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RESUM 

La conservació d’una espècie explotada comercialment és fonamental per a garantir 
la sostenibilitat del recurs a llarg termini. Per això, la informació genètica és 
primordial per a la identificació d’unitats reproductivament aïllades i genèticament 
diferenciades.  

La gamba vermella Aristeus antennatus (Crustacea, Decapoda), és un important 
recurs pesquer en la Sub Àrea Geogràfica 6 (GSA6) del Mar Mediterrani occidental. 
A aquesta tesi s’han analitzat, mitjançant marcadors genètics hipervariables, els set 
caladors més importants de la GSA6, des del Golfo de León fins a Cabo de Palos, per 
a conèixer la diversitat genètica, l’estructura poblacional i l’estabilitat temporal de la 
connectivitat genètica de la gamba vermella. Els mostrejos es van realitzar al llarg 
de dos anys consecutius, 2016 i 2017, a l’hivern i l’estiu. 

A l’hivern, l’espècie forma agregacions d’aparellament compostes per mascles i 
femelles, les quals van presentar un alt nivell de connectivitat genètica, la qual cosa 
indica una absència de barreres geogràfiques o oceanogràfiques al flux gènic a la 
zona d’estudi. No obstant això, es va detectar una inestabilitat temporal significativa 
entre 2016 i 2017, fet que podria ser causat per  un factor oceanogràfic temporal 
local a Blanes.  

A l’estiu, la gamba vermella forma agregacions de femelles desovadores entre els 
600-800 metres de profunditat. Aquestes agrupacions van presentar un elevat nivell 
de connectivitat genètica al llarg de la GSA6 i una estabilitat genètica temporal, que 
podria ser causada per una dispersió diferencial per sexes, on les femelles migrarien 
a més distància que els mascles, els quals ho farien als caladors més propers. 

El patró de dispersió dels mascles juvenils i adults de A. antennatus capturats a 
l’hivern i estiu de 2016 en el calador de Palamós, mostra que entre el 54% i el 75% 
dels mascles s’originarien a Palamós, mentre que una fracció d’ells tindria el seu 
origen als caladors propers.  

L’absència de diferenciació genètica obtinguda entre les diverses poblacions de 
gamba vermella al llarg de la GSA6 dona suport a considerar-la com a una única 
unitat de gestió de les pesqueries. Els resultats genètics obtinguts en la present tesi 
doctoral, tant a nivell de GSA6 com local en el calador de Palamós, s’haurien 
d’incorporar a qualsevol acció de millora en la gestió de la pesca de la gamba 
vermella. 
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RESUMEN 

La conservación de una especie explotada comercialmente es fundamental para 
garantizar la sostenibilidad del recurso a largo plazo. Por ello, la información 
genética es primordial para la identificación de unidades reproductivamente 
aisladas y genéticamente diferenciadas.  

La gamba roja Aristeus antennatus (Crustacea, Decapoda) es un importante recurso 
pesquero en la Sub Área Geográfica 6 (GSA6) del Mar Mediterráneo occidental. En 
esta tesis se han analizado mediante marcadores genéticos hipervariables, los siete 
caladeros más importantes de la GSA6, desde el Golfo de León hasta Cabo de Palos, 
para conocer la diversidad genética, la estructura poblacional y la estabilidad 
temporal de la conectividad genética de la gamba roja. Los muestreos se realizaron 
a lo largo de dos años consecutivos, 2016 y 2017, durante invierno y verano. 

En invierno, la gamba roja forma agregaciones de apareamiento compuestas por 
machos y hembras, las cuales presentaron un alto nivel de conectividad genética, 
lo que indica una ausencia de barreras geográficas u oceanográficas al flujo génico 
en la zona de estudio. No obstante, se detectó una inestabilidad temporal 
significativa entre 2016 y 2017, lo que podría deberse a un factor oceanográfico 
temporal local en Blanes.  

Durante el verano, la gamba roja forma agregaciones de hembras desovadoras 
entre los 600-800 metros de profundidad. Estas agrupaciones presentaron un 
elevado nivel de conectividad genética a lo largo de la GSA6 y una estabilidad 
genética temporal, lo que podría deberse a una dispersión diferencial por sexos, 
donde las hembras migrarían a mayor distancia que los machos, que lo harían a los 
caladeros más cercanos.  

El patrón de dispersión de los machos juveniles y adultos de A. antennatus 
capturados en invierno y verano de 2016 en el caladero de Palamós, muestra que 
entre el 54% y el 75% de los machos se originarían en Palamós, mientras que una 
fracción de ellos tendrían su origen en caladeros cercanos.  

La ausencia de diferenciación genética obtenida entre las distintas poblaciones de 
A. antennatus a lo largo de la GSA6 respalda considerarla como una única unidad 
de gestión de las pesquerías. Los resultados genéticos obtenidos en la presente 
tesis doctoral, tanto a nivel de GSA6 como local en el caladero de Palamós, deberían 
incorporarse en cualquier acción de mejora de la gestión de la pesca de la gamba 
roja. 
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SUMMARY 

The conservation of a commercially exploited species is fundamental to ensure the 
long-term sustainability of the resource. Thus, genetic information is essential for 
the identification of reproductively isolated and genetically differentiated units.  

The blue and red shrimp Aristeus antennatus (Crustacea, Decapoda) is an important 
fishery resource in the Geographical Sub-Area 6 (GSA6) of the western 
Mediterranean Sea. In this thesis the seven most important fishing grounds of the 
GSA6, from Golfo de León to Cabo de Palos, have been analysed using hypervariable 
genetic markers to know the genetic diversity, the population structure and the 
temporal stability of the blue and red shrimp genetic connectivity. Samplings were 
performed within two consecutive years, 2016 and 2017, during winter and summer. 

In winter, the blue and red shrimp constitutes mating aggregations made up of 
males and females, which displayed a high level of genetic connectivity, indicating 
a lack of geographic or oceanographic barriers to gene flow in the studied area. 
Nevertheless, it was detected a significant temporal instability between 2016 and 
2017, which could be due to a local temporal oceanographic factor in Blanes. 

During summer, the blue and red shrimp constitutes spawning females’ 
aggregations between 600-800 metres depth. These aggregations showed a high 
level of genetic connectivity along the GSA6 and a temporal genetic stability, which 
could be due to a sex-biased dispersal, where females would migrate further than 
males, which would migrate to the closest fishing grounds. 

The dispersal pattern of juvenile and adult males of A. antennatus captured in winter 
and summer of 2016 at Palamós fishing ground, showed that between 54% and 75% 
of males would originate in Palamós, whereas part of them originated from nearby 
grounds. 

The lack of genetic differentiation obtained between A. antennatus populations 
along the GSA6 supports considering it as a single fishery management unit. The 
genetic results obtained in this doctoral thesis, both at the GSA6 level and locally in 
the Palamós fishing ground, should be incorporated into any action carried out to 
improve management of the blue and red shrimp fishery. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

El objetivo de esta Introducción General es proporcionar al lector un 

conocimiento básico de la Genética de poblaciones, incluyendo los marcadores 

moleculares más utilizados en el campo, así como de la especie de interés, la gamba 

roja Aristeus antennatus y la gestión de su pesquería, lo cual es necesario para la 

correcta comprensión de esta memoria de tesis doctoral. 

La explotación de poblaciones naturales de una especie puede provocar cambios 

genéticos que podrían ser responsables de variaciones poblacionales, por ejemplo, 

produciendo un aumento de la mortalidad, variando el tamaño en el que los 

individuos alcanzan la madurez sexual, alterando la ratio de sexos o modificando la 

estructura de edades, lo que suele conllevar una disminución de la variación 

genética, la pérdida de adaptaciones locales, y por tanto, de la habilidad de las 
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poblaciones para evolucionar (Allendorf et al., 2008). De hecho, la sobreexplotación 

de un recurso puede llegar incluso a provocar la extinción de la población explotada 

o de la especie en su totalidad (Allendorf et al., 2008). Por ese motivo, los planes de 

gestión deberían incluir entre sus objetivos minimizar al máximo los cambios 

genéticos producidos por la pesca de la especie y, por tanto, es de gran importancia 

conocer el estado de salud genética de las poblaciones que sufren presión 

pesquera, para poder alcanzar una explotación sostenible a largo plazo (Waples y 

Naish, 2009). Para ello, es necesario estudiar los niveles de diversidad genética 

dentro de las poblaciones, así como el grado de divergencia genética entre ellas 

(Waples y Naish, 2009). 

Avances en el campo de la Genética 

La aplicación de la genética en diferentes campos ha acompañado al ser humano 

a lo largo de su historia. Hace más de 10000 años los seres humanos primitivos 

aplicaban los principios de la herencia en la agricultura y en la domesticación de los 

animales (Zeder y Hess, 2000). No obstante, no fue hasta el siglo XIX cuando J.G. 

Mendel (1822-1884) estableció los principios básicos de la herencia. Siendo monje 

del monasterio de Brno, realizó trabajos experimentales con la planta del guisante 

de jardín, Pisum sativum, donde cruzó diferentes variedades y analizó el patrón de 

transmisión de los rasgos en la descendencia durante varias generaciones (Mendel, 

1866). La importancia de su trabajo se reconoció 35 años más tarde, cuando H. de 

Bries, E. von Tschermak y K. Correns de forma independiente realizaron 

experimentos con otras plantas y llegaron a conclusiones similares a las obtenidas 

por Mendel (Sandler y Sandler, 1986). 

La primera ley de Mendel es conocida como el Principio de segregación, y 

establece que en los organismos diploides los dos alelos que codifican para un 

carácter en concreto, controlado por un locus, segregan en diferentes gametos 
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durante la meiosis (Gayon, 2016). La segunda ley de Mendel o Principio de la 

transmisión independiente establece que los alelos de diferentes loci se distribuyen 

de forma independiente en los gametos durante la meiosis (Gayon, 2016). 

De forma contemporánea a Mendel, C. Darwin y A. Wallace publicaron un 

artículo donde señalaban la presión ambiental como el mecanismo que actúa sobre 

las especies para originar nuevas especies (Darwin y Wallace, 1858). En el año 1859, 

Darwin publicó el libro On the Origin of Species by Means of Natural Selection, or 

the Preservation of Favoured Races in the Struggle for Life, formulando la teoría de 

la evolución a través de la selección natural, y además indicó la importancia de la 

herencia en la evolución de las especies (Darwin, 1859). 

En el año 1902, W. Bateson conectó las leyes de Mendel con el concepto de 

herencia en su libro A defence of Mendel’s principles of heredity (Bateson, 1902) y 

además, propuso el término Genética como la disciplina que estudia la herencia 

basada en las leyes de Mendel (Gayon, 2016). 

En el año 1908, G.H. Hardy y W. Weinberg establecieron de forma independiente 

la relación entre las frecuencias alélicas y las frecuencias genotípicas en poblaciones, 

modelo conocido como el Equilibrio de Hardy-Weinberg (Hardy, 1908; Weinberg, 

1908), el cual se convirtió en un pilar de la teoría evolutiva y de la Genética de 

poblaciones, la cual estudia la composición genética y la evolución de las 

poblaciones (Hallerman, 2003). En el 1915, T.H. Morgan y colaboradores publicaron 

el libro The mechanism of Mendelian heredity, donde se proporcionó una 

explicación al funcionamiento de las leyes de Mendel y sobre la causa de las 

excepciones a las mismas, gracias a relacionar la Genética Mendeliana con la teoría 

cromosómica (Morgan et al., 1915). A principios de 1930, R.A. Fisher, S. Wright y J.B.S. 

Haldane unificaron matemáticamente la teoría evolutiva con la Genética 

Mendeliana basándose en la selección natural, lo que llegó a conocerse como neo-

Darwinismo o síntesis moderna (Fisher, 1930; Wright, 1931, 1932; Haldane, 1932; 

Mayr, 1993). 
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Los años 1940 son considerados como el inicio de la Genética molecular, ya que 

comenzó el estudio de la organización y estructura de los propios genes, lo que 

finalmente dio lugar al descubrimiento de la estructura de la molécula de DNA en 

1953 por J.D. Watson y F.H.C. Crick (Watson y Crick, 1953). En 1954 G. Gamow 

propuso el primer modelo del código genético (Gamow, 1954), el cual fue 

reformulado por varios autores y finalmente completado una década más tarde por 

R.W. Holley, H.G. Khorana, M. Nirenberg y sus colaboradores, motivo por el cual 

obtuvieron el premio Nobel en el año 1968 (Singer, 1968). 

En el año 1968, M. Kimura estableció la teoría neutralista de la evolución 

molecular (Kimura, 1968). La teoría define la evolución neutral como un proceso en 

el que los alelos selectivamente neutrales se sustituyen unos por otros debido al 

efecto de la deriva genética bajo una presión continua de mutación, lo que explica 

por qué existen niveles tan altos de variación genética dentro de una especie, algo 

que no explicaba la selección natural (Kimura, 1983). Así, la mayoría de los cambios 

de bases del DNA son debido a procesos neutrales y no debido a la evolución 

adaptativa Darwiniana (Kimura, 1983). Por tanto, el número de alelos alternativos 

que se mantienen en una población a lo largo del tiempo serán determinados por 

el equilibrio entre la aparición de nuevas variantes por mutación y la pérdida de 

alelos aleatoria por deriva genética (Kimura, 1983). 

Una nueva revolución científica se produjo en el año 1977 gracias al desarrollo 

de dos técnicas de secuenciación de DNA: el método químico de A.M. Maxam y W. 

Gilbert, y el método de didesoxi de F. Sanger. No obstante, gracias a ciertas mejoras, 

tales como el desarrollo del secuenciador automático de genes o el desarrollo de 

la PCR (Polymerase Chain Reaction), actualmente la más utilizada es la técnica de 

Sanger con modificaciones (Figura 1) (Heather y Chain, 2016; Shendure et al., 2017). 
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Figura 1. Esquema de la secuenciación automática de genes. Entre otros reactivos, requiere el uso 

de ddNTPs (didesoxinucleótidos), carentes del grupo hidroxilo en el extremo 3’, por lo que no 

permiten la extensión de la hebra de DNA. Cada ddNTP se encuentra marcado con un fluorocromo 

distinto, que será detectado durante la electroforesis capilar. Finalmente, el electroferograma 

mostrará la secuencia del fragmento de interés. Adaptado de Shendure et al. (2017). 

La PCR o reacción en cadena de la polimerasa fue desarrollada por K.B. Mullis en 

el 1983 y publicada dos años más tarde (Saiki et al., 1985). Este descubrimiento fue 

de gran importancia, ya que permite amplificar exponencialmente un fragmento de 

DNA. El primer paso de la PCR es desnaturalizar las hebras de DNA aumentando la 

temperatura a unos 94-96 oC (Figura 2). A continuación, se disminuye la 

temperatura a la óptima para la hibridación de los primers o cebadores, que suelen 

tener unos 20 nucleótidos aproximadamente, a la hebra de DNA. Como los primers 

son complementarios a la zona que flanquea la región a amplificar, hibridan 

específicamente en esa zona. La temperatura de hibridación suele encontrarse entre 

los 50 a 65 oC. Finalmente, la enzima polimerasa agrega nucleótidos, el 

correspondiente dNTP (desoxinucleótido), a partir del extremo 3’ del primer, 

complementario al DNA molde. Actualmente se dispone de distintas polimerasas, 

que varían según la casa comercial, por lo que la temperatura de elongación puede 
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cambiar, aunque suele estar en torno a los 72 oC. Durante la reacción se repite cada 

ciclo de desnaturalización, hibridación y elongación un número determinado de 

veces, de forma que en cada ciclo aumenta de forma exponencial el número de 

copias del fragmento de interés. Además, la polimerasa requiere como cofactor el 

cloruro de magnesio (MgCl2), así como un buffer, que mantiene las condiciones 

óptimas de pH para la realización de la reacción. La PCR se lleva a cabo en un 

termociclador o amplificador automático de genes, que permite seleccionar la 

temperatura deseada en cada paso, el tiempo requerido en cada uno, y el número 

de ciclos (Ramesh et al., 1992; Markoulatos et al., 2002; Green y Sambrook, 2019). 

 

Figura 2. Esquema de un ciclo de PCR que permite el aumento del número de copias de un 

fragmento de DNA. Las temperaturas indicadas en cada paso son las más habituales. Fuente: Propia. 

A partir del año 1990 y en el marco del Proyecto Genoma Humano se 

desarrollaron los equipos analizadores de genes, los ordenadores y programas de 

análisis de datos (Shendure et al., 2017). Así, en el año 2005 se desarrolló la 

secuenciación masiva, conocida como Next-Generation Sequencing (NGS). La 



Introducción General 

13 
 

secuenciación masiva, tal y como su nombre indica, se caracteriza por permitir la 

secuenciación en paralelo de múltiples fragmentos de DNA. El primer método de 

NGS desarrollado comercialmente fue la pirosecuenciación de 454 Life Sciences 

(adquirida posteriormente por Roche), pero rápidamente se añadieron otras 

compañías con métodos de secuenciación propios, tales como Solexa (adquirida 

por Illumina), Agencourt (adquirida por Applied Biosystems), Helicos, Complete 

Genomics o Ion Torrent. La gran competencia empresarial en el campo de la NGS 

provocó una disminución drástica del coste de la secuenciación y un gran interés 

en continuar mejorando estas técnicas (Shendure et al., 2017). La secuenciación 

masiva ha permitido que la secuenciación de genomas completos aumente de 

forma exponencial durante los últimos años, tanto en organismos vegetales, 

animales, microorganismos o en el campo de la medicina (Heather y Chain, 2016; 

Shendure et al., 2017).

Conceptos básicos del análisis de la Genética de poblaciones 

Equilibrio de Hardy-Weinberg 

Este modelo asume que la población debe tener un tamaño infinito y constante 

entre generaciones, el apareamiento de los individuos tiene que ser aleatorio, por 

lo que la población debe ser panmítica, y los organismos deben ser diploides y 

presentar reproducción sexual, sin solapamiento entre generaciones (Waples, 2015). 

Si una población cumple esas condiciones, y además no actúa sobre ella ninguna 

fuerza evolutiva, tal como la selección, la migración, la deriva genética o la 

mutación, se encontrará bajo el equilibrio de Hardy-Weinberg, lo que implica que 

las frecuencias genotípicas y alélicas serán constantes a lo largo de las generaciones. 

Una desviación del equilibrio de Hardy-Weinberg será causada por la violación de 

una o más de estas premisas (Waples, 2015). 
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Si la población modelo presenta dos alelos para un único locus, el modelo de 

Hardy-Weinberg se expresa de la siguiente forma: 

(𝑝𝑝 + 𝑞𝑞)2 = 𝑝𝑝2 + 2𝑝𝑝𝑞𝑞 +  𝑞𝑞2 = 1 

Siendo p la frecuencia del alelo más frecuente, A, y q la frecuencia del alelo menos 

común, a. La suma de la frecuencia de ambos alelos debe sumar 1. Por tanto, en la 

población se dan tres posibles genotipos: AA, Aa y aa. La frecuencia del homogocito 

AA en el equilibrio de Hardy-Weinberg es p2, mientras que la frecuencia del 

homocigoto aa es q2, y consecuentemente la frecuencia del heterocigoto Aa es 2pq. 

En cualquier caso, el modelo se puede aplicar también en loci con múltiples alelos, 

adaptando la ecuación (Waples, 2015). 

Así, a partir de las frecuencias alélicas, se pueden calcular las frecuencias 

genotípicas esperadas bajo el equilibrio de Hardy-Weinberg y mediante un test de 

Chi-cuadrado (χ 2) se puede conocer si una población se desvía significativamente 

del equilibrio (Waples, 2015). 

𝜒𝜒2 = �
(𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹 𝑜𝑜𝑜𝑜𝑜𝑜𝐹𝐹𝐹𝐹𝑜𝑜𝐹𝐹𝑜𝑜𝐹𝐹 − 𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹 𝐹𝐹𝑜𝑜𝑝𝑝𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝑜𝑜𝐹𝐹)2

𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹 𝐹𝐹𝑜𝑜𝑝𝑝𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝐹𝑜𝑜𝐹𝐹 
 

Principales causas de la desviación del equilibrio de Hardy-Weinberg 

La selección natural actúa cuando un rasgo adaptativo con base genética 

provoca que los individuos que lo presentan produzcan mayor descendencia que 

otros dentro de la misma población, de forma que la descendencia heredará el 

rasgo adaptativo (Lewens, 2010). Por tanto, los alelos asociados a una mayor eficacia 

biológica o fitness aumentarán su frecuencia alélica, pudiendo incluso alcanzar la 

fijación, mientras que, por el contrario, los alelos asociados con una menor eficacia 

disminuirán su frecuencia, pudiendo desaparecer de la población (Charlesworth, 

2009). 
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La deriva genética es la variación aleatoria de las frecuencias alélicas a lo largo 

de las generaciones debido a eventos aleatorios en poblaciones finitas, tales como 

errores de muestreo (Charlesworth, 2009; Holsinger y Weir, 2009). El efecto de la 

fluctuación de las frecuencias alélicas conlleva la pérdida de variación genética 

(Kingman, 1982). Al ser una fuerza estocástica, el efecto de la deriva genética es 

mayor cuanto menor es el tamaño de población, mientras que en las poblaciones 

con un elevado número de individuos las frecuencias alélicas se mantendrán más 

estables (Charlesworth, 2009). 

La mutación es la fuente de la variación genética, es el proceso a través del cual 

un organismo o especie adquiere cambios genéticos heredables. Es la vía de 

aparición de nuevos alelos y se caracteriza por ser un proceso aleatorio, 

normalmente causado por un error en la replicación del DNA (Lande, 1995). La 

mayor parte de las mutaciones son neutras, es decir, no determinísticas o, por otro 

lado, pueden ser perjudiciales (Charlesworth, 2009). No obstante, se debe tener en 

cuenta que la tasa de mutación suele ser muy pequeña y, por tanto, en estudios de 

poblaciones es importante desde una perspectiva a largo plazo, de cientos o miles 

de generaciones (Lande, 1995; Waples, 2015). 

La migración en términos generales indica movimientos geográficos de grupos 

o individuos, mientras que la migración genética, en el sentido de flujo génico, hace 

referencia a movimientos de individuos de una población reproductora a otra, pero 

donde los individuos migrantes deben contribuir con material genético en la 

población receptora (Hellberg et al., 2002). La principal consecuencia del flujo 

génico unidireccional, donde una población actúa como población fuente y la otra 

como población receptora, es la variación en las frecuencias alélicas de la población 

receptora, ya que tenderán a igualarse con las frecuencias de la población fuente 

por los individuos migrantes (Hallerman, 2003; Allendorf y Luikart, 2007). Al cabo 

de un tiempo, si no hubiera ninguna otra fuerza evolutiva actuando que 

contrarrestara el efecto del flujo génico, las dos poblaciones igualarán sus 
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frecuencias alélicas. Por tanto, el flujo génico entre poblaciones tiende a 

homogeneizar las frecuencias alélicas y genotípicas entre ellas (Allendorf y Luikart, 

2007). 

El efecto Wahlund se da cuando en una misma unidad de muestreo se estudia 

una mezcla de individuos provenientes de dos o más poblaciones genéticamente 

distintas entre sí, lo que provoca un aumento de la homocigosidad (Waples, 2015; 

Okazaki, 2021). La endogamia, una forma de apareamiento no aleatorio donde se 

aparean individuos relacionados entre sí, también se caracteriza por causar un 

exceso de homocigosidad (Mayo, 2008; Okazaki et al., 2021). El índice de endogamia 

FIS se puede utilizar para cuantificar un déficit o exceso de heterocigotos en una 

población, lo que a su vez permite conocer si la población cumple con las 

proporciones esperadas bajo el equilibrio de Hardy-Weinberg (Waples, 2015). 

Por otra parte, la deriva genética o la migración pueden provocar un 

desequilibrio gamético, más ampliamente conocido como desequilibrio de 

ligamiento. En una población en equilibrio gamético, los alelos en los diferentes loci 

se distribuyen de forma independiente en el conjunto de gametos producidos por 

la población. En cambio, cuando no se distribuyen de forma independiente, se 

genera un desequilibrio de ligamiento (Barton, 2000). 

Principales modelos de flujo génico 

A diferencia de lo que asume el Equilibrio de Hardy-Weinberg, las poblaciones 

reales no son infinitas, y por tanto la deriva genética puede provocar desviaciones 

aleatorias de las frecuencias alélicas de generación en generación. La magnitud de 

la variación es inversamente proporcional al tamaño efectivo de la población, Ne. 

Mientras que el flujo génico tiende a homogeneizar poblaciones, la deriva genética 

aumenta la diferenciación entre poblaciones (Waples, 1989). 
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En el modelo panmítico o Panmictic model todos los individuos tienen la misma 

probabilidad de aparearse con otros miembros de la población. Este modelo asume 

que la especie no muestra ni preferencias ni impedimentos genéticos o de 

comportamiento en el apareamiento. Sin embargo, a menudo las especies en la 

naturaleza muestran algún grado de interacción social o medioambiental que 

repercute en el apareamiento. Los estudios genéticos de poblaciones naturales 

ayudan a conocer el grado de panmixia que presentan (Dawson y Belkhir, 2001; 

Allendorf y Luikart, 2007). 

El modelo de insularidad o Island model of populations define a las poblaciones 

como unidades discretas, como si fueran islas entre las cuales se da un intercambio 

de individuos (Figura 3A). Este modelo asume que todas las poblaciones tienen el 

mismo tamaño poblacional, y que el flujo génico es equiprobable entre todos los 

pares de poblaciones. Es decir, existe la misma probabilidad de que un individuo 

migre de la isla A a la isla B que a cualquier otra isla. Al cabo del tiempo, la cantidad 

de divergencia entre poblaciones alcanzará un equilibrio si el flujo génico es 

elevado, por lo que las poblaciones tendrán unas frecuencias alélicas similares. Por 

el contrario, con una ratio baja de flujo génico, habrá una mayor diferencia en la 

composición genética de las diferentes poblaciones (Wright, 1931, 1943). En 

cualquier caso, un nivel mínimo de flujo génico, de incluso un único migrante 

efectivo por generación, sería suficiente para mantener las poblaciones 

genéticamente conectadas (Allendorf y Luikart, 2007). 

En el modelo de pasaderas o Stepping stone model, las poblaciones tienen una 

estructura tal que la mayor parte de los inmigrantes de una población provienen de 

las poblaciones adyacentes, siendo la migración proveniente de poblaciones lejanas 

mucho menos frecuente. El modelo puede ser lineal (Figura 3B), bidimensional 

(Figura 3C) o tridimensional, y no asume el mismo tamaño poblacional para todas 

las poblaciones. Un ejemplo común del modelo lineal es la migración que se 

produce a lo largo de un río o la costa. En los modelos bi- y tridimensionales la 
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relación entre el flujo génico y la deriva genética es comparable al modelo de 

insularidad (Kimura, 1953; Kimura y Weiss, 1964; Slatkin, 1993). Este modelo se 

encuentra incluido dentro del modelo de Aislamiento por distancia o Isolation-by-

distance model, el cual asume que las poblaciones se encuentran uniformemente 

repartidas de forma contigua, y donde la diferenciación genética entre las 

poblaciones aumenta con la distancia geográfica entre ellas (Slatkin, 1993). 

 

Figura 3. Esquema de la migración siguiendo el Island model (A) y el Stepping stone model lineal (B) 

y bidimensional (C). Fuente: Propia. 

Estadísticos F de Wright 

Estudiar la subdivisión en distintas unidades o poblaciones genéticamente 

diferentes entre sí es importante, tanto para la gestión de los recursos naturales 

como para la conservación de las especies (Ryman y Utter, 1987). Existen diferentes 

métodos a la hora de cuantificar la variación genética de poblaciones subdivididas, 

siendo uno de los más comunes los estadísticos F de Wright (Ryman y Utter, 1987). 

S. Wright desarrolló los estadísticos F como una herramienta que permitía 

describir los niveles de variabilidad genética dentro de las poblaciones y entre 

poblaciones, basándose en la variación de las frecuencias alélicas, así como en los 
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niveles de heterocigosidad esperados. Se desarrollaron para un locus con dos alelos 

(Wright, 1951, 1969, 1978). Así, una población se puede dividir en 3 niveles 

jerárquicos: individuos (I), subpoblaciones (S) y la población total (T). Una 

subpoblación se puede definir como un grupo de individuos que constituyen una 

unidad reproductiva, esto es, un grupo de individuos con apareamiento aleatorio 

(Ryman y Utter, 1987). M. Nei (1973) estableció una fórmula para múltiples alelos, 

donde 𝐻𝐻𝐼𝐼 representa la heterocigosidad observada promedio de las 

subpoblaciones, mientras que Hi hace referencia a la heterocigosidad de la 

subpoblación i. En este caso, para k subpoblaciones se da que: 

𝐻𝐻𝐼𝐼 =  �𝐻𝐻𝑖𝑖 𝑘𝑘⁄
𝑘𝑘

𝑖𝑖=1

 

Se puede calcular la heterocigosidad esperada bajo el equilibrio de Hardy-

Weinberg, 𝐻𝐻𝑆𝑆, en la subpoblación s, teniendo en cuenta que pi es la frecuencia del 

alelo i en la subpoblación s: 

𝐻𝐻𝑆𝑆 = 1 −  �𝑝𝑝𝑖𝑖2
𝑘𝑘

𝑖𝑖=1

 

También se puede calcular la heterocigosidad esperada si la población total en 

conjunto estuviera bajo el equilibrio de Hardy-Weinberg, 𝐻𝐻𝑇𝑇, siendo 𝑝𝑝𝚤𝚤�  el promedio 

de la frecuencia del alelo i a lo largo de las subpoblaciones: 

𝐻𝐻𝑇𝑇 = 1 −  ��̅�𝑝12
𝐾𝐾

𝑖𝑖=1

 

El índice de endogamia 𝐹𝐹𝐼𝐼𝑆𝑆 permite calcular la reducción en la heterocigosidad 

de un individuo debido a la presencia de apareamiento no aleatorio dentro de la 

subpoblación. Es decir, calcula la endogamia de un individuo (I) en relación a 

subpoblación a la que pertenece (S), siendo 𝐻𝐻𝑆𝑆��� el promedio 𝐻𝐻𝑆𝑆: 
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𝐹𝐹𝐼𝐼𝑆𝑆 =  
𝐻𝐻�𝑆𝑆 − 𝐻𝐻𝐼𝐼
𝐻𝐻�𝑆𝑆

 

El índice de fijación, 𝐹𝐹𝑆𝑆𝑇𝑇, mide los efectos de la subdivisión de una población, 

representando la pérdida de heterocigosidad de una subpoblación debido a la 

deriva genética. Es decir, calcula la endogamia de las subpoblaciones (S) en relación 

con la población total (T), siendo: 

𝐹𝐹𝑆𝑆𝑇𝑇 =  
𝐻𝐻𝑇𝑇 − 𝐻𝐻�𝑆𝑆
𝐻𝐻𝑇𝑇

 

Cabe mencionar que en una población donde todas las subpoblaciones 

presentan las mismas frecuencias alélicas y se encuentran bajo el equilibrio de 

Hardy-Weinberg, 𝐹𝐹𝑆𝑆𝑇𝑇 =  0. 

El índice de endogamia total de un individuo, 𝐹𝐹𝐼𝐼𝑇𝑇, estima la reducción de 

heterocigosidad de un individuo, esto es, la endogamia del individuo I en relación 

a la población total (T) (Hartl y Clark, 1989): 

𝐹𝐹𝐼𝐼𝑇𝑇 =  
𝐻𝐻𝑇𝑇 − 𝐻𝐻𝐼𝐼
𝐻𝐻𝑇𝑇

 

La relación matemática entre los estadísticos F es la siguiente (Holsinger y Weir, 

2009): 

(1 − 𝐹𝐹𝐼𝐼𝑆𝑆)(1− 𝐹𝐹𝑆𝑆𝑇𝑇) = (1 − 𝐹𝐹𝐼𝐼𝑇𝑇) 

Los estadísticos 𝐹𝐹𝐼𝐼𝑆𝑆, 𝐹𝐹𝑆𝑆𝑇𝑇 y 𝐹𝐹𝐼𝐼𝑇𝑇 son equivalentes a los parámetros previamente 

definidos por Weir y Cockerham (1984) F, θ y ƒ, respectivamente. 
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Marcadores genéticos moleculares 

Durante las últimas décadas, la aparición de nuevas técnicas moleculares, 

métodos estadísticos y programas de ordenador ha permitido que la utilidad de las 

herramientas genéticas se haya incrementado notablemente (Allendorf y Luikart, 

2007; Al-Samarai y Al-Kazaz, 2015). Los marcadores moleculares se definen como 

secuencias de DNA o proteínas polimórficas que se pueden utilizar como 

indicadores de variación genética (Al-Samarai y Al-Kazaz, 2015). Dentro de las 

posibles aplicaciones de los marcadores moleculares en la Biología de la 

conservación, destaca su uso en estudios forenses sobre fauna salvaje y especies en 

peligro de extinción, estudios filogeográficos de organismos marinos, estimaciones 

del tamaño de las poblaciones o incluso estudios de la base genética de las 

adaptaciones a los cambios ambientales (Allendorf y Luikart, 2007). Actualmente 

existe una amplia variedad de marcadores moleculares, cada uno con diferentes 

ventajas y desventajas. La Figura 4 muestra la abundancia relativa de publicaciones 

en la base de datos ISI Web of Knowledge, de cada tipo de marcador molecular a lo 

largo de los años. Los tópicos de búsqueda han sido: (allozyme or allozymes or 

alloenzyme or alloenzymes or “allelic variants of enzymes”); (RFLP or RFLPs or 

“restriction fragment length polymorphism”); (minisatellite or minisatellites); 

(microsatellite or microsatellites or “simple sequence repeat” or “simple sequence 

repeats” or “short tandem repeat” or “short tandem repeats”); (DNA sequencing not 

“next generation sequencing” not “second generation sequencing” not “third 

generation sequencing”); (RAPD or RAPDs or “randomly amplified polymorphic 

DNA”); (AFLPs or “amplified fragment length polymorphism” or “amplified fragment 

length polymorphisms”) y (“single nucleotide polymorphism” or “single nucleotide 

polymorphisms”). 
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Figura 4. Variación en la abundancia relativa de publicaciones de cada tipo de marcador genético 

molecular a lo largo de los años según la base de datos ISI Web of Knowledge. Todas las búsquedas 

fueron realizadas el 21 de septiembre de 2021. Fuente: Propia. 

El primer tipo de marcador molecular ampliamente utilizado en los estudios de 

genética de poblaciones fueron las alozimas, desarrolladas en el año 1966 (Harris 

1966; Hubby y Lewontin 1966; Lewontin y Hubby, 1966; Parker et al., 1998) (Figura 

4). El término alozimas hace referencia a las diferentes formas genéticas de una 

enzima que se codifican en el mismo locus (Buth, 1984; Parker et al., 1998). Entre las 

ventajas de las alozimas se puede destacar que son codominantes, es decir, en 

individuos heterocigotos se expresan ambos alelos, y además es una técnica 

relativamente sencilla y económica, en la que la lectura de genotipos se obtiene de 

forma rápida (Shaklee y Bentzen, 1998; Parker et al., 1998; Al-Samarai y Al-Kazaz, 

2015). Por otra parte, presentan algunas desventajas, como que se analiza el 

genoma indirectamente, ya que se estudia el producto del gen y no el gen, por lo 

que, debido a la redundancia del código genético, las sustituciones de nucleótidos 

que den lugar al mismo aminoácido no aportan variabilidad (Shaklee y Bentzen, 

1998). Asimismo, los genes que codifican proteínas representan una pequeña 

proporción del genoma total de un organismo y muchas enzimas se expresan en 
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un único o unos pocos tejidos del organismo (Shaklee y Bentzen, 1998). Por último, 

la heterocigosidad observada promedio para los loci polimórficos es bastante baja, 

ya que no suele sobrepasar un valor de 0.1 (Buth, 1984; Shaklee y Bentzen, 1998; 

Parker et al., 1998; Al-Samarai y Al-Kazaz, 2015). Entre sus aplicaciones, destaca su 

uso para el análisis de estructura de poblaciones o estudios forenses de 

identificación de especies (Shaklee y Bentzen, 1998; Al-Samarai y Al-Kazaz, 2015). 

Los RFLPs (Restriction Fragment Length Polymorhisms) son fragmentos de 

restricción de diferente longitud producidos por una endonucleasa de restricción 

específica, como por ejemplo la EcoRI (Figura 4) (Narayanan, 1991; Shaklee y 

Bentzen, 1998). El polimorfismo puede ser causado por la pérdida o ganancia de un 

sitio de restricción o como resultado de una inserción o deleción de un fragmento 

de DNA entre dos sitios de restricción conservados (Al-Samarai y Al-Kazaz, 2015). 

Una desventaja de estudiar la variabilidad mediante los RFLPs es que los fragmentos 

de restricción de tamaño muy pequeño no son detectables, por lo que se pierde 

variabilidad (Parker et al., 1998). Son utilizados principalmente en estudios de DNA 

mitocondrial, pero también se pueden aplicar en DNA nuclear (Moritz et al., 1987; 

Parker et al., 1998; Shaklee y Bentzen, 1998). 

La secuenciación de DNA es una técnica utilizada tanto en DNA nuclear como 

mitocondrial (Figura 4). El DNA mitocondrial o mtDNA es aquel DNA presente en 

las mitocondrias de células eucariotas, utilizado como marcador a partir de los años 

1970 (Avise et al., 1979a, 1979b; Brown, 1979). Suele presentar herencia materna y es 

considerado selectivamente neutro ya que no hay recombinación (Avise et al., 1988; 

Al-Samarai y Al-Kazaz, 2015). Así, los marcadores mitocondriales son especialmente 

útiles en estudios filogenéticos, filogeográficos y en estudios de genética de 

poblaciones (Shaklee y Bentzen, 1998). 

Los VNTRs (Variable Number of Tandem Repeats) son unidades de una secuencia 

de DNA que se repite en tándem y se encuentran dispersas a lo largo del genoma 

de un organismo. Dentro de los VNTRs se encuentran los minisatélites y los 
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microsatélites. La principal diferencia entre ambos tipos de marcadores radica en el 

motivo de repetición, ya que en los minisatélites es de entre 9 y 65 pb, mientras que 

en los microsatélites es de entre 2 a 6 pb (Parker et al., 1998; Guichoux et al., 2011). 

Los minisatélites fueron descubiertos por A. Jeffreys et al. (1985), al observar 

repeticiones en tándem dispersas por el genoma humano. La variación alélica en el 

número de repeticiones permitió su uso como marcadores moleculares (Figura 4) 

(Guichoux et al., 2011). Además, son útiles en estudios forenses de DNA (Shaklee y 

Bentzen, 1998). Los marcadores microsatélite, descubiertos en la década de los 80, 

prácticamente han reemplazado al uso de minisatélites (Figura 4) (Shaklee y 

Bentzen, 1998). Los distintos alelos de un locus microsatélite dependen de la 

variación en el número de repeticiones en tándem de su motivo de repetición. Por 

ejemplo, un alelo con la siguiente secuencia de nucleótidos: AGCAGCAGC, tendría 

el motivo de repetición AGC repetido tres veces. Por ese motivo, son conocidos 

como SSRs por las siglas en inglés (simple sequence repeats) o como STRs, short 

tandem repeats. Entre sus características, destaca el hecho de que son 

codominantes y, debido a su alta tasa de mutación, son marcadores altamente 

polimórficos (Squirell et al., 2003). La desventaja que presentan es el elevado coste 

de desarrollo. Sin embargo, la amplificación de varios loci microsatélite en la misma 

reacción PCR mediante una PCR multiplex ha supuesto una notable mejora en el 

uso de estos marcadores, ya que ha reducido el tiempo y coste económico 

necesario para desarrollarlos (Guichoux et al., 2011). El uso de los marcadores 

microsatélite ha ido en aumento desde la década de los 80, siendo ampliamente 

utilizados en estudios forenses, análisis de parentesco, mapeo genético, ecología 

molecular, análisis de estructura poblacional o estudios de conservación (Guichoux 

et al., 2011). 

Los RAPDs (Randomly Amplified Polymorphic DNA) se empezaron a utilizar en 

1990 (Figura 4) (Welsh y McClelland, 1990; Williams et al., 1990). La técnica consiste 

en utilizar cebadores de unos 10 nucleótidos con secuencia aleatoria durante una 

PCR y los fragmentos amplificados se analizan mediante electroforesis en gel de 
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agarosa. La ventaja con respecto a otras técnicas es que no requiere conocer la 

secuencia de DNA a la hora de diseñar los cebadores. No obstante, presentan varios 

problemas, como la generación de artefactos durante la reacción de PCR o la baja 

reproducibilidad de los resultados. Han sido utilizados en estudios de identificación 

de especies, filogenéticos y análisis de paternidad (Parker et al., 1998). 

En 1995 se desarrollaron los AFLPs (Amplified Fragment Length Polymorphisms) 

(Figura 4). Estos marcadores usan enzimas de restricción y unos adaptadores que 

permiten la amplificación de los fragmentos. Tienen la ventaja de no necesitar un 

conocimiento previo del DNA de la especie de estudio y sus resultados son más 

reproducibles que los obtenidos con los RAPDs. Sin embargo, al ser marcadores 

dominantes no permiten diferenciar entre heterocigotos y homocigotos. Se han 

utilizado especialmente en estudios de estructura poblacional y análisis de 

parentesco (Vos et al., 1995; Mueller y Wolfenbarger, 1999).

Por último, los SNPs (Single Nucleotide Polymorphisms) o sustituciones de un 

único nucleótido (Figura 4) se pueden identificar mediante una amplia variedad de 

métodos tales como la pirosecuenciación, real-time PCR y microarrays, descritos en 

Kwok y Chen (2003). Con una gran disponibilidad de bases de datos de secuencias 

y de secuencias genómicas, el desarrollo de los SNPs puede ser relativamente 

rápido. Además, entre sus ventajas destaca la elevada diversidad alélica que 

presentan, así como su elevada abundancia en el genoma, ya que se ha estimado 

que existe un SNP cada 100-300 pb (Guichoux et al., 2011). Entre otras aplicaciones, 

destaca su uso en estudios poblacionales o estudios de mapeo genómico (Helyar 

et al., 2011). 
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La gamba roja Aristeus antennatus (Risso, 1816) 

Clasificación biológica 

La especie objetivo de la presente tesis doctoral es Aristeus antennatus, conocida 

comúnmente como gamba roja (Es), gamba vermella o gamba rosada (Cat), blue 

and red shrimp (En), crevette rouge (Fr) (Holthuis, 1980) debido a su característico 

color rosado nacarado, que se intercala con un tono violáceo en el caparazón y 

alrededor de las articulaciones de los segmentos abdominales (Fischer et al., 1981). 

Fue descrita en el año 1816 por A. Risso en el Mar Ligur (Risso, 1816) y es un crustáceo 

decápodo marino perteneciente a la Superfamilia Penaeoidea y a la familia 

Aristaeidae (Tabla 1) (de Grave y Fransen, 2011). La gamba roja es uno de los 

principales recursos pesqueros del Mar Mediterráneo occidental y central, 

especialmente en las costas españolas e italianas, donde es muy apreciada por sus 

características culinarias (Gorelli et al., 2014). 

La gamba roja tiene el cuerpo comprimido lateralmente y un abdomen de mayor 

longitud que el cefalotórax, el cual es liso y sin espina hepática (Figura 5). Presenta 

seis segmentos abdominales, con la parte posterior acabada en un diente, más 

afilado en los tres últimos segmentos. Una característica propia de la especie es que 

el rostro tiene tres dientes o espinas en su parte dorsal, mientras que no tiene 

ninguno en la parte ventral del mismo. El telson se encuentra comprimido 

lateralmente, siendo largo, fino y acabado en punta (Fischer et al., 1981). 
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Tabla 1. Clasificación biológica de Aristeus antennatus (según de Grave y Fransen, 2011). 

Filum Arthropoda 

Subfilum Crustacea 

Clase Malacostraca 

Subclase Eumalacostraca 

Superorden Eucarida (Calman 1904) 

Orden Decapoda 

 Suborden Dendrobranchiata (Bate, 1888) 

  Superfamilia Sergestoidea (Dana, 1852) 

  Superfamilia Penaeoidea (Rafinesque, 1815) 

Familia Aristeidae (Wood-Mason y Alcock, 1891) 

    Género Aristaeomorpha (Wood-Mason y Alcock, 1891) 

    Género Aristaeopsis (Wood-Mason y Alcock, 1891) 

    Género Aristeus (Duvernoy, 1840) 

     Aristeus alcocki (Ramadan, 1938) 

     Aristeus antennatus (Risso, 1816) 

     Aristeus antillensis (Milne-Edwards y Bouvier, 1909) 

     Aristeus mabahissae (Ramadan, 1938) 

     Aristeus pallidicauda (Komai, 1993) 

     Aristeus semidentatus (Bate, 1881) 

     Aristeus varidens (Holthuis, 1952) 

     Aristeus virilis (Bate, 1881) 

    Género Austropenaeus (Pérez Farfante y Kensley, 1997) 

    Género Hemipenaeus (Bate, 1881) 

    Género Hepomadus (Bate, 1881) 

    Género Parahepomadus (Crosnier, 1978) 

    Género Plesiopenaeus (Bate, 1881)  

    Género Pseudaristeus (Crosnier, 1978) 

Familia Benthesicymidae (Wood-Mason y Alcock, 1891) 

Familia Penaeidae (Rafinesque, 1815) 

   Familia Sicyoniidae (Ortmann, 1898) 

Familia Solenoceridae (Wood-Mason y Alcock, 1891) 
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Figura 5. Principales características morfológicas en un ejemplar hembra de Aristeus antennatus. 

Fuente: Propia. 

Características biológicas de la gamba roja  

La gamba roja presenta un claro dimorfismo sexual, donde los machos se 

caracterizan por tener un menor tamaño que las hembras (Deval y Kapiris, 2016). 

Así, el largo de cefalotórax (CL) de los machos va desde 15 hasta 37 mm, mientras 

que las hembras presentan un rango de entre 15 a 63 mm CL. El rostro es largo y 

con forma de estilete en hembras y juveniles, mientras que los machos sufren una 

reducción del rostro al llegar a la madurez sexual, sin sobrepasar el escafocerito 

antenal (Demestre y Fortuño, 1992). No hay certeza sobre el tiempo de vida máximo 

que alcanza la gamba roja, pero se cree que las hembras viven de cuatro o cinco 

años y los machos entre tres y cuatro años (Demestre, 1990; Demestre y Lleonart, 

1993). 

Mediante la observación de los caracteres sexuales secundarios y la posición y 

morfología de las gónadas, se puede determinar el sexo en la gamba roja (Demestre 

y Fortuño, 1992). A. antennatus presenta una reproducción externa, donde las 

hembras se caracterizan por tener un thelycum abierto, sin receptáculo seminal 

(Figura 6A). Por ese motivo, la morfología del thelycum se encuentra adaptada para 

permitir el anclaje del espermatóforo, que es el saco de semen que el macho 
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deposita en la hembra y en cuyo interior se encuentran los espermatozoides 

(Demestre y Fortuño, 1992). 

Los machos presentan una modificación laminar en cada endópodo del primer 

par de pleópodos, un repliegue laminar que forma el hemipetasma. En individuos 

inmaduros o juveniles, los dos hemipetasmas se encuentran separados. En cambio, 

los machos son maduros sexualmente cuando presentan el petasma, que se obtiene 

de la fusión de los dos hemipetasmas (Figura 6B). Asimismo, el apéndice masculino 

se localiza en el segundo par de pleópodos, donde la base del flagellum del 

endópodo se encuentra modificado, formando un lóbulo triangular en los machos 

sexualmente maduros. En cuanto al gonoporo, en hembras se encuentra en el coxae 

del tercer par de pereiópodos y en machos en el quinto par de pereiópodos 

(Demestre y Fortuño, 1992). 

 

Figura 6. Vista ventral de la morfología de los caracteres sexuales secundarios de Aristeus antennatus. 

(A) Thelycum de las hembras; (B) Petasma masculino. Adaptado de Pérez-Farfante y Kensley (1997). 

El número de mudas anuales varía en función del tamaño del individuo. Los 

individuos de menor tamaño (CL menor a 23 mm) mudan cuatro veces al año, los 

de tamaño mediano mudan tres veces al año (24-43 mm CL) y los de tamaño 

grande (CL mayor de 43 mm) únicamente dos veces (Sardà y Demestre, 1987). 
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La gamba roja habita desde los 80 hasta cerca de los 3000 metros de 

profundidad, lo que la hace la especie más euribática del Mar Mediterráneo 

(Campillo, 1994; Sardà et al., 2004a). Se han descrito tres franjas de profundidad en 

las que la abundancia total y la proporción de sexos varía perceptiblemente: i) 

profundidades menores a 1000 metros, ii) entre 1000 y 1500 metros y iii) a partir de 

1500 metros. La mayor abundancia de individuos se da en profundidades menores 

a 1000 metros, superándose los 1000 individuos/km2. En este rango de 

profundidades, de 80 a 1000 metros, donde la gamba roja es explotada 

comercialmente, la distribución de individuos y la ratio de sexos varían a lo largo 

del año, aunque las hembras adultas son predominantes durante la mayor parte del 

año (componen en torno al 70% de individuos) (Sardà et al., 2003). En 

profundidades entre 1000 y 1500 metros, las poblaciones de gamba roja son 

estables a lo largo del año, con una ratio de sexos de aproximadamente 1:1, 

abundancia de juveniles y una densidad que va disminuyendo con la profundidad 

hasta los 300 individuos/km2 (Sardà et al., 1994; Sardà et al., 2004a). Por último, la 

menor abundancia de gamba roja se encuentra a partir de los 1500 m con un valor 

inferior a 50 individuos/km2, predominando machos y juveniles (Sardà et al., 2004a). 

La gamba roja presenta reproducción sexual y la talla de la primera madurez 

oscila en torno a los 23 y 25 mm CL. Los machos mantienen el estado de madurez 

durante todo el año, mientras que las hembras presentan una actividad funcional 

del ovario desde mayo hasta septiembre (Sardà y Demestre, 1987; Deval y Kapiris, 

2016). A principios de mayo comienza la fase de previtelogénesis, correspondiente 

al estadio III (Tabla 2) (Demestre y Fortuño, 1992) en las hembras de mayor tamaño, 

mientras que las de menor tamaño inician su maduración durante el mes de junio 

(Sardà y Demestre, 1987). Algunos autores consideran que las hembras de talla 

mediana y grande realizan varias puestas en un mismo periodo reproductivo, 

mientras que las de menor tamaño realizarían únicamente una puesta, por lo que 

las de mayor tamaño liberarían una mayor cantidad de huevos (Sardà y Demestre, 

1987; Kapiris y Thessalou-Legaki, 2009). 
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Tabla 2. Estadios del desarrollo gonadal en Aristeus antennatus. Fuente: Demestre y Fortuño (1992). 

Estadios sexuales Machos Hembras 

Estadio I Inmaduro (juvenil). Testes 

translúcidos, extremadamente 

finos, vasos deferentes 

blanquecinos y translúcidos, 

apariencia filiforme. 

Inmaduro (juvenil). Ovario 

translúcido y fino. 

Estadio II Inmaduro (juvenil). Testes blancos 

y opacos, vasos deferentes 

blanquecinos con apariencia 

tubular, sin hemiespermatóforo en 

la ampolla terminal. Hemipetasmas 

separados. 

Inmaduro (juvenil) o en reposo 

(adulto). Ovario blanquecino y 

opaco, con apariencia tubular. 

Estadio III Maduro (adulto). Misma apariencia 

que en el estadio II, pero con 

ampolla terminal. Hemipetasmas 

unidos. 

Inicio de maduración (adulto). 

Ovario rosado-anaranjado. 

Estadio IV - Maduración (adulto). Ovario lila 

claro, turgente y con apariencia 

protuberante. 

Estadio V - Maduración avanzada (adulto). 

Ovario lila, muy turgente, ocupando 

una gran parte del cefalotórax. 

Estadio VI - Puesta (adulto). Ovario púrpura, 

muy turgente, ocupando por 

completo la zona dorsal del 

cefalotórax. 

Estadio VII - Post-puesta (adulto). Ovario 

blanquecino con trazas lilas, 

disminución rápida del volumen, 

muy flácido. 
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Durante el apareamiento, los machos maduros liberan el hemiespermatóforo de 

cada ampolla terminal a través del gonoporo mediante contracciones musculares 

(Demestre y Fortuño, 1992). Los hemiespermatóforos se fusionan para formar el 

espermatóforo en el thelycum de la hembra (Demestre y Fortuño, 1992). 

A. antennatus realiza desplazamientos considerables a lo largo de la columna de 

agua, principalmente relacionados con el periodo reproductivo (Sardà et al., 2003). 

La gamba roja presenta una reproducción estacional, ya que su periodo 

reproductivo abarca desde mayo hasta septiembre (Deval y Kapiris, 2016). El 

apareamiento o cópula, momento en el cual los machos colocan el espermatóforo 

en el thelycum de las hembras, se produce desde finales de invierno hasta la 

primavera, principalmente en los meses de marzo y abril (Kapiris y Thessalou-

Legaki, 2009). No obstante, el mes de marzo es el único en el que la ratio de 

hembras y machos es de 1:1 en el talud continental medio (Carbonell et al., 1999). 

Tras el apareamiento, los machos vuelven a mayores profundidades. Cabe destacar 

que, a pesar de que el apareamiento se produzca en ese momento, las hembras no 

son maduras sexualmente, sino que llevan el espermatóforo durante unos dos 

meses, hasta que alcanzan la madurez sexual y pueden iniciar la puesta aún en 

ausencia de machos (Kapiris y Thessalou-Legaki, 2009). De hecho, se ha indicado 

que el apareamiento induce la vitelogénesis de las hembras (Kapiris y Thessalou-

Legaki, 2009). Durante el pico reproductivo de la especie, desde junio hasta agosto, 

se forman agregaciones de hembras desovadoras entre los 600 y 800 metros de 

profundidad (Kapiris y Thessalou-Legaki, 2009). 

Una aproximación al ciclo de vida de A. antennatus fue descrito por J.H. Heldt en 

el año 1955, a partir de ejemplares obtenidos al sur de Mallorca, en el Mar 

Mediterráneo noroccidental (Heldt, 1955). A. antennatus presenta un ciclo de vida 

complejo, con diversos estadios larvarios antes de alcanzar el estadio adulto (Figura 

7). En decápodos, los principales estadios larvarios se conocen como naupli, zoea 

(que incluye los estadios protozoea y mysis) y finalmente la post larva, conocida 
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también como decapodid. Los juveniles se asemejan a los adultos, ya que suelen 

tener las mismas características morfológicas y fisiológicas que estos, aunque poco 

desarrolladas. Durante el crecimiento y maduración finaliza su desarrollo (Anger, 

2006). En A. antennatus el ciclo de vida propuesto por J.H. Heldt (1955) incluye la 

fase de huevo, naupli, tres estadios de protozoea, tres estadios mysis y los post 

larva. Actualmente, en A. antennatus solamente se han encontrado los estadios 

protozea I, II y III y los mysis I y II (Seridji, 1971; Dos Santos, 1998; Carbonell et al., 

2010, Landeira, 2010; Torres et al., 2013; Carreton et al., 2019; Carreton et al., 2021). 

En todos los estudios, las formas larvarias de vida pelágica fueron encontradas en 

las aguas superficiales, sin embargo, Carreton et al. (2021) además encontraron 

individuos en estadio protozoea I (PZI) a lo largo de la columna del agua, hasta una 

profundidad de 755 metros. 

 

Figura 7. Representación del ciclo de vida de Aristeus antennatus, con los principales estadios 

larvarios según la descripción de Heldt (1955). Adaptado de Pérez-Farfante y Kensley (1997) y de 

Anger (2006). 

Las hembras realizan la puesta entre los 600 y 800 metros de profundidad, y 

dado que todas las larvas se han encontrado cerca de la superficie, se estableció la 
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hipótesis de que los primeros estadios larvarios realizan una migración hasta las 

aguas superficiales y es allí donde se desarrollan (Carbonell et al., 2010). Teniendo 

en cuenta los últimos estudios, la migración hacia la superficie podría realizarse 

durante el estadio protozoea I, lo que explicaría por qué es el único estadio que se 

encontró a diferentes profundidades de la columna de agua (Carreton et al., 2021). 

Por otra parte, una vez alcanzan el estadio post larva o juvenil, migran hacia aguas 

profundas, ya que los juveniles se encuentran principalmente a partir de 1000 

metros de profundidad (Sardà et al., 2004a). Finalmente, al alcanzar el estadio 

adulto, los machos permanecen principalmente a esa profundidad, mientras que las 

hembras migran hacia profundidades menores (Sardà et al., 2004b; Sardà y 

Company, 2012). 

La distribución geográfica de la gamba roja Aristeus antennatus incluye el Mar 

Mediterráneo, el Océano Índico y el Océano Atlántico (Figura 8). Principalmente se 

encuentra en el Mar Mediterráneo, con una mayor abundancia en la cuenca 

occidental que en la oriental (Holthuis, 1980; FAO, 2020). En el Océano Índico se 

localiza en el canal de Mozambique desde Zanzíbar, en Tanzania, hasta Natal en 

Sudáfrica (de Freitas, 1985). En el Océano Atlántico oriental se encuentra desde 

Lisboa hasta el estrecho de Gibraltar, además de algunas localizaciones puntuales 

en las Islas Canarias y de Cabo Verde (Holthuis, 1980). En el Océano Atlántico 

occidental se indicó su presencia en las provincias de Bahia y Espírito Santo de Brasil 

(Serejo et al., 2007). No obstante, su presencia se ha puesto en duda recientemente 

en un estudio que analizó la pesquería de arrastre de fondo de gambas aristeideas 

en Brasil, entre 2002 y 2007, donde Aristeus antennatus no se encontraba entre las 

especies capturadas (Dallagnolo et al., 2009). 
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Figura 8. Distribución global de Aristeus antennatus, según los registros existentes hasta la 

actualidad. Fuente: Propia. 

Características del Mar Mediterráneo 

La gamba roja se distribuye principalmente en el Mar Mediterráneo occidental 

donde es intensamente explotada. A continuación, se describen las principales 

características geográficas incluyendo las corrientes oceanográficas, los cañones 

submarinos, así como la importancia de las potenciales barreras al flujo génico entre 

las poblaciones de gamba roja. 

El Mar Mediterráneo se caracteriza por encontrarse casi completamente cerrado 

(Figura 9). Conecta con el Océano Atlántico a través del estrecho de Gibraltar (con 

15 km de ancho y una profundidad máxima de 350 m) (Griffiths et al., 2007; Bensch 

et al., 2009). La profundidad máxima supera los 5000 metros y se encuentra al sur 

de Grecia (Bensch et al., 2009). El Estrecho de Sicilia separa la cuenca occidental del 
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Mar Mediterráneo de la cuenca oriental, en la zona entre la isla de Sicilia y Túnez, 

donde la profundidad alcanza los 316 metros (Millot, 1999). Las principales barreras 

oceanográficas en la cuenca occidental al flujo génico entre poblaciones, ya sea 

debido a la estructura geológica, a las corrientes oceanográficas o ambas, son el 

Canal de Ibiza y el Frente Almería-Orán (Figura 9) (Millot, 1999; Balbín et al., 2014). 

 

 

Figura 9. Mar Mediterráneo con sus principales subdivisiones. Las líneas rojas discontinuas indican 

las principales barreras oceanográficas de la cuenca occidental. Fuente: Propia. 

La principal entrada de agua en el Mar Mediterráneo se produce a través del 

Estrecho de Gibraltar, donde ocurre un intercambio entre la entrada de Agua 

Atlántica, más superficial, y la salida de agua procedente del Mediterráneo, más 

profunda, con mayor salinidad y por tanto densidad (Fernández et al., 2005). En su 

entrada al Mar Mediterráneo, el Agua Atlántica sufre un progresivo aumento de la 

salinidad debido a la evaporación y a su mezcla con las otras capas a lo largo de su 

recorrido. Por ese motivo pasa a llamarse Agua Atlántica Modificada (Modified 

Atlantic Water, MAW), que alcanza en torno a 100 y 200 metros de profundidad 

(Figura 10). Tras atravesar el Mar de Alborán y la Cuenca Argelina, donde crea 

vórtices anticiclónicos casi permanentes, parte de la corriente continúa su 

desplazamiento hacia la cuenca oriental del Mediterráneo, mientras que otra parte 
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se dirige hacia el norte, atravesando los canales que separan las Islas Baleares del 

continente y entre sí (Millot, 1999). Allí, forma lo que se conoce como Corriente 

Balear (Balearic Current, BC), un flujo de agua que discurre desde el norte de las 

Islas Baleares con dirección noreste (Balbín et al., 2014; Fernández et al., 2005). 

Por otra parte, la Corriente del Norte (Northern Current, NC) se genera a través 

de la unión del flujo de MAW proveniente del este y del oeste de la isla de Córcega. 

La Corriente del Norte discurre a lo largo del talud continental con dirección 

sudoeste, hasta alcanzar el Canal de Ibiza (Figura 10) (López García et al., 1994; 

Millot, 1999). Allí, parte de la corriente continúa su desplazamiento hacia el sur, 

atravesando el canal, mientras que el resto sufre una recircularización hacia el norte, 

formando parte de la Corriente Balear (Pinot et al., 2002; Fernández et al., 2005). Se 

ha destacado que su estructura cambia estacionalmente, ya que en verano la NC es 

especialmente amplia y superficial, con una variabilidad mesoescala reducida, 

mientras que en invierno es un flujo más estrecho y próximo al talud continental, 

con eventos temporales frecuentes, tales como meandros, que le confieren una 

elevada variabilidad al flujo (Font et al., 1995; Millot, 1999; Fernández et al., 2005). 

Durante inviernos relativamente fríos, MAW puede sufrir un enfriamiento sin 

mezclarse con las capas inferiores, lo que lleva a la formación de una capa de agua 

intermedia llamada Agua Intermedia Occidental (Winter Intermediate Water, WIW) 

en la plataforma continental del Golfo de León y el Mar Balear. No suele durar más 

de un ciclo anual, y se sitúa por debajo de MAW. Su profundidad máxima suele ser 

de unos 250 metros, exceptuando en las zonas donde no se encuentran otras capas 

de agua intermedias, donde alcanza más de 400 metros (López-Jurado et al., 1995; 

Millot, 1999; Pinot et al., 2002). 

La principal corriente de profundidad en el Mar Mediterráneo occidental se 

conoce como Western Mediterranean Deep Water o WMDW. Se caracteriza por ser 

un flujo de agua denso, que alcanza profundidades superiores a 2000 metros, y se 

genera principalmente en el Golfo de León. Para su formación se requieren fuertes 
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pérdidas consecutivas de calor latente, donde la evaporación provoca una mezcla 

de agua superficial y aguas intermedias. En ocasiones se debilita la estratificación 

de la columna de agua y la diferencia de densidades, lo que puede causar un 

hundimiento violento del agua superficial (Millot, 1999). 

En el Mar Mediterráneo oriental, entre las islas de Rodas y Chipre se forma una 

masa de agua a partir de MAW, conocida como Agua Intermedia Oriental (Levantine 

Intermediate Water, LIW). Llega al Mar Mediterráneo occidental a través del canal 

de Sicilia (Pinot et al., 2002). Se desplaza en dirección noroeste y, a medida que se 

mezcla con las aguas adyacentes, disminuyen tanto su temperatura como la 

salinidad (López-Jurado et al., 1995; Millot, 1999). Se localiza entre WIW y WMDW, 

o debajo de MAW en ausencia de WIW (López-Jurado et al., 1995; Millot, 1999). 

 

Figura 10. Principales corrientes a nivel superficial del Mar Mediterráneo occidental (según Millot, 

1999; Balbín et al., 2014): Agua Atlántica Modificada (MAW), Corriente del Norte (NC) y Corriente 

Balear (BC). Las líneas continuas indican un flujo permanente, mientras que la línea de puntos señala 

fenómenos temporales. Fuente: Propia. 
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El margen continental consta principalmente de la plataforma continental, el 

talud continental, y el glacis continental (Figura 11A). La plataforma continental es 

una superficie con una pendiente inferior a cinco grados de inclinación, que abarca 

desde la línea de costa hasta el borde de la plataforma, donde ocurre la ruptura de 

pendiente entre la plataforma y el talud continental (Pratson et al., 2007). En el 

borde de la plataforma, la profundidad no suele superar los 200 metros de 

profundidad. Por otra parte, el talud continental tiene una pendiente en torno a 

cuatro grados de inclinación (Pratson et al., 2007). Además, es la principal zona del 

margen continental donde se localizan los valles submarinos, entre los cuales se 

encuentran los cañones submarinos. En último lugar, el glacis continental separa el 

talud continental de la plana abisal, siendo la zona del margen continental con 

mayor profundidad (Pratson et al., 2007). 

 

Figura 11. (A) Partes en las que se subdivide el margen continental, incluyendo un cañón submarino 

dentro del talud continental. Fuente: Propia. (B) Mapa batimétrico del Mar Mediterráneo 

noroccidental. Fuente: Institut Cartogràfic i Geològic de Catalunya (2010). 
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El Mar Mediterráneo es la segunda zona con mayor número de cañones 

submarinos (518) en la Tierra (Figura 11B), por detrás del sudeste asiático (918) (Harris 

y Whiteway, 2011). Dentro del Mar Mediterráneo, los cañones son muy abruptos, ya 

que, a pesar de presentar una longitud moderada, con una media de 26.5 km, la 

pendiente es considerable, con una media de 6.5 o de inclinación (Harris y Whiteway, 

2011). Son la principal estructura geomórfica de los márgenes continentales y se 

definen como valles submarinos y sinuosos de paredes empinadas, con secciones 

transversales en forma de V y ejes inclinados hacia afuera (Shephard, 1981; Sardà et 

al., 2004b). Presentan una topografía compleja, desde paredes y salientes rocosos 

a sedimentos blandos, lo que influye en los patrones de corrientes marinas, 

permitiéndoles tener un papel en el sistema de drenaje de los márgenes 

continentales y proporcionar un set de hábitats muy heterogéneo (Sardà et al., 

2004b; Fernandez-Arcaya et al., 2017). 

En el Mar Mediterráneo, la gamba roja habita principalmente la ladera superior 

y media de los cañones submarinos (Sardà et al., 2004b). Realiza movimientos 

estacionales entre el mar abierto y los cañones, por lo que es considerada una 

especie nektobentónica, con una moderada capacidad natatoria (Cartes et al., 1993; 

Sardà et al., 1994). De hecho, los desplazamientos que realiza la gamba roja en 

relación a los cañones submarinos indica que A. antennatus ha adaptado su ciclo 

de vida a la estructura de los propios cañones (Tudela et al., 2003). Como tienen 

una mayor productividad y flujo de materia orgánica que el mar abierto, así como 

una considerable abundancia de detritívoros, una posible explicación de la 

segregación por sexos y tamaño de A. antennatus a lo largo de la columna de agua 

es la diferencia de alimentos accesibles entre el mar abierto y los cañones 

submarinos (Cartes et al., 1993). Los individuos que se encuentran dentro de los 

cañones, juveniles y adultos, se alimentan principalmente de detritívoros 

endobentónicos (Cartes et al., 1993; Sardà et al., 1997). En cambio, los individuos de 

mayor tamaño se alimentan principalmente de bentopelágicos, más accesibles en 

mar abierto (Cartes et al., 1993; Sardà et al., 1997). 
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Otro claro ejemplo de la importancia de los cañones submarinos se puede 

apreciar en los eventos de cascading, la formación de agua continental densa que 

ocurre de forma periódica en el Golfo de León (Fernandez-Arcaya et al., 2017). Estos 

fenómenos oceanográficos se originan especialmente en inviernos secos, fríos y 

ventosos, cuando las aguas superficiales costeras son más densas que las 

adyacentes, lo que provoca que se hundan hacia los cañones submarinos, 

alcanzando incluso más de 2000 metros de profundidad (Canals et al., 2006; 

Company et al., 2008). En el Golfo de León se producen periódicamente, cada 6-11 

años (Company et al., 2008). Durante el evento se produce una desaparición 

temporal de la gamba roja de la zona, debido a que produce un desplazamiento 

de los individuos hacia zonas más profundas (Company et al., 2008). Sin embargo, 

el cascading proporciona una gran cantidad de materia orgánica en zonas de 

elevada profundidad dentro de los cañones submarinos, lo que promueve el 

reclutamiento de A. antennatus en los años siguientes al evento (Fernandez-Arcaya 

et al., 2017). 

Pesquería de la gamba roja 

La pesquería de la gamba roja se realiza en los fondos fangosos y en los 

márgenes de los cañones submarinos, siguiendo la modalidad conocida como 

pesca de arrastre de fondo (Figura 12) (Bensch et al., 2009; FAO, 2009a). Se realiza 

con una red con un copo en el extremo, donde se acumulan las gambas. En la boca 

de la red se utilizan dos puertas deflectoras para mantener la red abierta, ya que 

tienden a separarse por efecto del choque con el agua (Moreno-Reyes y Díaz-

García, 2017). En la zona de la boca también se localizan las relingas de plomos y 

de flotación, donde van colocados el lastre y los flotadores respectivamente, y 

ayudan a sostener la red en el agua (Moreno-Reyes y Díaz-García, 2017). 
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Figura 12. Esquema de la pesquería de arrastre de fondo utilizada en la gamba roja. Fuente: Propia. 

La pesquería de la gamba roja comenzó en la década de 1930 en el Mar Ligur a 

400 metros de profundidad (Sardà et al., 2004b). Una década más tarde se extendió 

su explotación comercial en la costa del Mar Mediterráneo español, en Baleares y 

Cataluña, a profundidades de hasta 700 metros (Sardà et al., 2004b). En los 

siguientes años se amplió a otros países ribereños, realizándose la pesca 

principalmente en el Mar Mediterráneo occidental, más específicamente en España, 

Italia, Francia, Argelia y Túnez (Bensch et al., 2009). Además, en el Mar Mediterráneo 

oriental se ha pescado en menor medida en Israel (Holthuis, 1980; Bensch et al., 

2009). En la Figura 13 se muestra la captura anual en toneladas de gamba roja a 

partir de que comenzaran los registros de la pesca de Aristeus antennatus, en el año 

1954 (FAO, Food and Agriculture Organization de las Naciones Unidas). Los registros 

actuales de la FAO no incluyen Israel o Mozambique, lugares en los que se conoce 

que existe la pesca de gamba roja. Dentro de las 3274 toneladas pescadas en el año 
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2019, la mayor parte se capturó en Europa (2432 toneladas), de las cuales en Italia 

1212 toneladas y en España 986 toneladas (FAO, 2021). 

 

Figura 13. Captura anual de gamba roja global (en toneladas). Los valores de capturas recogen la 

pesca del Mar Mediterráneo, del Norte de África y del Sur de Europa desde 1955 hasta el año 2019. 

Fuente: FAO (2021). 

En el año 1949, la FAO aprobó la creación de la General Fisheries Commission for 

the Mediterranean (GFCM), con el propósito de promover el desarrollo, 

conservación, gestión y utilización de los recursos marinos, así como el desarrollo 

sostenible de la acuacultura en el Mar Mediterráneo, el Mar Negro y aguas 

adyacentes (Bensch et al., 2009). Para facilitar la gestión, se dividió el Mar 

Mediterráneo en diferentes sub áreas, las GSAs (Geographical Sub-Areas) (Figura 14) 

(FAO, 2009b; Bensch et al., 2009). 

A finales de la década 1970, se detectó un colapso en la pesquería de A. 

antennatus en el Mar Mediterráneo central, y no fue hasta 1985 cuando mostró el 

primer indicio de recuperación (Bensch et al., 2009). En el 2002, los stocks pesqueros 

del norte del Mar de Alborán, las Islas Baleares y el norte de España se encontraban 

completamente explotados y se mantuvieron en esas condiciones varios años 

(Bensch et al., 2009). En el año 2007 se indicó que los stocks pesqueros del nordeste 

de España, correspondiente a la GSA6, se encontraban sobreexplotados. Por ese 
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motivo, se recomendó reducir el esfuerzo pesquero un 10%, así como implementar 

una malla cuadrada de 40 mm (Bensch et al., 2009). 

  

 

Figura 14. Sub-Áreas Geográficas (GSAs) en las que se divide el Mar Mediterráneo según la GFCM. 

Fuente: FAO (2009b). 

En la costa del Mediterráneo español la pesca se lleva a cabo entre 400 y 800 

metros de profundidad, siendo uno de los principales recursos pesqueros 

(Carbonell et al., 1999; Gorelli et al., 2014; Clavel-Henry et al., 2020a). En esa zona la 

pesca se considera monoespecífica, ya que las capturas están constituidas 

principalmente por gamba roja al realizarse la pesca a profundidades donde la 

abundancia de otras especies comerciales es muy baja (Demestre y Martín, 1993). 

En el año 2000 se calculó que las capturas anuales promedio de gambas rojas, lo 

que incluye a A. antennatus y a Aristaeomorpha foliacea, esta última ya 

prácticamente desaparecida de la zona, eran alrededor de 114 toneladas en la GSA6 

(Bensch et al., 2009). 

La GSA6 incluye Cataluña, la Comunidad Valenciana y la zona norte de la Región 

de Murcia. En Cataluña, Aristeus antennatus presentó una captura anual en 2017, 

2018 y 2019 de 438.9, 443.8 y 380.5 toneladas respectivamente (Institut d’Estadística 

de Catalunya, 2019) y fue la primera especie en facturación, habiendo 
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proporcionado 17.4 y 16.2 millones de euros en 2017 y 2018 respectivamente (Dades 

bàsiques de l’agroalimentació a Catalunya, 2018, 2019). De hecho, el precio de venta 

de la gamba roja llega a 200 €/kg, especialmente en las de mayor talla (Gorelli et 

al., 2014, 2016). En cuanto a la Comunidad Valenciana, la gamba roja se encuentra 

entre los recursos pesqueros más importantes y ha aumentado la facturación 

durante los últimos años. Así, en 2017 fue la sexta especie, con 6.1 millones de euros 

(Pesca marítima y acuicultura, 2017), mientras que en 2018 fue la quinta, con 7.3 

millones de euros (Pesca marítima y acuicultura, 2018) y en 2019 ascendió hasta el 

segundo puesto con 7.5 millones de euros (Pesca marítima y acuicultura, 2019). 

Cabe destacar que la pesquería no se reparte de forma uniforme en toda la 

Comunidad Valenciana, sino que en la provincia de Alicante se concentra la mayor 

parte de volumen de capturas y la mayor facturación de pesca (Pesca marítima y 

acuicultura, 2017, 2018, 2019). Por último, la facturación obtenida por la pesca de 

gamba roja en la Región de Murcia entre los años 2017 y 2019 ha sido de 1.65 

millones de euros anuales (Portal Estadístico de la Región de Murcia, 2022). 

La gamba roja en España se legislaba por la Orden AAA/2808/2012, de 21 de 

diciembre, por la que se establece un Plan de Gestión Integral para la conservación 

de los recursos pesqueros en el Mediterráneo afectados por las pesquerías 

realizadas con redes de cerco, redes de arrastre y artes fijos y menores, para el 

período 2013-2017. El objetivo del plan era conseguir que las especies mencionadas 

en el mismo, entre las cuales se encuentra A. antennatus, pudieran alcanzar un límite 

biológico seguro, así como una explotación sostenible. De forma específica para la 

pesca de arrastre, la Orden prohíbe usar artes con mecanismos o artefactos 

añadidos a la relinga inferior o burlón que pudieran provocar que sobrepase los 65 

mm de diámetro o los 220 mm de circunferencia. Además, indica que la mortalidad 

de pesca para la gamba roja no debe ser superior a 0.33 en la zona GSA5, 

correspondiente a las Islas Baleares (Figura 14), y 0.24 en la GSA6 (BOE, 2012). La 

Orden se prorrogó durante varios años, hasta que en el año 2019 el Parlamento 

Europeo estableció un Plan plurianual para la pesca demersal en el Mediterráneo 



La gamba roja Aristeus antennatus (Risso, 1816) 

46 
 

occidental (Consejo de la Unión Europea, 2019). Siguiendo las directrices de ese Plan 

plurianual, se publicó una nueva Orden APA/423/2020, de 18 de mayo, por la que 

se establece un plan de gestión para la conservación de los recursos pesqueros 

demersales en el Mar Mediterráneo (BOE, 2020). 

Por otra parte, en el año 2013 se propuso un plan de gestión específico para la 

pesca de gamba roja en el caladero de Palamós, la Orden AAA/923/2013, de 16 de 

mayo, por la que se regula la pesca de gamba roja (Aristeus antennatus) con arte 

de arrastre de fondo en determinadas zonas marítimas próximas a Palamós (Tabla 

3). En ese Plan se describen las directrices a seguir, tales como la abertura mínima 

de los copos de malla de la red, el tiempo de permanencia máximo en el mar o un 

período de veda de 60 días al año (BOE, 2013). Tras obtener un resultado positivo, 

se decidió modificar el plan de gestión en el año 2018, en el que se cambiaron 

algunas de las directrices descritas en la Orden anterior (Tabla 3) (BOE, 2018). 

Por otra parte, la cofradía de Palamós solicitó ser evaluada dentro del Proyecto 

Medfish, un proyecto coordinado por la World Wild Fundation (WWF) y por el 

Marine Stewardship Council (MSC), con una duración de dos años. El objetivo de 

Medfish era realizar análisis rigurosos de las pesquerías mediterráneas españolas y 

francesas utilizando el Estándar y los criterios del MSC como referencia de 

sostenibilidad, y así poder promover una mejora en las prácticas de las pesquerías 

(Castaño, 2016). Las preevaluaciones realizan un diagnóstico detallado en el que se 

estudia la pesquería, identificando sus puntos fuertes y débiles. En el caso de la 

pesquería de gamba roja en Palamós, la preevaluación indicó que no superaría el 

proceso de evaluación completa de MSC, pero apuntó a una mejora potencial en 

todos los aspectos en los que no consiguió una puntuación suficiente (Castaño, 

2016). Por ejemplo, entre las áreas clave de mejora se incluyeron el estado del stock 

pesquero, las herramientas y reglas de control de captura, los impactos en el hábitat 

y el efecto sobre ecosistemas vulnerables, así como la propia gestión (Castaño, 

2016). No obstante, también se destacaron dos aspectos positivos, la disminución 
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de la mortalidad por pesca durante los últimos años y el compromiso de la Cofradía 

de pescadores de cambiar, a partir de 2017, las puertas de arrastre a unas semi-

pelágicas que no entren en contacto directo con el fondo, lo que permitiría reducir 

el impacto en el hábitat (Castaño, 2016). 

Tabla 3. Directrices principales descritas en la Orden AAA/923/2013, de 16 de mayo (BOE, 2013), para 

la gestión de la gamba roja en Palamós y modificaciones aplicadas en 2018, Orden APM/532/2018, 

de 25 de mayo (BOE, 2018). 

Orden AAA/923/2013 Orden APM/532/2018 

Uso de arte de arrastre armado con copos de 
malla de forma cuadrada con abertura mínima 
de 40 mm. 

Uso de arte de arrastre armado con copos de 
malla de forma cuadrada con abertura mínima 
de 45 mm. 

El torzal no puede superar los 3 mm de 
diámetro. 

- 

Prohibido usar elementos o artilugios que 
reduzcan la luz de la malla o faciliten la 
superación de obstáculos rocosos. 

- 

Tiempo máximo de permanencia diaria en el 
mar de 11 horas y 30 minutos. 

Tiempo máximo de permanencia diaria en el 
mar de 11 horas. 

Período de actividad semanal máximo de 5 
días. 

- 

Número máximo de lances por buque y día 
entre 2 y 3 dependiendo de la zona. 

- 

Período de veda de 60 días al año. - 

Estudios genéticos previos en Aristeus antennatus 

Hasta la redacción de esta memoria, un total de 16 artículos científicos publicados 

han tenido como objetivo la gamba roja mediante diversos análisis genéticos, de 

los cuales diez han sido realizados en el Laboratori d’ Ictiologia Genètica de la UdG 

(Tabla 4). 
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El primer estudio genético en A. antennatus fue realizado por Sardà et al. (1998), 

simultáneamente con un análisis morfológico de la gamba roja. Identificaron la 

variabilidad genética de once localidades del Mar Mediterráneo y las aguas 

adyacentes del Océano Atlántico utilizando marcadores enzimáticos, las alozimas. 

El hecho de que solo dos de los 15 loci estudiados tuvieran un polimorfismo mayor 

al 95% indicó que la gamba roja presenta una baja variabilidad genética en 

alozimas. Además, no se detectó una divergencia genética significativa entre las 

localidades estudiadas. Sin embargo, se detectaron diferencias morfológicas entre 

muestras, indicando una plasticidad fenotípica en función de las características 

hidrológicas y ecológicas de las cuencas estudiadas (Sardà et al., 1998). 

Tabla 4. Resumen de los estudios genéticos en la gamba roja Aristeus antennatus publicados hasta 

la actualidad. COI: Citocromo c oxidasa subunidad I; AFLP: Amplified Fragment Length Polymorphism; 

PEPCK: fosfoenolpiruvato carboxiquinasa; NaK: sodio–potasio ATPasa subunidad alfa; SNP: Single 

Nucleotide Polymorphism. 

Objetivo Publicación Marcador 
molecular Regiones analizadas Número de 

localidades 
Estructura 
poblacional 
geográfica 

Sardà et 
al.,1998 

15 loci enzimáticos Mediterráneo 
occidental 
Mediterráneo central  
Mediterráneo oriental  
Océano Atlántico 

6 
 
2 
1 
2 

 Roldán et al., 
2009 

COI (514 pb)  
16S rDNA (547 pb) 

Mediterráneo 
occidental 

3 

 Maggio et al., 
2009 

Región control 
(369 pb) 

Mediterráneo 
occidental 
Mediterráneo central 

5 
 
3 

 Fernández et 
al., 2011 

COI (514 pb)  
16S rDNA (546 pb) 

Mediterráneo 
occidental 
Mediterráneo central 
Mediterráneo oriental 
Océano Atlántico  
Canal de Mozambique 

7 
 
1 
1 
1 
1 

 Cannas et al., 
2012 

8 loci microsatélite Mediterráneo 
occidental 

9 

 Lo Brutto et 
al., 2012 

145 loci AFLPs 
Región control 
(369 pb) 

Mediterráneo 
occidental 
Mediterráneo central  
Océano Atlántico 

6 
 
2 
1 



Introducción General 

49 
 

 Marra et al., 
2015 

COI (500 pb)  
16S rDNA (447 pb) 

Mediterráneo central 10 

 Heras et al., 
2019 

12 loci 
microsatélite 

Mediterráneo 
occidental 
Mediterráneo central 
Mediterráneo oriental 
Océano Atlántico  
Canal de Mozambique 

7 
 
1 
1 
1 
1 

Estructura 
poblacional 
batimétrica 

Sardà et al., 
2010 

16S rDNA (547 pb) Mediterráneo 
noroccidental, 
Barcelona (350, 700, 
1100, 1500 m de 
profundidad) 

1 

Filogeografía Fernández et 
al., 2013 

COI (514 pb),  
PEPCK (536 pb),  
NaK (498 pb) 

Mediterráneo 
occidental  
Mediterráneo oriental 
Océano Atlántico  
Canal de Mozambique 

1 
 
1 
1 
1 

DNA de 
espermatóforos 

Planella et al., 
2017 

2 loci microsatélite Mediterráneo 
noroccidental, Palamós. 

1 

Comportamiento 
reproductivo 

Planella et al., 
2019 

13 loci 
microsatélite 

Mediterráneo 
noroccidental, Palamós. 

1 

Identificación 
genética de 
larvas 

Carreton et 
al., 2019 

COI (617 pb)  
16S rDNA (300 pb) 

Mediterráneo 
occidental 

 

Desarrollo de 
marcadores 
moleculares 

Cannas et al., 
2008 

14 loci 
microsatélite 

Mediterráneo 
occidental 

1 

 Heras et al., 
2016 

35 loci 
microsatélite 

Mediterráneo 
noroccidental, Palamós. 

1 

 Catanese et 
al., 2021 

80 SNPs Mediterráneo 
occidental 
Océano Atlántico 

3 
 
1 

Roldán et al. (2009) utilizaron los marcadores mitocondriales COI (citocromo 

oxidasa subunidad I) (514 pb) y 16S rDNA (subunidad ribosómica 16S) (547 pb) en 

muestras provenientes de tres caladeros del Mar Mediterráneo: Palamós en el Mar 

Catalán, Génova en el Mar Ligur y Palermo en el Mar Tirreno. La variabilidad 

genética detectada en la especie resultó elevada y en consonancia con los valores 

obtenidos en otras especies de crustáceos marinos, mientras que no se observó un 

patrón geográfico de divergencia genética entre las muestras (Roldán et al., 2009). 

En el mismo año, Maggio et al. (2009) estudiaron la estructura poblacional en seis 

localidades del Mar Mediterráneo occidental y dos del Estrecho de Sicilia utilizando 
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la región control del mtDNA (369 pb), observando una ausencia de diferenciación 

poblacional en la gamba roja. 

Por otra parte, Sardà y colaboradores evaluaron la existencia de diferenciación 

genética en la gamba roja entre profundidades explotadas y profundidades 

mayores de 1000 metros que no se encuentran bajo presión pesquera. Se analizaron 

muestras del Mar Catalán a cuatro profundidades (350 m, 700 m, 1100 m y 1500 m) 

mediante el marcador mitocondrial 16S rDNA. Los resultados revelaron una elevada 

homogeneidad genética entre las distintas profundidades, indicando que los stocks 

vírgenes podrían ser la fuente de los stocks explotados (Sardà et al., 2010). 

El primer trabajo genético que detectó diferenciación genética entre poblaciones 

de gamba roja fue publicado por Fernández et al. (2011), utilizando los marcadores 

COI (546 pb) y 16S rDNA (514 pb). Se analizaron localidades pertenecientes a todo 

el rango de distribución de la gamba roja en los principales caladeros de la cuenca 

oriental y occidental del Mar Mediterráneo, en la zona del Océano Atlántico 

adyacente al Estrecho de Gibraltar y en el Canal de Mozambique, dentro del Océano 

Índico. Se prestó especial atención a las potenciales barreras al flujo génico dentro 

del Mar Mediterráneo, tales como frentes oceanográficos o barreras geográficas. 

Los resultados obtenidos con ambos marcadores indicaron una variabilidad 

genética elevada para la especie y se identificaron cuatro stocks genéticos, 

correspondientes al Océano Atlántico, el Mar Mediterráneo occidental, el Mar 

Mediterráneo oriental y el Océano Índico (Fernández et al., 2011). 

En el año 2012 investigadores italianos aplicaron 145 AFLP polimórficos en siete 

poblaciones del Mar Mediterráneo occidental y central y una del Océano Atlántico, 

pero a diferencia del artículo de Fernández et al. (2011), no detectaron una 

diferenciación genética significativa entre el Mar Mediterráneo y el Océano 

Atlántico, debido a que el tipo de marcador utilizado no es suficientemente sensible 

como para detectar bajos niveles de diferenciación genética (Lo Brutto et al., 2012). 

Por otra parte, Marra et al. (2015) utilizando los marcadores mitocondriales COI (500 
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pb) y 16S rDNA (447 pb) estudiaron diez localidades italianas del Mar Mediterráneo 

central: dos en el Mar Tirreno, seis en el Mar Jónico y dos en el Mar Adriático. No 

se encontró un patrón geográfico claro, indicando la ausencia de barreras al flujo 

génico en la gamba roja en la zona estudiada, como podría ser el Estrecho de 

Mesina (Marra et al., 2015). 

La filogeografía comparada de las dos especies de gambas rojas mediterráneas 

A. antennatus y Aristaeomorpha foliacea fue realizada por Fernández et al. (2013). 

Se utilizaron dos tipos de marcadores moleculares, el mitocondrial COI (514 pb) y 

dos genes nucleares, el PEPCK (fosfoenolpiruvato carboxiquinasa) (536 pb) y el NaK 

(sodio–potasio ATPasa subunidad alfa) (498 pb). En A. foliacea se detectaron dos 

linajes muy diferenciados, un único linaje para el Mar Mediterráneo y el canal de 

Mozambique y otro en el Noroeste de Australia constituyendo una nueva especie 

genética. En A. antennatus se detectó un único linaje filogenético a lo largo de su 

rango global de distribución, el Mar Mediterráneo, el Océano Atlántico y el Canal 

de Mozambique en el Océano Índico (Fernández et al., 2013). 

En el año 2012 Cannas y colaboradores usaron 8 loci microsatélite en el estudio 

de nueve localidades de gamba roja del Mar Mediterráneo occidental y central 

(Cannas et al., 2008, 2012). Los resultados indicaron ausencia de diferenciación 

genética entre las distintas muestras analizadas, mientras que la comparativa entre 

machos y hembras señaló que las hembras podrían migrar más que los machos, 

término conocido como female-biased dispersal (Cannas et al., 2012). 

Con el objetivo de obtener marcadores moleculares útiles en estudios 

poblacionales de gamba roja capaces de detectar pequeñas variaciones genéticas, 

se desarrollaron nuevos marcadores microsatélite específicos para la gamba roja 

mediante NGS, con el pirosecuenciador 454 GS Junior de Roche (Heras et al., 2016). 

Dos de estos loci microsatélite fueron utilizados para comprobar la eficacia de un 

nuevo método de extracción de DNA desarrollado para extraer DNA de gran 

calidad de los espermatóforos de la gamba roja, diferenciando así el DNA del 
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espermatóforo del DNA de la hembra portadora del espermatóforo (Planella et al. 

2017). Además, un set de trece de estos loci microsatélite se aplicaron en el primer 

estudio genético del comportamiento reproductivo de A. antennatus, donde se 

detectó un claro indicio de poliginandria, es decir, que tanto machos como hembras 

se aparean con más de un individuo y que una parte de los machos reproductores 

del caladero provenían de otro caladero (Planella et al., 2019). Por otra parte, el 

mismo set de loci microsatélite confirmó los cuatro stocks genéticos detectados con 

genes mitocondriales en Fernández et al. (2011) y una diferenciación en el Mar de 

Alborán, que podría considerarse un quinto stock, aunque próximo genéticamente 

al Mar Mediterráneo occidental (Heras et al., 2019). 

Otra aplicación de los marcadores moleculares ha sido la identificación 

taxonómica de estadios larvarios, en los cuales la identificación morfológica es difícil 

o dudosa. Con este objetivo, Carreton et al. (2019) utilizaron los marcadores COI 

(617 pb) y 16S rDNA (300 pb) para confirmar o no estadios larvarios 

morfológicamente similares y asignados a dos géneros diferentes, Aristeus 

antennatus y Gennadas sp. De esta manera, se identificaron genéticamente los 

estadios larvarios de A. antennatus protozea I, II y III y mysis I y II (Carreton et al., 

2019). 

Por último, recientemente se ha identificado un set de 80 SNPs en A. antennatus 

que, aplicados a tres localidades del Mar Mediterráneo occidental y una del Océano 

Atlántico, indicaron ser potencialmente útiles en estudios poblacionales entre 

cuencas oceánicas (Catanese et al., 2021). 
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OBJETIVOS 

Los estudios genéticos previos realizados en la gamba roja Aristeus antennatus se 

han centrado en determinar la divergencia entre las cuencas mediterráneas o a 

escala global. A pesar de su importancia económica en el Mar Mediterráneo 

noroccidental, el conocimiento de la estructura poblacional a pequeña escala es 

escaso o inexistente. Por este motivo, el objetivo de este trabajo es profundizar en 

el conocimiento genético para entender el grado de conectividad entre las 

poblaciones y el patrón de dispersión de la especie. En consecuencia, marcadores 

nucleares altamente polimórficos se han aplicado para alcanzar los siguientes 

objetivos: 

1. Estimar la diversidad genética y la divergencia genética en A. antennatus durante 

el período de apareamiento desde el Golfo de León hasta el Cabo de Palos. 

a- identificar barreras al flujo génico. 

b- determinar el grado de conectividad genética entre las poblaciones. 

c- examinar el nivel de estabilidad temporal del patrón de conectividad genética. 

2. Identificar el patrón de dispersión de los machos de A. antennatus en una 

localidad modelo, el caladero de Palamós. 

a- identificar el origen geográfico de los individuos que se incorporan a la 
pesquería. 

b- calcular el aporte de individuos desde caladeros cercanos. 

3. Estimar la diversidad genética y la divergencia genética en A. antennatus en las 

hembras desovadoras desde el Golfo de León hasta Cabo de Palos. 

a- identificar barreras al flujo génico. 

b- determinar el grado de conectividad genética entre las poblaciones. 

c- examinar el nivel de estabilidad temporal del patrón de conectividad genética. 
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MATERIAL Y MÉTODOS 

En este apartado se describen los procedimientos realizados en los distintos 

artículos de forma general ya que, en el apartado de Resultados de la presente 

memoria de tesis doctoral, cada artículo contiene una sección detallada de la 

metodología utilizada. 

Material biológico 

Los muestreos realizados se enmarcan dentro del Proyecto CONECTA-GEN 

(CTM2014-54648-C2-1-R), titulado CONECTividad poblacional en la gamba rosada, 

Aristeus antennatus, en el Mediterráneo noroccidental entre el Golfo de León y el 
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Golfo de Valencia – Flujo GÉNico. El total de 3380 individuos de gamba roja Aristeus 

antennatus proceden de la cuenca occidental del Mar Mediterráneo, más 

concretamente de la sub área geográfica GSA6 (Tabla 5, Figura 14). Todos los 

individuos son adultos, con la excepción de 203 juveniles del año 2016 y 61 

espermatóforos, ambos grupos procedentes de Palamós. 

Tabla 5. Muestreo de Aristeus antennatus indicando la localidad de procedencia de las muestras, el 

año de muestreo, la talla comercial a la cual pertenecen y el número de individuos, diferenciando 

entre ejemplares hembras (♀), machos (♂) y espermatóforos (E). 

Artículo Localidad Año Fecha muestreo Número individuos 
1 Port de la Selva 2016/2017 11 mayo/3 mayo 67♀: 33♂/96♀: 2♂ 

 Roses 2016/2017 4 marzo/9 marzo 45♀: 55♂/50♀: 50♂ 

 Palamós 2016/2017 3 marzo/25 abril 51♀: 52♂/50♀: 50♂ 

 Blanes 2016/2017 10 marzo/10 marzo 44♀: 56♂/39♀: 61♂ 

 Vilanova i la Geltrú 2016/2017 8 marzo/17 marzo 45♀: 55♂/50♀: 50♂ 

 Dénia 2016/2017 25 febrero/27 marzo 86♀: 16♂/69♀: 31♂ 

 Santa Pola 2016/2017 26 febrero/27 marzo 46♀: 54♂/82♀: 18♂ 

2 Palamós 2015 10 agosto 52♀: 59♂: 61E 

 Palamós 2016 3 marzo, 7 julio 404♂  

 Roses 2016 9 marzo 55♂ 

 Blanes 2016 10 marzo 54♂ 

3 Port de la Selva 2016/2017 12 julio/5 julio 100♀/100♀ 

 Roses 2016/2017 7 julio/3 julio 100♀/100♀ 

 Palamós 2016/2017 6 julio/10 julio 100♀/100♀ 

 Blanes 2016/2017 11 julio/12 julio 100♀/100♀ 

 Vilanova i la Geltrú 2016/2017 13 julio/6 julio 100♀/100♀ 

 Dénia 2016/2017 19 julio/17 julio 100♀/100♀ 

 Santa Pola 2016/2017 19 julio/17 julio 100♀/100♀ 

En cada muestreo, los individuos se sexaron siguiendo el criterio morfológico 

descrito en Demestre y Fortuño (1992), observando los caracteres sexuales 

secundarios y la posición y morfología de las gónadas. Las hembras se identificaron 
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por la presencia del thelycum, así como por la presencia de uno o varios 

espermatóforos en las muestras de verano, mientras que los machos se 

identificaron gracias a la presencia de los hemipetasmas en los juveniles, o del 

petasma en los machos adultos. Asimismo, la longitud del cefalotórax de cada 

individuo se determinó midiendo desde el margen orbital hasta el borde posterior 

medio del caparazón mediante un pie de rey digital. 

Para la obtención de los ejemplares se ha contado con la colaboración de los 

siguientes patrones y barcos de las siete localidades estudiadas: Francisco Torné 

(Eli-Hermi II), Manel Noguera (Port de Roses), Conrad Masseguer (Nova Gasela), 

Pere Pérez (Peret II), Marc Pons (Avi Salvador), Rafael Montoya (Avi Pau), Juan 

Antonio Sepulcre (La androna) y Jorge Castejón (Isabel y Andrés). La selección de 

los patrones es fundamental en estudios de genética de poblaciones, para asegurar 

la localización exacta de los lances de pesca. 

Todas las muestras se trasladaron en hielo al laboratorio y una vez allí, se extrajo 

de cada individuo una porción de tejido muscular que se preservó en etanol 70% 

para su conservación hasta la extracción del DNA. Todas las muestras se encuentran 

almacenadas en el banco de tejidos del Laboratori d’Ictiologia Genètica de la 

Universitat de Girona. 

Extracción de DNA 

La extracción de DNA se realizó siguiendo el método conocido como fenol: 

cloroformo: alcohol isoamílico descrito por Sambrook et al. (1989) con pequeñas 

modificaciones. El primer paso de la extracción de DNA consistió en incubar unos 

10 mg del tejido muscular del individuo durante 2 horas en un VorTemp 56 de 

Labnet International, Inc. a 1200 rpm con 600 μl de tampón de lisis TENS (constituido 

por 50 mM de Tris a pH 8, 100 mM de EDTA a pH 8, 100 mM de NaCl2 y 2% de 

dodecilsulfato sódico) para lisar las células, y 40 μl de proteinasa K a 37 oC para 
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digerir las proteínas y evitar el efecto de las DNAsas. A continuación, se dispensaron 

650 μl de fenol y se centrifugó 4 min a 13000 rpm. A continuación, se recogió el 

sobrenadante y, tras pasarlo a un nuevo eppendorf, se le añadieron 325 μl de fenol 

y 325 μl de cloroformo: alcohol isoamílico (24:1), para después repetir la 

centrifugación y recogida del sobrenadante. El siguiente paso consistió en precipitar 

el DNA, para lo cual se añadió el doble de volumen de etanol absoluto a -20 oC, y 

se centrifugó durante 15 min a 13000 rpm. Tras decantar el etanol, se repitió en dos 

ocasiones más el proceso, pero añadiendo 500 μl de etanol 70% a -20 oC. Para 

finalizar, se secó el etanol restante a 40 oC, y se dispensaron 75 μl de H20dd (agua 

purificada doble desionizada) para resuspender el DNA. 

Una vez extraído el DNA genómico, se realizó una medición en el 

espectrofotómetro NanoDrop ND-1000 (Thermo Fisher Scientific) para cuantificar y 

evaluar su pureza. Además, se llevó a cabo una electroforesis en gel de agarosa con 

GelRed Nucleic Acid Stain (VWR International) para comprobar su integridad. Por 

último, se realizó una dilución de las muestras para conseguir alícuotas con una 

concentración de DNA de 40 ng/μl, la óptima para la realización de las PCRs. 

Loci microsatélite 

Un set de doce loci microsatélite desarrollados en Heras et al. (2016) mediante 

secuenciación masiva con el pirosecuenciador 454 GS Junior de Roche se utilizaron 

como marcadores moleculares en todas las muestras estudiadas. Los doce loci 

microsatélite son seis dinucleótidos (Aa138, Aa1255, Aa123, Aa681, Aa1444 y Aa1061), 

tres trinucleótidos (Aa496b, Aa667 y Aa1195), un tetranucleótido (Aa956) y dos 

pentanucleótidos (Aa751 y Aa818). 

A la hora de amplificar mediante PCR los loci microsatélite, el extremo 5’ de los 

primers forward se marcó con un fluorocromo, el cual se detectó durante la 

electroforesis capilar. Se utilizaron cuatro fluorocromos distintos, 6-FAM (de color 
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azul), NET (de color amarillo), PET (de color rojo) y VIC (de color verde), lo que 

permitió desarrollar PCRs multiplex, que permiten amplificar más de un marcador 

microsatélite en la misma reacción. Los doce loci se dividieron en tres reacciones 

PCR multiplex, más el locus Aa1255, amplificado mediante una PCR singleplex, en 

función de la temperatura de hibridación de los primers (Figura 15) (Planella et al., 

2019). 

 

Figura 15. Esquema de las tres PCRs multiplex más la singleplex para el locus Aa1255 utilizadas para 

amplificar el set de doce loci microsatélite. Se indica el rango de tamaño de los alelos en pares de 

bases con el color correspondiente al fluorocromo asignado en cada locus (6-FAM, NET, PET o VIC). 

Cada PCR multiplex se realizó en un volumen final de 10 µl, que contenía 2X de 

la Master Mix GoTaq G2 Hot Start Colorless (Promega Corporation), 10X del Mix de 

los primers (que contiene los primers forward, marcados con el correspondiente 

fluorocromo, y los primers reverse), y 40 ng de la muestra de DNA. La PCR singleplex 

desarrollada para el locus Aa1255 se realizó en un volumen final de 14 µl, 

conteniendo 1X NH4 Reaction Buffer, 1.5 mM de la solución de MgCl2, 1 mM de 

dNTPs, 0.2 mM del primer forward (marcado con el fluorocromo VIC), 0.2 mM del 

primer reverse, 0.375 U de la DNA polimerasa BIOTAQTM (Bioline) y 40 ng de la 

muestra de DNA. En la Figura 16 se detallan las condiciones de PCR para cada 

sistema multiplex, así como para la PCR singleplex del locus Aa1255. 
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Figura 16. Condiciones de las PCRs utilizadas para amplificar los loci microsatélite. (A) Condiciones 

de la PCR multiplex 1. (B) Condiciones de las PCR multiplex 2 y 3. (C) Condiciones de la amplificación 

del locus Aa1255. 

El análisis de los fragmentos se realizó mediante electroforesis capilar en el 

secuenciador automático ABI PRISM 3730xl DNA analyser (Applied Biosystems). Cabe 

mencionar que la multiplex 1 y la singleplex se analizaron conjuntamente en el 

secuenciador para ahorrar tiempo y recursos económicos. Finalmente, la lectura del 

tamaño de los alelos correspondientes se realizó mediante el programa 

GeneMapper versión 4.0 (Applied Biosystems). 

Análisis de datos 

Para alcanzar los objetivos propuestos en esta tesis doctoral, se realizaron los 

diferentes análisis estadísticos utilizando varios programas informáticos. 

Los análisis morfométricos realizados, tales como comparar los tamaños de 

cefalotórax (CL) de las distintas muestras, incluyeron análisis de la varianza 

(ANOVA), tests post-hoc de Tukey o de Scheffe y t de Student mediante el programa 

GraphPad Prism versión 8.4.1 (GraphPad Sotfware) y el paquete de datos IBM 

versión 25 de SPSS (Armonk, NY, USA). 

El poder estadístico del set de los 12 loci microsatélite para detectar 

diferenciación genética se estimó tanto por el método del Chi-cuadrado de Pearson 

como por el test de Fisher, ambos realizados con el software POWSIM versión 4.1 

(Ryman y Palm, 2006). La presencia de alelos nulos en cada locus se estimó 
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mediante el programa Micro-Checker (Van Oosterhout et al., 2004), aplicando la 

ecuación Brookfield 1, la cual considera que las muestras no amplificadas pueden 

ser homocigotos para alelos nulos, DNA degradado o problemas técnicos en la 

PCR. Además, con el software Freena (Chapuis y Estoup, 2007) se calculó la 

frecuencia de alelos nulos y los valores de FST sin corregir y corrigiendo por la 

presencia de alelos nulos. 

Los análisis realizados para evaluar los niveles de diversidad genética se llevaron 

a cabo utilizando los programas Genepop (Rousset, 2008) y Fstat (Goudet, 2001). Se 

calculó el número de alelos por locus (NA), la riqueza alélica (AR), la heterocigosidad 

observada (HO) y esperada (HE) y el desequilibrio de ligamiento entre los distintos 

loci microsatélite. Además, también se realizó el cálculo de la desviación de las 

frecuencias alélicas esperadas bajo el equilibrio de Hardy-Weinberg y el índice de 

endogamia (FIS). El tamaño efectivo de la población, Ne, se estimó mediante 

NeEstimator versión 2.1 (Do et al., 2014), utilizando el método basado en el 

desequilibrio de ligamiento. 

En cuanto a los análisis relativos a la diferenciación genética entre las 

poblaciones, se llevaron a cabo mediante un análisis jerárquico de la varianza 

molecular (AMOVA) (Excoffier et al., 1992) y mediante el cálculo de la diferenciación 

genética entre pares de muestras mediante FST, ambos con el programa Arlequin 

versión 3.5 (Excoffier y Lischer, 2010). También se realizó un análisis bayesiano de 

clusters o agrupaciones según el modelo admixture de STRUCTURE versión 2.4 

(Pritchard et al., 2000). Mediante el test de Mantel, realizado con el software 

NTSYSpc versión 2.1 (Rohlf, 1993) se evaluó la existencia del aislamiento por 

distancia. Asimismo, se estimó el flujo génico relativo entre las distintas muestras a 

través del número efectivo de migrantes, Nm, calculado según Alcala et al. (2014) en 

div-Migrate online (Sundqvist et al., 2016). 

Para los análisis de parentesco se llevó a cabo una simulación de la descendencia 

que obtendrían los machos y las hembras del año anterior al muestreado, utilizando 
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para ello el programa Hybridlab versión 1.0 (Nielsen et al., 2006). La descendencia 

simulada se asignó como la base o referencia para los análisis de asignación, 

realizados siguiendo el método bayesiano de Rannala y Mountain, en el programa 

Geneclass versión 2 (Piry et al., 2004). 

En todos aquellos análisis en los que se realizó una comparación múltiple se 

aplicó la corrección de Bonferroni (Bonferroni, 1936). 
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RESULTADOS 

Los principales resultados de este trabajo se presentan en forma de tres artículos 

científicos publicados y de acuerdo a los objetivos propuestos. Los artículos siguen 

el orden cronológico de publicación. 

En el primer artículo, la estructura genética poblacional de la gamba roja, Aristeus 

antennatus, se examina a escala fina en el Mar Mediterráneo noroccidental durante 

el período de apareamiento. Loci microsatélite se aplicaron para estudiar los siete 

principales caladeros que corresponden a la GSA6, desde el Golfo de León hasta el 

Cabo de Palos. Este trabajo es el primero en detectar una alta conectividad genética 

entre las poblaciones estudiadas y descarta el Canal de Ibiza como posible barrera 

al flujo génico. 
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En el segundo artículo, se estudia mediante análisis genético la dispersión de los 

machos de la gamba roja, A. antennatus, en la localidad modelo Palamós. Este 

trabajo es el primero en cuantificar el reclutamiento a la pesquería y el aporte de 

otros caladeros cercanos, proporcionando datos útiles para la gestión de la 

pesquería en Palamós. El mayor porcentaje de los machos de Palamós han nacido 

en el caladero, mientras que un porcentaje menor proviene de caladeros próximos. 

Dados los resultados genéticos obtenidos para la gamba roja, A. antennatus, en 

la época reproductiva (Artículo 1) y la falta de divergencia genética detectada, se 

decide extender el análisis de la diversidad y divergencia genética a la época estival, 

cuando se forman agregados de hembras desovadoras. Así, en el tercer artículo se 

describe una alta estabilidad temporal del patrón genético de conectividad 

explicado por la migración pasiva y activa de individuos.
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Artículo 1 

Genetic analyses reveal temporal stability and connectivity pattern in blue and red 

shrimp Aristeus antennatus populations. 

Agulló M., Planella L., Vera M., Heras S., García-Marín J. L., Roldán M. I. (2020) 

Scientific Reports, 10: 21505. doi.org/10.1038/s41598-020-78634-2. 

 

  



 

 
 

  



                                                                                                                           Resultados 

                                                                                                                                                                       67 
 

 



                Artículo 1 

                68 
 

 



                                                                                                                           Resultados 

                                                                                                                                                                       69 
 

 



                Artículo 1 

                70 
 

 



                                                                                                                           Resultados 

                                                                                                                                                                       71 
 

 



                Artículo 1 

                72 
 

 



                                                                                                                           Resultados 

                                                                                                                                                                       73 
 

 



                Artículo 1 

                74 
 

 



                                                                                                                           Resultados 

                                                                                                                                                                       75 
 

 



 

 
 

  



                                                                                                                           Resultados 

77 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Artículo 2 

Male deep-sea shrimps Aristeus antennatus at fishing grounds: Growth and first 

evaluation of recruitment by multilocus genotyping. 

Abras A., García-Marín J. L., Heras S., Vera M., Agulló M., Planella L., Roldán M. I. 

(2021) Life, 11: 116. doi.org/10.3390/life11020116. 
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Artículo 3 

An evaluation of the genetic connectivity and temporal stability of the blue and red 

shrimp Aristeus antennatus: a case study of spawning female’s grounds in the 

Western Mediterranean Sea. 

Agulló M., Heras S., García-Marín J. L., Vera M., Abras A., Planella L., Roldán M. I. 

(2022) Hydrobiologia, 849: 2043–2055. doi.org/10.1007/s10750-022-04847-3. 
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DISCUSIÓN GENERAL 

Durante los últimos diez años, la IUCN (International Union for Conservation of 

Nature) ha estimado que alrededor del 23% de las especies de crustáceos se 

encuentran amenazadas, ya sean especies vulnerables, en peligro de extinción o en 

peligro crítico de extinción (IUCN, 2022). Los factores que llevan a la extinción de 

una especie se dividen en dos tipos, determinísticos y estocásticos. Los relacionados 

con destrucción de hábitats, sobreexplotación, contaminación o cambio climático 

se agrupan dentro de los determinísticos, provocados por el ser humano (Caughley, 

1994). En cambio, los factores estocásticos o cambios aleatorios están relacionados 

con componentes demográficos, medioambientales o genéticos, los cuales pueden 

producir una pérdida de variación genética (Shaffer, 1981; Frankham, 2005). En 

particular, la pérdida de diversidad genética en poblaciones de pequeño tamaño 
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afecta a la habilidad de dichas poblaciones de adaptarse a los cambios ambientales, 

es decir, al potencial evolutivo, y por tanto aumenta el riesgo de extinción de esa 

población (Frankham et al., 2014). Los cambios ambientales pueden deberse a 

multitud de causas, tales como ciclos climáticos, calentamiento global, 

enfermedades o aparición de nuevos depredadores, competidores o parásitos 

(Frankham, 2005). 

La IUCN recomienda tres formas de biodiversidad que deberían ser conservadas: 

la diversidad de los ecosistemas, la diversidad de especies y la diversidad genética 

poblacional (Frankham, 2005). Una especie con un alto potencial evolutivo es 

aquella que posee muchas poblaciones diferentes, por lo que es primordial centrar 

la conservación en un nivel poblacional, y así poder mantener la especie con un 

bajo riesgo de extinción a largo plazo (Frankham, 2005; Frankham et al., 2014). Si la 

diversidad genética, y por tanto la variabilidad de los organismos a nivel 

poblacional, no se conoce y conserva correctamente, las estrategias de 

recuperación de una especie y los planes de gestión en general podrían ser 

inadecuados y el riesgo de extinción podría ser subestimado (Frankham, 2005). Los 

estudios genéticos también proporcionan información fundamental en cuanto a la 

estructura demográfica y la historia evolutiva de una población (Allendorf y Luikart, 

2007). Un estudio que evalúe la variación genética a lo largo de la distribución de 

una especie permitirá identificar qué zonas geográficas deberían considerarse 

como unidades independientes, lo cual debería tenerse en consideración, por 

ejemplo, a la hora de establecer las unidades de gestión de un recurso pesquero 

(Allendorf y Luikart, 2007). 

A la hora de gestionar poblaciones naturales, así como analizar los efectos de la 

actividad humana en esas poblaciones, es necesario identificar las unidades de 

gestión o MUs (Management Units) (Palsbøl et al., 2006). Moritz (1994) definió las 

MUs como poblaciones con una divergencia significativa de las frecuencias alélicas 

en loci nucleares o mitocondriales, sin tener en cuenta la variación filogenética de 
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los alelos. Así, las MUs son aquellas poblaciones de individuos con un nivel de flujo 

génico entre ellas tan bajo que son funcionalmente independientes, por lo que 

tendrían que ser monitoreadas y gestionadas de forma independiente (Moritz, 1994; 

Palsbøl et al., 2006). Por tanto, es fundamental conocer los límites de las MUs y 

estimar la dispersión de individuos entre poblaciones (Palsbøl et al., 2006). En las 

últimas décadas el número de estudios poblacionales que utilizan los marcadores 

moleculares para inferir si las poblaciones de interés forman parte de la misma MU 

ha aumentado considerablemente (Palsbøl et al., 2006; Hauser y Carvalho, 2008). 

En una especie explotada como Aristeus antennatus, sometida a presión pesquera 

desde los años 1930 y que posee una gran importancia económica en varios países 

mediterráneos (detallado en la Introducción General, págs. 41-44), desarrollar un 

plan de gestión que garantice la conservación de las poblaciones cobra vital 

importancia, no solo para garantizar la explotación del recurso a largo plazo, sino 

también para el mantenimiento de la red socioeconómica del cual depende. 

La ausencia de barreras al flujo génico combinada con ciertas características que 

presentan las especies marinas, tales como un tamaño de población elevado, alta 

fecundidad y la presencia de una fase larvaria pelágica y/o migratoria, suele dar 

como resultado una ausencia de estructura poblacional (Jørgensen et al., 2005). Una 

gran variedad de especies marinas tiene la capacidad de dispersarse a lo largo de 

grandes distancias geográficas, ya sea pasivamente por huevos o deriva larvaria 

arrastrados por las corrientes marinas, o por migración activa en el caso de los 

juveniles y adultos (Gilbert-Horvath et al., 2006; Walther et al., 2015). La dispersión 

de individuos promueve el flujo génico y la conectividad entre las poblaciones, por 

lo que previene la diferenciación genética entre estas (Gilbert-Horvath et al., 2006; 

Walther et al., 2015). A mayor duración del periodo de vida pelágica, se presupone 

que una especie presenta una mayor capacidad de dispersión larvaria y por tanto 

se asociará a mayores niveles de flujo génico (Pascual et al., 2017). 
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No obstante, se ha comprobado que existe una estructura poblacional en varias 

especies marinas en distancias geográficas relativamente pequeñas, de incluso 

decenas de kilómetros (Hedgecock, 1994). Las causas pueden ser diversas, ya que 

además de la dispersión larvaria, la oceanografía y las barreras al flujo génico, se 

deben añadir otros procesos locales que pueden afectar a la estructura poblacional 

en una escala muy pequeña, tanto temporal como espacial, provocando una 

inestabilidad en las frecuencias alélicas y la variación de la estructura poblacional 

(Gilbert-Horvath et al., 2006). Así, la presente tesis doctoral se centra en estudiar los 

caladeros de Aristeus antennatus más importantes de la GSA6 del Mar Mediterráneo 

(Artículos 1 y 3 de Resultados), con dos réplicas temporales en cada caso, pudiendo 

así no solamente realizar un estudio de la conectividad genética geográfica a lo 

largo de la GSA6, sino también el análisis temporal, que permite detectar posibles 

cambios temporales a corto plazo en las poblaciones de gamba roja. Los resultados 

de los Artículos 1 y 3 indican que la gamba roja presenta un elevado nivel de 

conectividad genética a lo largo de la GSA6, es decir, los caladeros de la costa 

catalana y valenciana del Mar Mediterráneo. 

Un alto nivel de conectividad genética dentro del Mar Mediterráneo occidental 

se ha detectado en otros organismos marinos como el camarón Palaemon elegans 

(Reuschel et al., 2010), el cangrejo Carcinus aestuarii (Ragionieri y Schubart, 2013) y 

los erizos de mar Paracentrotus lividus y Arbacia lixula (Maltagliati et al., 2010; Pérez-

Portela et al., 2019). No obstante, de igual forma que sucede con A. antennatus 

(Fernández et al., 2011; Heras et al., 2019), en esas especies también se ha detectado 

diferenciación genética entre la cuenca occidental y oriental del Mar Mediterráneo 

(Ragionieri y Schubart, 2013; Pérez-Portela et al., 2019), o entre el Mar de Alborán y 

el resto de la cuenca occidental (Reuschel et al., 2010; Pérez-Portela et al., 2019) 

debido al frente Almería-Orán (Figura 9) (Tintoré et al., 1988). Por el contrario, en 

las especies de cangrejo Liocarcinus depurator y Macropipus tuberculatus el frente 

Almería-Orán no actúa como barrera al flujo génico, mientras que el Canal de Ibiza 

(Figura 9) sí tendría un efecto en Liocarcinus depurator (García-Merchán et al., 2012). 
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Las diferencias en la estructura poblacional de las distintas especies mencionadas 

que habitan el Mar Mediterráneo occidental pueden ser varias, entre las cuales 

destacan la distribución batimétrica de la especie, la capacidad de dispersión pasiva 

de las larvas, la duración de vida pelágica, la migración activa de los individuos con 

capacidad de desplazamiento, como pueden ser los juveniles y adultos, y la 

reproducción de la especie, donde tendría importancia tanto el periodo 

reproductivo como el tipo de reproducción (Weersing y Toonen, 2009; García-

Merchán et al., 2012). 

En A. antennatus, el alto nivel de conectividad genética obtenido a lo largo de la 

GSA6 probablemente se deba a varios factores, como el efecto de la Corriente del 

Norte (Figura 10, detallado en la Introducción General, pág. 37), junto con un largo 

periodo de vida pelágica estimado de entre tres y seis semanas (Millot, 1999; García-

Ladona, 2017; Clavel-Henry et al., 2019). De hecho, los resultados indican una 

ausencia del efecto de las barreras oceanográficas presentes en la GSA6 al flujo 

génico (detallado en el Artículo 1). Asimismo, en la zona de estudio se ha detectado 

un fenómeno oceanográfico particular conocido como cascading, el cual se 

produce cada 6-11 años y que afecta directamente a las poblaciones de gamba roja 

(Company et al., 2008). Por un lado, el cascading favorece la conectividad entre 

distintas localidades al provocar el desplazamiento de los individuos hacia 

profundidades elevadas (Company et al., 2008) pero, además, favorece el 

reclutamiento en los cañones submarinos afectados por el cascading (Fernandez-

Arcaya et al., 2017). 

Por otra parte, en algunos organismos marinos, especialmente invertebrados o 

peces con un periodo de vida pelágica, puede suceder que, a pesar de que en una 

región geográfica de gran tamaño no haya una diferenciación genética significativa, 

surja una inestabilidad genética a pequeña escala, ya sea temporal o geográfica 

(Hedgecock, 1986; Johnson y Wernham, 1999; Kusumo y Druehl, 2000, Nielsen et al., 

2004; Jackson et al., 2018; Ianucci et al., 2020). Por ese motivo, realizar un estudio 
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temporal por primera vez en la gamba roja, durante dos años consecutivos, permite 

conocer con mayor precisión su estructura poblacional en la GSA6. Así, se han 

podido observar diferencias genéticas significativas (resultados de AMOVA y 

pairwise FST) entre 2016 y 2017, tal y como se han descrito en el Artículo 1. 

Los estudios genéticos temporales en organismos marinos son escasos. En el 

cangrejo del Pacífico Cancer magister se analizaron 33 localidades, desde 

Destruction Island en el Estado de Washington hasta Half Moon Bay en el Estado de 

California, durante 2012 y 2014, y se obtuvo una diferenciación genética temporal 

que podría deberse a variaciones interanuales de las condiciones oceanográficas de 

la zona de estudio, lo que habría afectado al reclutamiento y por tanto al flujo 

génico entre las poblaciones (Jackson et al., 2018). En el cangrejo marmolado 

Pachygrapsus marmoratus se ha indicado que la diferenciación genética temporal 

detectada entre poblaciones del Mar Ligur estaría causada por variaciones en el 

auto-reclutamiento de las larvas, ya sea por patrones de circulación oceanográfica 

temporalmente inestables que favorezcan la retención de larvas de la localidad 

natal, o por el propio comportamiento de las larvas que activamente se asentarían 

en la población de nacimiento (Iannucci et al., 2020). Por otro lado, en un estudio 

temporal de dos años realizado en el rodaballo Scophthalmus maximus se 

analizaron siete muestras, desde las Islas Åland en el Mar Báltico hasta el Mar del 

Norte, y se detectó una variación genética temporal dentro de las localidades 

analizadas, justificada por características propias de la especie, como una elevada 

variabilidad en el tamaño y la fecundidad de los individuos (Nielsen et al., 2004). 

La diferenciación temporal obtenida en A. antennatus entre los años 2016 y 2017 

durante invierno y descrita en el Artículo 1 podría deberse a varias causas, como 

haber muestreado individuos provenientes de dos o más cohortes o las 

características propias de los distintos cañones de la zona de estudio, tales como la 

forma, profundidad, la distancia a la costa o los fenómenos oceanográficos locales 

(detallado en el Artículo 1). Un ejemplo sería el giro anticiclónico del área adyacente 
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al cañón de Blanes, el cual se puede considerar un evento semipermanente y que 

circula en contra del desplazamiento hacia el sur de la Corriente del Norte 

(Ahumada-Sempoal et al., 2013). Además, el efecto de la pesquería en las 

poblaciones naturales también podría originar una diferenciación genética 

temporal, ya que causa un efecto directo y perjudicial en la ladera del cañón, 

mientras que en el eje del mismo provoca un efecto beneficioso para los 

organismos que viven allí, debido a la resuspensión de sedimentos causada por la 

pesca (Román et al., 2016). 

No obstante, en el Artículo 3 se ha descrito una ausencia de diferenciación 

genética, tanto entre localidades dentro de cada año de muestreo, como una 

ausencia de diferenciación temporal entre los años 2016 y 2017. En el Artículo 1 los 

muestreos se realizaron durante invierno, momento en el cual la gamba roja forma 

agregaciones de apareamiento, compuestas tanto por machos como por hembras 

de la categoría comercial pequeña, la más abundante en esa época del año (Tudela 

et al., 2003). Consecuentemente, en el muestreo se obtuvieron y posteriormente se 

analizaron tanto machos como hembras. En cambio, en el Artículo 3, los muestreos 

fueron realizados durante el verano, en el pico reproductivo de la especie, donde 

se forman agregaciones de hembras desovadoras (detallado en la Introducción 

General, pág. 32). Así, todas las muestras estaban compuestas por hembras de la 

categoría comercial mediana, la más importante en ese periodo del año. 

La dispersión de adultos de Aristeus antennatus por sexos y los posibles patrones 

de reclutamiento a la población natal y de migración entre caladeros próximos son 

desconocidos. Por ello, el Artículo 2 de la presente tesis doctoral se centró en un 

único caladero, Palamós, como localidad modelo para el estudio de los machos de 

gamba roja. La selección del caladero de Palamós se puede resumir de la siguiente 

manera: i) por ser una de las principales zonas de pesca de gamba roja en la GSA6 

(Gorelli et al., 2016) y ii) la abundante información biológica publicada en los últimos 

años sobre la gamba roja del caladero de Palamós (Gorelli et al., 2014, 2016, 2017; 
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Planella et al., 2017, 2019; Clavel-Henry et al., 2021a). En nuestro estudio se 

integraron datos genéticos y morfométricos para estudiar el crecimiento a lo largo 

de un año y el origen geográfico de los machos que habitan en el caladero de 

Palamós. Los resultados indicaron que un elevado porcentaje de los machos 

juveniles y machos adultos de Palamós, en torno al 54% y el 75%, provenían del 

propio caladero, por lo que la ratio de retención larvaria en la localidad natal es 

elevada (Figura 17a, equivalente a la Tabla 4 del Artículo 2). Por otra parte, el 

porcentaje restante provendría de otros caladeros cercanos. Así, al disponer de 

datos genéticos de los caladeros de Roses y Blanes, ambos próximos a Palamós, se 

obtuvo que entre un 24.8% y un 46% de los individuos se asignaron a otras 

localidades, ya sea Roses, Blanes u otras fuentes (Figura 17a). Adicionalmente, 

nuestro equipo de investigación ha realizado un estudio en hembras de Palamós 

de todas las cohortes (juveniles, pequeñas, medianas, grandes y extra-grandes), y 

se han llevado a cabo test de asignación genética en hembras juveniles y adultas 

de tamaño pequeño, donde también se han incorporado hembras de Roses y 

Blanes para evaluar la procedencia de las hembras de Palamós (Abras et al., 2022). 

Los resultados indican que, de forma similar a lo observado en los machos, un 

porcentaje nada despreciable de las hembras de Palamós provienen de otros 

caladeros, incluidos Roses y Blanes, entre un 19.1% y un 35% (Figura 17b). 

Como perspectiva de futuro, sería necesario realizar la demografía genética de 

machos y hembras en los principales caladeros de la GSA6, tal y como se llevó a 

cabo para el caladero de Palamós (Artículo 2 y Abras et al., 2022), ya que es una 

información desconocida hasta la fecha. Por otro lado, sería conveniente realizar 

periódicamente un monitoreo genético del patrón de conectividad genética y de la 

estabilidad genética temporal dentro la GSA6, utilizando los doce marcadores 

microsatélite aplicados en la presente tesis doctoral. Los resultados 

correspondientes, tanto de la demografía genética como del monitoreo genético 

propuesto, proporcionarían una información valiosa a las distintas cofradías de 

pescadores y ayudarían a una mejora en la gestión de las pesquerías en esos 
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caladeros. Asimismo, teniendo en cuenta que el desarrollo de nuevas técnicas 

moleculares continúa, no se descarta la utilidad de otros potenciales marcadores 

moleculares que permitan estudios genómicos, como por ejemplo marcadores 

moleculares derivados de la NGS, para observar alguna diferenciación genética a 

muy pequeña escala dentro de la GSA6, oculta hasta el momento. 

 

Figura 17. Distribución de la asignación genética en (A) machos (Artículo 2) y (B) hembras en la 

localidad de Palamós durante el año 2016 (Abras et al., 2022). 

Recientemente, nuestros resultados han sido confirmados por varios estudios de 

simulación de dispersión de partículas mediante la aplicación de modelos 

hidrodinámicos. En primer lugar, Clavel-Henry et al. (2019) usando dos versiones del 

modelo hidrodinámico ROMS (Regional Ocean Modeling System), ROMS-Rutgers y 
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ROMS-Agrif, simularon la dispersión de huevos y larvas de A. antennatus nacidas 

de Palamós y obtuvieron una retención en la localidad natal de entre el 10% y el 

44% con ROMS-Agrif y ROMS-Rutgers, respectivamente. Además, entre un 27% y 

un 45% de las partículas liberadas en Cap de Creus (equivalente a nuestra localidad 

Roses), según ROMS-Rutgers y ROMS-Agrif respectivamente, se dispersaron hasta 

Palamós, lo que indica que un alto porcentaje de individuos de Palamós tendrían 

su origen a 52 km de distancia (Clavel-Henry et al., 2019). Además, Clavel-Henry et 

al. (2020b) realizaron una simulación climatológica de las características 

hidrodinámicas e hidrográficas del Mar Mediterráneo noroccidental mediante el 

modelo ROMS, y varias simulaciones de la deriva larvaria en prácticamente la 

totalidad de la GSA5 y la GSA6 mediante el modelo Individual-Based Model (IBM). 

Los resultados sugirieron una conectividad aún mayor que en el estudio anterior, 

donde el cañón de Palamós y los caladeros situados más al sur del Canal de Ibiza 

estarían conectados con los de la Isla de Mallorca (Clavel-Henry et al., 2020b). Sin 

embargo, utilizando ROMS junto con un modelo Lagrangiano para simular el 

transporte de larvas de A. antennatus durante los años 2006-2016, la retención en 

Palamós resultó entre un 48.3% y un 99.8%, con un promedio de 85.9% (Clavel-

Henry et al., 2021a). Los autores indicaron que la variación en la retención de 

partículas simuladas en el cañón de Palamós se debió principalmente a fenómenos 

con marcada variabilidad temporal, como la posición de las picnoclinas 1024.5 y 

1026 kg m-3, la Corriente del Norte, así como los eventos mesoescala asociados 

(Clavel-Henry et al., 2021a). Asimismo, entre el 56% y el 81.3% de las partículas 

liberadas en Roses y entre un 0.6% y el 24.8% de las liberadas en Blanes se 

dispersaron hasta Palamós (Clavel-Henry et al., 2021a), lo que confirma la dispersión 

norte-sur desde Roses a Palamós, pero también indica una dispersión sur-norte 

desde Blanes a Palamós. Por otra parte, Clavel-Henry et al. (2021b) realizaron una 

simulación inversa mediante ROMS para conocer el origen de las larvas PZ1 

capturadas durante la campaña oceanográfica del B/O García del Cid (Consejo 

Superior de Investigaciones Científicas, CSIC) realizada específicamente para la 
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búsqueda y obtención de larvas de A. antennatus. La campaña oceanográfica se 

llevó a cabo desde el 20 de julio hasta el 31 de agosto de 2016 a lo largo de toda la 

GSA6, comenzando el muestreo al sur de la GSA6 en Cartagena (Murcia) con 

derrotero hacia el norte hasta Roses (Cataluña) (Carreton et al., 2021). La simulación 

inversa indicó que entre el 76.5% y el 78% de las larvas de Palamós y entre el 55% 

y el 100% de las larvas capturadas en Blanes habrían nacido en sus respectivos 

caladeros (Clavel-Henry et al., 2021b). Además, en 15 de las 42 estaciones de 

muestreo de larvas analizadas, al menos una larva provendría de un caladero 

cercano y no del propio caladero donde se pescaron (Clavel-Henry et al., 2021b). 

Teniendo en cuenta lo descrito en el párrafo anterior, los resultados de retención 

y dispersión larvaria varían ampliamente en función del modelo de simulación o 

versiones del mismo utilizadas, así como de los parámetros hidrodinámicos, 

hidrográficos y físico-químicos aplicados en cada simulación, tales como, entre 

otros, la dirección e intensidad de las corrientes, fenómenos oceanográficos 

temporales, temperatura y densidad del agua, turbulencia de las partículas 

simuladas y el rango de profundidades de la simulación. Los resultados genéticos 

obtenidos en la presente tesis doctoral indican que, además de la elevada retención 

en Palamós, tanto en machos como en hembras (Figura 18), los caladeros de Roses 

y Blanes aportan a Palamós entre 5.1-16% y 12-15% de individuos, respectivamente. 

No obstante, a diferencia de las simulaciones de deriva de partículas realizadas por 

Clavel-Henry y colaboradores, las cuales representaban huevos y larvas de gamba 

roja, nosotros analizamos genéticamente la migración de individuos juveniles y 

adultos, que además se pueden desplazar activamente, y no solamente ser 

arrastrados o dejándose llevar por las corrientes marinas. Asimismo, cabe 

mencionar que las simulaciones no tuvieron en cuenta el movimiento activo de las 

larvas, como la migración ontogenética hacia la superficie del estadio PZI indicada 

por Carreton et al. (2021). 
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Figura 18. Origen de los individuos capturados en Palamós en verano de 2016, a partir de los 

resultados de los test de asignación genética. En Palamós, los porcentajes incluyen la asignación a 

juveniles y adultos capturados en Palamós en invierno 2016 (Figura 17). No se incluyen los 

porcentajes correspondientes a “Otras fuentes”. 

Los resultados obtenidos en el Artículo 2, así como los resultados obtenidos en 

hembras (Abras et al., 2022), indican mediante análisis genéticos el desplazamiento 

geográfico, de una localidad a otra, de individuos juveniles y adultos, tanto en 

machos como en hembras. Teniendo en cuenta las diferencias temporales 

significativas detalladas en el Artículo 1 (Tablas 3, 4 y S2 del Artículo 1) no detectadas 

en el Artículo 3 (Tablas 3, 4 y 5 del Artículo 3), se estableció la hipótesis de que la 

diferenciación temporal encontrada podría deberse a una dispersión diferencial de 

machos y de hembras de A. antennatus (detallado en el Artículo 3), lo que se conoce 

como sex-biased dispersal o dispersión diferencial por sexos, tal y como indicaron 

Cannas et al. (2012). En este caso, el sexo con mayor dispersión horizontal serían las 

hembras, mientras que los machos migrarían menos distancia, de un caladero a los 

más cercanos. 

En especies marinas, la sex-biased dispersal se ha detectado en diferentes grupos 

de organismos, tales como cetáceos, pinnípedos, tortugas marinas y 

elasmobranquios (Phillips et al., 2021), siendo relativamente habitual en este último 

grupo (Schwanck et al., 2020; Phillips et al., 2021). La dispersión diferencial por sexos 
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es un mecanismo que ayuda a minimizar la endogamia, junto con la dispersión 

larvaria en aquellas especies que poseen una fase de vida pelágica, o la migración 

de juveniles a otras poblaciones (Schwanck et al., 2020; Phillips et al., 2021). En la 

mayoría de especies, los machos migran más que las hembras, siendo estas más 

residentes (Phillips et al., 2021). No obstante, la female-biased dispersal de A. 

antennatus podría deberse a la diferente distribución de machos y hembras a lo 

largo de la columna del agua (detallado en la Introducción General, pág. 30). Las 

hembras, al encontrarse principalmente a profundidades menores a 1000 metros 

(Sardà et al., 2004a), verían facilitada su migración por corrientes intermedias, es 

decir, por las corrientes LIW y WIW, que recorren la GSA6 con sentido norte-sur 

(Millot, 1999; Pinot et al., 2002). En cambio, los machos son predominantes a 

mayores profundidades (Sardà et al., 2004a), lo que implica que la corriente que 

podría tener mayor efecto en su migración sería la WMDW, con una velocidad 

mucho menor a las corrientes de profundidad intermedia (Millot, 1999). Por tanto, 

las hembras tendrían una mayor facilidad para desplazarse a mayores distancias, 

mientras que los machos lo harían de forma más lenta, de ahí ese posible 

desplazamiento a menores distancias que indican nuestros resultados. Sin 

embargo, se debe tener en cuenta que, a pesar de que las corrientes puedan tener 

una gran influencia en la dispersión, los individuos con capacidad de movimiento 

activo pueden desplazarse contracorriente, de forma que es lógico pensar que al 

menos algunos individuos se desplazarían de forma independiente a las corrientes 

marinas, aunque la velocidad de desplazamiento probablemente sea mucho menor. 

Sería importante que estos hallazgos se tuvieran en cuenta a la hora de 

establecer nuevos planes de gestión para A. antennatus. Actualmente, los datos 

genéticos obtenidos en estudios anteriores consideran que, a lo largo de todo su 

rango de distribución global, la especie se divide en 5 stocks genéticos: i) el Mar 

Mediterráneo occidental donde se localiza la GSA6, ii) el Mar de Alborán, iii) el Mar 

Mediterráneo oriental, iv) el Océano Atlántico y v) Mozambique (Fernández et al., 

2011; Heras et al., 2019). 
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Los resultados genéticos de la presente tesis doctoral indican que la GSA6 

debería considerarse una única MU en su totalidad. Esta recomendación contrasta 

en parte con la recomendación propuesta por Clavel-Henry et al. (2020b) y Carreton 

et al. (2021), que sugieren tres zonas de gestión para la pesca de gamba roja en la 

GSA6 asociadas a eventos oceanográficos: i) la zona situada más al Norte, donde 

se incluirían los cañones submarinos de Roses, Palamós y Blanes y con influencia de 

la Corriente del Norte en la distribución larvaria de A. antennatus, ii) zona donde se 

localizaría el Golfo de Valencia y con presencia de giros oceanográficos, que 

también afectarían a la deriva larvaria y iii) la zona adyacente al Canal de Ibiza, 

donde los giros situados al norte del canal tendrían cierta importancia en la 

dispersión larvaria a los dos lados del canal. Así, dependiendo de la presencia o no 

de giros de mesoescala en corrientes oceanográficas en la tercera región y de otros 

parámetros temporales, el intercambio de individuos a los dos lados del Canal de 

Ibiza podría ser bidireccional, unidireccional o variar en número (Clavel-Henry et al., 

2020b). No obstante, cabe mencionar que no se capturó ninguna larva en los 

primeros lances realizados en la campaña oceanográfica diseñada para la obtención 

de larvas de gamba roja y descrita previamente (Carreton et al., 2021). De hecho, de 

un total de 23 lances realizados al sur del Canal de Ibiza, únicamente se obtuvieron 

larvas en tres de ellos y en poca cantidad, siendo además los tres lances muy 

próximos al canal (Carreton et al., 2021). Teniendo en cuenta que hay varios 

caladeros de gamba roja situados al sur del Canal de Ibiza, como por ejemplo Santa 

Pola, donde la pesca de gamba roja es notable, no hay duda de que en esa zona 

debe haber abundancia de larvas, y hace pensar por qué no se obtuvieron larvas 

durante la campaña diseñada para tal fin. Una explicación plausible es que, al iniciar 

la campaña el día 20 de julio en el extremo sur de la GSA6, en ese momento aún 

no había una cantidad suficiente de larvas en la zona como para haberlas capturado 

con facilidad, ya que julio y agosto es el pico de puesta en la zona del Golfo de Vera 

(Murcia), el Golfo de Alicante y el Canal de Ibiza (García-Rodríguez, 2003). Durante 

la campaña oceanográfica se utilizaron dos redes, la neuston sledge entre 0.5-1 
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metros de profundidad en 101 estaciones a lo largo de la GSA6, y la MOCNESS 

(Multiple Opening and Closing Net with Environmental Sensor System) para capturar 

larvas a distintos rangos de profundidad (mediante la apertura y cierre de las redes 

que la componen) con un máximo de 1200 metros de profundidad, solo en siete 

estaciones en la zona de Palamós, Blanes y Roses. El 95% de las larvas obtenidas en 

la campaña, tanto con la neuston sledge como con la MOCNESS, corresponden al 

estadio PZI (Carreton et al., 2021). La mayor densidad larvaria obtenida con la 

MOCNESS fue entre los 25 y los 50 metros de profundidad y no en el primer metro 

de profundidad, donde se realizó el muestreo con la neuston sledge, lo que podría 

ser la causa de haber encontrado larvas únicamente en el 55.45% de las estaciones 

muestreadas con esa red (Carreton et al., 2021). Por otro lado, de haber iniciado la 

campaña oceanográfica días más tarde, cuando el periodo reproductivo estuviera 

más avanzado, habría habido una mayor abundancia de larvas, pudiendo haberlas 

obtenido desde los primeros lances realizados al sur del Canal de Ibiza y también 

se podría haber obtenido un mayor número de ejemplares de los estadios 

posteriores a la PZI y así completar la descripción de los estadios larvarios de la 

especie. Sería fundamental que esta información se tuviera en cuenta en futuras 

búsquedas de larvas de gamba roja, especialmente en la zona situada al sur del 

Canal de Ibiza y en otras zonas del Mar Mediterráneo donde abunda la gamba roja. 

En cualquier caso, como la dispersión activa de individuos juveniles y adultos 

también favorece la conectividad genética, a pesar de que a través del Canal de 

Ibiza no se detectara un gran número de larvas, la migración podría ser suficiente 

para haber causado ese gran nivel de conectividad genética obtenida en los 

Artículos 1 y 3. Carreton et al. (2021) consideran que dividir la GSA6 en tres zonas 

de gestión pesquera facilitaría la monitorización de la pesquería por estar 

fraccionada en áreas más pequeñas. Somos conscientes de la dificultad de gestionar 

un recurso pesquero conjuntamente con otras cofradías o incluso entre varias 

provincias de diferentes comunidades autónomas, como es el caso de la GSA6. No 

obstante, desarrollar un plan de gestión específico para la gamba roja que incluyera 
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toda la región sería beneficioso a medio y largo plazo, ya que respetaría la 

estructura poblacional de la especie. Asimismo, debido a la inestabilidad temporal 

obtenida en el Artículo 1, sería de gran importancia realizar una monitorización 

genética local de forma periódica en cada caladero que permitiera evaluar la 

variabilidad genética del recurso pesquero. Así se podría conocer la extensión de la 

inestabilidad genética temporal detectada durante el invierno, época del año en la 

cual los machos son abundantes en las profundidades de pesca, ya que se forman 

las agregaciones de apareamiento (detallado en la Introducción General, pág. 32). 

Por otra parte, es necesario puntualizar que, así como nuestros resultados 

indican que toda la GSA6 se debería considerar como una única unidad de gestión, 

los límites de esa MU se desconocen. Cabe recordar que las Sub-Áreas geográficas 

de la FAO (Figura 14) se delimitan más por motivos políticos o administrativos que 

por motivos biológicos y que no se asocian necesariamente con las potenciales 

barreras geográficas u oceanográficas presentes en el Mar Mediterráneo. Por tanto, 

la unidad de gestión de la GSA6 podría tener que ampliarse hacia otras GSAs 

limítrofes, como son la GSA5 o la GSA7 (Figura 14) donde existen poblaciones de 

gamba roja (Campillo, 1994; Carbonell et al., 1999). 

En relación a acciones de gestión que se están realizando en el caladero de 

Palamós, recientemente el MSC ha destacado muy positivamente las iniciativas que 

ha llevado a cabo la Cofradía de Palamós para intentar solventar las deficiencias 

detectadas en la preevaluación de la pesquería de gamba roja (Castaño, 2016; 

Agujetas, 2021). En primer lugar, se ha indicado positivamente la actualización del 

Plan de gestión en 2018 (BOE, 2018), donde se aplicaron medidas más restrictivas 

en la pesca de la gamba roja (indicadas en la Tabla 3), así como la identificación de 

las embarcaciones autorizadas y de cada lance de pesca realizado (Agujetas, 2021). 

También se destaca de forma positiva la implementación de puertas semipelágicas 

para el arrastre, las cuales la Cofradía de Palamós se comprometió a aplicar en 2017 

(Castaño, 2016), y que reducen el impacto perjudicial de la pesca de arrastre sobre 
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el lecho marino. Otra de las mejoras alcanzadas es el aumento del tamaño de la 

malla del copo de 45 mm a 50 mm (Agujetas, 2021). Asimismo, otros aspectos 

positivos destacados han sido por un lado el seguimiento científico realizado por 

investigadores del Instituto de Ciencias del Mar de Barcelona (CSIC) de las 

modificaciones aplicadas y, por otro, el desarrollo del proyecto TipoArt (Agujetas, 

2021). El proyecto TipoArt (Tipologías de artes de pesca como medida de gestión) 

fue coordinado y liderado por la Cofradía de Pescadores de Palamós, y en el cual 

participaron científicos del Instituto de Ciencias del Mar de Barcelona (CSIC), del 

Centro Oceanográfico de las Islas Baleares y del Instituto Español de Oceanografía. 

Su objetivo principal fue el desarrollo de un prototipo de arte de pesca más 

sostenible para la flota de arrastre de gamba roja que minimice el efecto dañino de 

la pesca de arrastre en el talud, incremente la selectividad y mejore la eficiencia 

energética de la pesca, así como la potencial transferencia de la tecnología a otras 

cofradías (TipoArt, 2018). 

Desarrollar un plan de gestión de la pesca de gamba roja en toda la GSA6 

necesitaría la coordinación entre las diferentes instituciones encargadas de 

gestionar los recursos pesqueros dentro de la misma, como la Direcció General de 

Política Marítima i Pesca Sostenible de Cataluña, la Conselleria de Agricultura, 

Desarrollo Rural, Emergencia Climática y Transición Ecológica de la Generalitat 

Valenciana y la Consejería de Agua, Agricultura, Ganadería, Pesca, Medio Ambiente 

y Emergencias de la Región de Murcia. Incluir la información genética en los futuros 

planes de gestión, tal y como se ha argumentado a lo largo de la presente memoria, 

podría garantizar la conservación a medio y largo plazo de la pesca de gamba roja, 

y por tanto cumpliría con las actuales directrices europeas del Parlamento Europeo 

y del Consejo de la Unión Europea (Consejo de la Unión Europea, 2019). 
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CONCLUSIONES 

En el presente trabajo se ha utilizado el análisis genético mediante marcadores 

microsatélite para describir la estructura poblacional de la gamba roja, Aristeus 

antennatus, en la GSA6, desde el Golfo de León hasta Cabo de Palos. De los 

resultados obtenidos se pueden extraer las siguientes conclusiones: 

1. La gamba roja presenta una diversidad genética de moderada a alta en todas las 

muestras analizadas, lo que indica una explotación sostenible, al menos desde el 

punto de vista genético. 

2. No se ha identificado ninguna barrera geográfica ni oceanográfica al flujo génico 

entre las muestras analizadas de A. antennatus a lo largo de toda la GSA6. El Canal 

de Ibiza no tiene un efecto significativo en la estructura poblacional de la gamba 

roja. 



Conclusiones 

128 
 

3. La gamba roja presenta durante el período de apareamiento (invierno) un 

elevado nivel de conectividad genética a lo largo de la GSA6. La conectividad 

genética de la gamba roja entre las muestras de invierno 2016 y 2017 ha mostrado 

una inestabilidad temporal significativa debida principalmente a la muestra de 

Blanes y se relacionaría con un fenómeno oceanográfico temporal local. 

4. En nuestro estudio se ha determinado por primera vez, mediante genotipos 

multilocus, el reclutamiento y el origen geográfico de los machos juveniles y adultos 

de gamba roja en el caladero de Palamós. Los resultados genéticos indican que 

entre el 54% y el 75% de los machos se originan en el propio caladero de Palamós, 

pero una fracción de ellos provendría de otros caladeros. 

5. Los resultados genéticos indican un aporte considerable de individuos machos 

en el caladero de Palamós desde los caladeros cercanos de Roses y Blanes, con una 

media de 8.4% y 20.9% respectivamente, lo que sugiere que los machos juveniles y 

adultos realizan tanto desplazamientos norte-sur como sur-norte con dirección a 

Palamós. 

6. Las hembras desovadoras de gamba roja presentan un elevado nivel de 

conectividad genética durante el periodo de puesta (verano) a lo largo de la GSA6. 

La conectividad genética entre las muestras de verano 2016 y 2017 es estable 

temporalmente, lo que podría deberse a una dispersión diferencial por sexos, 

donde las hembras migrarían a una mayor distancia que los machos, que lo harían 

a los caladeros más cercanos. 

7. La ausencia de diferenciación genética entre las poblaciones de gamba roja a lo 

largo de la GSA6 respalda considerarla como una única unidad de gestión. La 

gestión de las pesquerías de gamba roja en una única unidad sería compleja, ya 

que implicaría la coordinación entre las diversas administraciones responsables. No 

obstante, los resultados genéticos obtenidos en la presente tesis doctoral, tanto a 

nivel de GSA6 como local en el caladero de Palamós, deberían incorporarse en 

cualquier acción de mejora de la gestión de la pesca de gamba roja.
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