervivencia fue menor en larvas cultivadas a mayor temperatura que en larvas 

mantenidas a temperatura ambiente. Se sabe que el rango de temperaturas que permite el 

desarrollo es generalmente más amplio para larvas que para embriones, y es aún mayor 

para juveniles (Rombough, 1988). En general, las altas temperaturas van asociadas a 

mayor mortalidad, y así, los huevos de C. harengus pueden eclosionar a 4 ºC y 15-17 ºC, 

pero su supervivencia es menor a mayor temperatura (Johnston et al., 1996). 

 Aunque el efecto de la temperatura de incubación sobre la supervivencia ha sido 

muy estudiado, el comienzo de la comida exógena podría ser más decisivo para la vida 

larvaria que el tiempo para eclosionar (Balon, 1985). Fukuhara (1990) estudió el efecto de 

la temperatura sobre larvas de diferentes especies marinas durante la fase de alimentación 

endógena (vitelina), y observó un aumento de la mortalidad a mayor temperatura. Polo et 

al. (1991) mantuvieron larvas de S. aurata entre 12-30 ºC, desde la fertilización hasta la 

reabsorción del saco vitelino, y hallaron la mayor supervivencia a temperaturas 

intermedias (16 y 22 ºC), obteniendo el mejor índice de conversión del saco vitelino a 16 

ºC.  

Diversos autores han comprobado que la larva aguanta sin comer más tiempo a 

bajas temperaturas (Blaxter y Hempel, 1963; Lasker et al., 1970; Jones, 1972, citados por 

Kamler, 1992), y esto puede explicar los resultados hallados en S. aurata por Polo et al. 

(1991), y en otras especies por Fukuhara (1990), de manera que el óptimo de temperatura 

es menor durante la fase prelarvaria o de alimentación endógena, que posteriormente. En 

las larvas de D. labrax de nuestro estudio cultivadas a altas temperaturas se observa que 

la reabsorción del saco vitelino es muy rápida (3-4 días), lo que pone de manifiesto una 

aceleración del metabolismo que podría ser perjudicial para el aprovechamiento de las 

reservas vitelinas durante esta fase, en la que la larva no recibe alimentación exógena. Por 

su parte, Covès et al. (1991) describen en D. labrax temperaturas óptimas para el cultivo 

y la supervivencia de 15-16 ºC, desde la fertilización hasta los 4-5 días tras la eclosión, 

momento en que comienzan a aplicar aumentos graduales de temperatura hasta llegar a 
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los 19 y 20 ºC a los 15 y 20 días, respectivamente. Según estos precedentes y en base a 

nuestros resultados, pensamos que la temperatura de 19 ºC aplicada sobre las larvas de D. 

labrax durante la fase vitelina, se encuentra por encima del rango óptimo para las fases 

iniciales de vida larvaria.  

 Otro factor a tener en cuenta es el nivel de desarrollo muscular que presentan las 

diferentes especies a la eclosión. En C. harengus, con un período de incubación largo, la 

miogénesis y la inervación de los miotomos están bien completados antes de la eclosión. 

Sin embargo, en D. labrax, la eclosión tiene lugar mucho antes, lo que va asociado a 

cierto grado de inmadurez muscular. Johnston et al. (1996) sugieren que algunos cambios 

en el tiempo relativo de desarrollo de las fibras musculares y neuronas motoras, por efecto 

de la temperatura, pueden producir diferentes fenotipos funcionales, lo que puede influir 

en la tasa de mortalidad. Aunque se requieren rigurosos experimentos para profundizar en 

esta idea, éstos serían de gran utilidad para la acuicultura, dado el bajo porcentaje de 

larvas de peces marinos que llegan a adultos. 

 

 El efecto de la temperatura sobre la tasa metabólica de poiquilotermos acuáticos ha 

sido objeto de numerosos estudios, encontrando la existencia de un rango de temperatura, 

dentro del cual el metabolismo es menos dependiente de la temperatura que en rangos 

más fríos o más calientes (Stroganov, 1956; Duncan y Klekowski, 1975; Galkovskaya y 

Suschenya, 1978; Wieser y Forstner, 1986, citados por Kamler, 1992). No obstante, los 

estudios realizados sobre los límites de tolerancia encontrados para cada especie, 

presentan cierta variabilidad. Así, para S. aurata, el rango de temperatura óptimo 

encontrado por Polo et al. (1991) difería del encontrado por Camus y Koutsikopoulos 

(1984), pero en ambos casos los valores están cerca de la temperatura a la que los 

reproductores fueron mantenidos. En S. solea también se han encontrado diferencias en 

los límites de tolerancia, y esto ha sido relacionado con la temperatura natural de desove 

en cada latitud. Por otra parte, se ha comprobado también que los cambios de temperatura 

que imitan el curso natural de la temperatura incrementan la supervivencia (Kokurewicz 

et al., 1980; Lebedeva, 1981, citados por Kamler, 1992). De acuerdo con estos hechos, la 

mayor supervivencia de las larvas de D. labrax cultivadas a temperatura ambiente podría 

guardar relación con el hecho de tratarse de la misma temperatura a la que se mantuvieron 

los reproductores, así como con el aumento gradual que experimenta la temperatura 

ambiente, que se corresponde con la natural del mar en esa época del año. 
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 De igual forma, en el experimento de 1996, aunque la supervivencia de D. labrax 

no fue contabilizada, en general se observó una mayor supervivencia en las larvas 

mantenidas a temperatura ambiente, fundamentalmente en las sometidas a 15 

ºC/ambiente. 

 



 
Resumen 

 

 193 

 

 

 

 

 

 

 

 

VI.-RESUMEN 



 
Resumen 

 

 194 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

VI.-RESUMEN 
 

En este trabajo se ha estudiado el efecto de la temperatura de incubación y cultivo 

sobre el desarrollo y el crecimiento muscular de Dicentrarchus labrax. Para ello, se han 

realizado diversas experiencias, combinando diferentes temperaturas: ≅15 ºC (temperatura 

ambiente) 17 y 19 ºC. En uno de dichos experimentos se valoró comparativamente el 

efecto de la temperatura sobre dos poblaciones de D. labrax procedentes de reproductores 

genéticamente distintos (lotes atlántico y mediterráneo). 

 

 Las muestras se tomaron en distintos momentos del desarrollo larvario, y en la fase 

postlarvaria, a partir de ejemplares de D. labrax procedentes del Centro Oceanográfico 

de Murcia (Instituto Español de Oceanografía; Planta de Cultivos Marinos de Mazarrón). 

La cuantificación del crecimiento de la musculatura lateral se realizó mediante análisis 

morfométrico del área media y número de fibras, y el área total de los músculos blanco y 

rojo. Asímismo, se midieron la longitud, el peso, el diámetro de los huevos de la puesta y 

la longitud del saco vitelino de las larvas.  

 

 Los resultados muestran que, tal y como se ha descrito en otras especies, el 

desarrollo y el crecimiento larvario de D. labrax van unidos, de tal modo que las altas 

temperaturas dan lugar a una aceleración de ambos procesos. No obstante, dicha 
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aceleración no siempre va acompañada de un mayor crecimiento neto al final de cada 

estadío de desarrollo (eclosión, apertura de la boca, escamación). 

Las temperaturas de incubación y de cultivo modulan las tasas de hipertrofia e 

hiperplasia muscular de D. labrax a lo largo del desarrollo larvario. Durante la fase de 

alimentación endógena la temperatura incrementa preferiblemente la hipertrofia fibrilar, 

observándose una fuerte disminución de la tasa hiperplásica en la fase prelarvaria, con 

independencia de la temperatura. Con el inicio de la alimentación viva comienza una 

etapa de rápido crecimiento en la que las altas temperaturas de cultivo incrementan 

principalmente la hiperplasia fibrilar. La distinta sensibilidad que muestran los 

parámetros musculares frente a la temperatura da lugar a diferencias significativas en la 

constitución fibrilar del miotomo en cada régimen de temperatura, aunque al final de 

cada estadío de desarrollo el crecimiento total del miotomo puede ser similar. 

 

 Los lotes atlántico y mediterráneo mostraron un comportamiento semejante frente a 

la temperatura durante las fases de rápido crecimiento (larvario y postlarvario). Sin 

embargo, al final de cada estadío de desarrollo se apreciaron diferencias en la influencia de 

la temperatura sobre la hipertrofia e hiperplasia fibrilares y su contribución relativa al total 

del miotomo. En este sentido, al final de la metamorfosis larvaria, la hiperplasia estuvo 

más influida por la temperatura en el lote atlántico que en el mediterráneo, posiblemente 

debido a la interacción del genotipo con la temperatura. 

 

 La aplicación de pequeños incrementos de temperatura durante el corto período de 

incubación de D. labrax aumentó el crecimiento larvario posterior. Dicho efecto fue 

gradual, manifiestándose principalmente al final de la metamorfosis larvaria. Sin 

embargo, las altas temperaturas de cultivo ejercieron una influencia más inmediata, 

aumentando significativamente el crecimiento del miotomo en poco tiempo. Como 

consecuencia de la interacción de ambas temperaturas (incubación y cultivo), el efecto 

positivo de la temperatura de incubación se manifiestó principalmente en los ejemplares 

que fueron posteriormente cultivados a temperatura ambiente. Este hecho, unido a que 

los ejemplares cultivados a temperatura ambiente mostraron los mayores índices de 

supervivencia, indican que la combinación de temperaturas 17 ºC/ambiente fue la más 

idónea en este estudio. 
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VI.-SUMMARY 
 

The combined effect of incubating and rearing temperatures on the development 

and muscle growth of Dicentrarchus labrax larvae.are studied in this work. Several 

experiences were carried out combining different temperatures:≅15 ºC (ambient), 17 and 

19 ºC. In one of these experiments the combined effect of temperature and genotype was 

studied comparing two populations of D. labrax (Atlantic and Mediterranean stocks), 

obtained from genetically different progenitors.  

  

Since hatching to the postlarval stage fish samples were obtained from the Centro 

Oceanográfico of Murcia (Spanish Institute of Oceanography; Planta de Cultivos 

Marinos de Mazarrón) at critical moments of the larval development. Axial muscle 

growth was measured by morphometric analysis of the following parameters: average 

area and total number of white and red muscle fibres, and total white and red muscle 

areas. The length, weight, diameter of the eggs and yolk sac were also measured.   

   

As it has been described in other species both development and muscle growth of 

D. labrax are directly related. Thus, the high temperatures accelerated both processes. 
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Nevertheless, this acceleration did not always result in a greater net growth at the end of 

each developmental stage (hatching, mouth opening, scaling).   

The results shows the temperature modulates the rates of white and red muscle´s 

hypertrophy and hyperplasia throughout the larval development. During the endogenous 

feeding stage the temperature preferently increased muscle fibres hypertrophy. In the 

prelarval stage the muscle fibre hyperplasia almost ceased, and this fact was hardly 

modified by the rearing temperature. Later, during the rapid growth stage of external 

feeding, the hyperplastic growth of the myotome was significantly higher in the warm 

reared fishes (17 and 19 ºC). Although at the end of each developmental stage the total 

growth of the myotome could be similar in fishes reared under different thermal regimes, 

the muscle celullarity of the myotome showed significative differences. 

   

Muscle growth dynamics were very similar in the Atlantic and Mediteranean 

stocks during most of the larval and early stages of the postlarval phase (rapid muscle 

growth periods). However, at the end of each developmental stage the relative 

contribution of the hypertrophy and hyperplasia of the white and red muscles to the total 

myotomal growth differed between both stocks. Thus, white muscle´s hyperplastic rate 

was more influenced by the rearing temperature in the Atlantic than in the Mediterranean 

stock. It is likely to think that part of this effect is due to a different interaction between 

the genotype and the temperature in each stocks. 

 

The application of small increases of temperature during the short incubating 

period of D. Labrax resulted in a gradual higher growth rate at the end of the larval 

development. However, the rearing temperatures had a quicker and more marked effect 

on the growth of the myotome. As a consequence of the interaction between the 

incubating and rearing temperatures, the positive effect of a slighly elevation of the 

incubating temperature was mainly observed after rearing the fishes in ambient 

temperatures. Since tanks reared at ambient temperature showed the greatest survival 

rates, it is likely to refer the 17 ºC/ambient combination of temperatures as the most 

suitable in this study. 
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VII.-CONCLUSIONES 

 

 1ª) Las tasas de desarrollo larvario y de crecimiento muscular de D. labrax 

están positivamente relacionadas con la temperatura, de tal forma que las altas 

temperaturas acortan el tiempo necesario para completar cada período de 

desarrollo (embrionario, prelarvario y larvario), y aumentan la velocidad de 

crecimiento muscular. La aceleración que provoca la temperatura sobre el 

desarrollo puede implicar un menor crecimiento neto del miotomo al final de un 

estadío de desarrollo dado. 

 

 2ª) La tasa de desarrollo muestra una sensibilidad frente a la temperatura  

muy elevada en el período embrionario, y disminuye progresivamente a lo largo 

de la etapa larvaria.  

 

 3ª) Tanto la temperatura de incubación como la de cultivo actúan sobre la 

dinámica de crecimiento muscular, modulando la contribución relativa de la 

hipertrofia e hiperplasia fibrilares a lo largo del período larvario. Como 

consecuencia de esto, la constitución fibrilar del miotomo (número y tamaño de 
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las fibras) muestra diferencias significativas en cada régimen de temperatura, 

aunque el crecimiento total del miotomo puede ser similar al final de un estadío 

de desarrollo dado. 

 

 4ª) Durante la fase vitelina la temperatura incrementa preferiblemente la 

hipertrofia fibrilar. La tasa hiperplásica experimenta una fuerte disminución 

durante el período prelarvario, no observándose influencia de la temperatura sobre 

este hecho. Con el inicio de la alimentación viva, comienza una etapa de rápido 

crecimiento en la que las altas temperaturas de cultivo aumentan la hipertrofia e 

hiperplasia fibrilares, pero fundamentalmente la hiperplasia, que adquiere un 

papel predominante durante esta etapa.  

 

5ª) La dinámica de crecimiento de los lotes atlántico y mediterráneo de D. 

labrax mostró un comportamiento similar frente a la temperatura en las fases de 

rápido crecimiento (larvario y postlarvario). Sin embargo, al final de cada estadío 

de desarrollo se aprecian diferencias en la influencia de la temperatura sobre la 

hipertrofia y la hiperplasia fibrilares, observándose a la escamación una mayor 

sensibilidad de la hiperplasia en el lote atlántico que en el mediterráneo. Dado que 

proceden de reproductores genéticamente distintos, las diferencias descritas 

pueden ser atribuidas, al menos en parte, a este hecho.  

 

 6ª) La temperatura actúa de forma similar sobre los músculos blanco y rojo, 

aunque de forma más significativa sobre el músculo blanco, que es el principal 

músculo implicado en el crecimiento total del miotomo. Asímismo, la longitud y 

peso corporales describen un comportamiento semejante al que presenta el 

crecimiento del miotomo. 

  

 7ª) El incremento de la temperatura de incubación ejerce un ligero efecto 

positivo sobre el crecimiento muscular de D. labrax a lo largo del desarrollo 

larvario. Dicho efecto es gradual, manifestándose especialmente al final de la fase 

larvaria. Sin embargo, las altas temperaturas de cultivo actúan de forma más 
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inmediata, provocando un aumento significativo del crecimiento en poco tiempo. 

Las distintas combinaciones de temperatura de incubación y cultivo aplicadas, 

ponen de manifiesto un efecto de interacción entre ellas. Como consecuencia de 

dicha interacción, la influencia de la temperatura de incubación se manifiesta 

principalmente en los ejemplares que son cultivados posteriormente a temperatura 

ambiente.  

 

 8ª) El efecto de la temperatura de incubación sobre la capacidad de 

crecimiento larvario, unido a los buenos índices de supervivencia obtenidos a 

temperatura ambiente, mostraron la combinación de temperaturas 17 ºC/ambiente 

como la más óptima para el cultivo larvario de D. labrax de este estudio.  
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