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1. Reproduccion

Los primeros estudios del comportamiento reproductivo de los peces
desde la perspectiva de la dindmica de poblaciones y su relacidon con el
medio ambiente se remontan a principios del siglo pasado.

Es de amplio reconocimiento que los primeros estadios vitales (huevos,
larvas y etapas tempranas de juveniles) son criticos para las fluctuaciones
en la abundancia de las poblaciones de peces explotadas. En los ultimos
afos se ha extendido una nueva visidon acerca de la importancia maternal
(fecundidad, calidad de los huevos/larvas, estados de condicién,
bioenergética,...) en los procesos de reclutamiento, comprobandose que
tiene una importante influencia en las fluctuaciones del reclutamiento. El
estudio de la ecologia de la reproduccion, entendida desde éste enfoque, es
pues de vital importancia para entender la dindmica de las poblaciones. Por
eso abordaremos el presente curso desde esta perspectiva:

El estudio de los mecanismos reproductivos (estrategias reproductivas,
bioenergética, relacion parental-progenie...) y su incidencia en el

reclutamiento y en las fluctuaciones observadas en el mismo.

1.1. Estrategias reproductivas

Mientras el pez es inmaduro toda la energia adquirida se reparte entre
el crecimiento y la supervivencia. Al madurar gran parte de esta energia
debe ser dedicada a los diversos procesos reproductivos. El éxito
reproductivo dependera enormemente de donde y cuando se reproduce y de
como los recursos energéticos se dedican para la reproduccion. El como,
cuando y donde se reproduce con relacion a los efectos de los factores
medioambientales es el objetivo basico del estudio de la ecologia de la
reproduccion. ¢Cudnto debe invertir un organismo en cada acto de
reproduccion? Se distingue claramente entre el factor inmediato (mecanismo
fisioldgico) y los factores ultimos (circunstancias de la historia bioldgica y del
ambiente) que determinan el reparto de los recursos entre los tejidos y

actividades reproductoras y las no reproductoras.



Cada individuo tiene un conjunto de rasgos reproductivos los cuales
estan determinados por su genotipo y de aqui por la historia evolutiva del
conjunto de genes de los cuales el individuo es miembro. La combinacion de
los rasgos reproductivos de los individuos pertenecientes al mismo conjunto
genético puede ser considerada como la estrategia reproductiva de esos
individuos. Algunos rasgos pueden ser plasticos, mostrando variacién, pero
otros pueden ser inflexibles, mostrando poca variaciéon. El medio ambiente
que un individuo experimenta determinara la expresion del rasgo.

Los peces muestran una gran profusion de modelos reproductivos. La
mayoria de las especies tienen sexos separados, pero hay especies que son
hermafroditas secuenciales y unas pocas que son hermafroditas sincrénicos.
La mayoria de las especies son oviparas, pero algunas, y de no escasa
importancia, son viviparas. Algunas especies son semélparas, aunque la

mayoria son iterdparas. Estos modelos se resumen en la tabla siguiente.

5. Caracteristicas sexuales

1. Veces que se reproducen
a. Semélparo.- Se reproduce una
vez en la vida.
b. Iteréparo.- Se reproduce mas
de una vez.
2. Respecto al género
a. Gonocoristico.- sexos
separados.
b. Hermafrodita
i. Simultaneo
ii. Protandrico
iii. Protoginico
c. Partenogenético
i. Hibridogenético
ii. Ginogenético
3. Modo de fertilizacion
a. Externa
b. Interna
c. Bucal
4. Cépula
a. Promiscuidad
b. Poligamia
i. Poliginia
ii. Poliandria
c. Monogamia

secundarias
a. Monomorfismo
b. Dimorfismo sexual
i. Dimorfismo permanente
ii. Dimorfismo temporal
c. Polimorfismo.- Mas de wuna
forma distinguible en uno o en
los dos sexos.
6. Lugar de freza
a. No definido
b. Definido
7. Cuidado parental
a. Sin cuidado. Oviparidad sin
cuidado posterior a la freza
b. Cuidado del macho
c. Cuidado de la hembra
i. Oviparidad con cuidado
posterior a la freza
ii. Viviparismo
1) Facultativo
2) Obligado
a) Lecitotrofico.
Antiguo
ovoviviparismo.
b) Matrotrofico.
Antiguo viviparismo.
d. Cuidado biparental




Uno de los aspectos mas importantes en esta clasificacién es la que hace
referencia la cuidado materno, con la distincién de dos tipos: el oviparismo y
el viviparismo. Las especies oviparas son aquellas que ponen huevos, y
esros son fecundados externamente por el macho. En las especies viviparas
los huevos son fecundados internamente y el embridon es retenido en el
sistema reproductor materno por un periodo de tiempo determinado. En
algunas especies, tipicamente oviparas, se puede producir ocasionalmente
una fertilizacion interna, es un tipo de viviparismo facultativo. Pero lo normal
es que el viviparismo sea obligado, es decir la fertilizacion interna es un
requisito imprescindible para el éxito reproductivo. En este caso, se puede
distinguir, a su vez, dos modos reproductivos: el viviparismo lecitotrofico,
donde el embrién se desarrolla mayoritariamente a expensas del vitelo
acumulado por la hembra en el huevo; y el viviparismo matrotrofico, donde

hay un aporte continuo de nutrientes de la madre al embrioén.

1.2. Perspectiva temporal de la reproduccion

Para maximizar el éxito reproductivo, un individuo debe repartir sus
recursos energéticos adecuadamente y ademads, debe procurar que su
descendencia nazca en las condiciones medioambientales adecuadas. Por
tanto la estacionalidad con que se produce la puesta es de vital importancia

para el futuro desarrollo y supervivencia de la descendencia.

1.2.1. Formacioén y desarrollo de las génadas

El aparato reproductor de los peces, a diferencia del resto de
vertebrados, es extremadamente variable, reflejo del amplio rango de
modalidades reproductivas que presentan, incluyendo el viviparismo. En
este capitulo revisaremos solo el caso de las hembras. Inicialmente el ovario
se forma como un tubo hueco que se comunica con el oviducto, cuya pared

interna se pliega posteriormente adquiriendo una gran superficie.

La estructura del ovario, desde el peritoneo hacia la cavidad corporal es

como sigue:



e Epitelio germinal, en continuo del peritoneo, a pesar de su hombre no
contine células germinales que se han trasladado hacia el interior
(cortex). Sin embargo si sufre divisidon celular para poder expandirse
al madurar el ovario en cada estacidn reproductiva.

e Por dentro se sitla la Tunica albuginea, una capa de tejido conjuntivo.

e A continuacion se encuentra el Cortex que contine a las oogonias,
ovocitos y foliculos. Estos componentes corticales se encuentran
embebidos en el estroma, que es tejido conectivo, vascular y neural.

e Por ultimo se encuentra la medula, apenas distinguible (en cambio es

la parte que se diferencia en machos).

En los teledsteos existe una cavidad interna, el lumen, permanente o no,
formada durante el desarrollo ovarico por una invaginacién que atrapa una
porcion de celoma, esta cavidad estd, por tanto rodeada de epitelio
germinal. Al lumen se liberan los ovocitos tras ser ovulados. Las células
primordiales (oogonias) que dan origen a los ovocitos se encuentran en la
pared interna. El ovario consiste pués, basicamente, en: las oogonias, los
ovocitos, las células foliculares que los rodean, el tejido conjuntivo que los

sostiene, el tejido vascular y nervioso y los epitelios.

En algunas especies ambos ovarios se fusionan al principio del desarrollo en
un organo unico. La mayoria de los peces son reproductores ciclicos y el
ovario cambia extraordinariamente de aspecto en las distintas fases del ciclo
reproductivo.

Los aspectos morfoldgicos del desarrollo de los ovocitos, incluyendo el
desarrollo asociado de las células foliculares son esencialmente los mismos
en las especies oviparas que en las viviparas lecitotréficas, pero varia
considerablemente en las especies que presentan viviparismo matrotrofico.
En las especies viviparas los ovocitos maduros se fertilizan internamente y
las larvas se retienen en el interior de la hembra durante un tiempo muy
variable hasta que completan su desarrollo. En las especies viviparas
matrotroéficas, la larva en desarrollo depende en gran medida del aporte
materno continuo de nutrientes. Por tanto en estas especies el ovario tiene
no solo una funcibn gametogenética y endocrina, sino también de

transferencia de nutrientes.



Oogenesis
Los ovocitos de los peces se desarrollan a partir del epitelio del lGmen del
ovario. Existe la duda de si en los peces los ovocitos se desarrollan a partir
de un stock de precursores ya presentes en el ovario desde la pubertad,
como ocurre en mamiferos, o si la

oogenesis (entendida como la

Epitelio

uperticial producciéon de nuevos ovocitos) puede

Zona radiada

_— ocurrir en el ovario adulto. Barr (1963)
;ilc]:iLn:I

concluyé que en la mayoria de los

Gramloss peces la oogenesis parece ser un

Ooplasma

proceso ciclico, con un maximo que
ocurre poco después de la puesta. Pero
a esto se han citado ya unas cuantas
Ovocito excepciones donde la oogenesis de
novo no existe en adultos.

La terminologia usada para definir el desarrollo del ovocito y sus
partes en la bibliografia es confusa. Aqui nos referiremos a ovocito, como al
conjunto del nucleo y ooplasma rodeado del oolema (o envuelta vitelina) y
zona radiada; estas dos capas son el origen del corion. Foliculo se refiere al
ovocito y los tejidos que lo envuelven (granulosa, teca y epitelio superficial
en un foliculo maduro), que denominaremos pared folicular.

El desarrollo de los ovocitos comprende los siguientes estados: crecimiento
primario, alveolos corticales, vitelogénesis y maduracion. La ovulacién la
consideraremos como un proceso, mas que un estado, que se produce al

final de la maduracion.

Crecimiento primario
Es la fase inicial, desde la formacion del ovocito a partir de las vesiculas
germinales. Aunque en esta fase el oocito crece considerablemente el

tamafio es muy pequefio en comparacion con el ovario.

Comprende las siguientes fases:
Nucleolo-cromatina: cada ovocito se rodea inicialmente de una células

prefoliculares de forma escamosas y se agrupan de forma anidada. Los



ovocitos tienen un nucleo muy grande, rodeado de una delgada capa de
citoplasma. El nucleo contiene un nucleolo Unico, también muy grande.
Estado perinucleolar: A medida que el ovocito crece, el nucleo (vesicula
germinal) también aumenta de tamafio y aparecen multiples nucleolos,
generalmente en la periferia. El citoplasma se tifie uniformemente, aunque
en su estado mas avanzado pueden observarse vacuolas en el citoplasma. Al
final de este estado, en la superficie del ovocito se extienden numerosos
microvilli al mismo tiempo que los materiales precursores del corion se
empiezan a acumular en manchas.

Ovocitos en este estado estan presentes en los ovarios de todas las
hembras, y constituyen su totalidad en las hembras juveniles. Los ovocitos

pueden permanecer durante afios en este estado en el ovario.

Ovacito de Hippoglossoides platessoides en alveolos Ovaocito de S. mentella en alveolos corticales
corticales
ac.- alveolos corticales; Cr.- Cromatina; Er.- Eritrocito; ev/mv.- Envuelta vitelina; f.- foliculo; Gr.- Granulosa; N.-
nucleo; N-Cr.- Estoado de nucleolo-Cromatina; nc/Nu.- Nucleolos; op.- Estado perinuclear; Te.- Teca

Alvéolos corticales
Este estado se caracteriza por la aparicion de vesiculas o alveolos en el
citoplasma. Con la preparacion convencional de H&E estas estructuras se
observan como esferas huecas, pero se pueden tefiir con otros colorantes
(azul Alcian, azul de toluidina, PAS, tetréoxido de osmio). Las vesiculas
aumentan de tamafio y niumero hasta formar varias filas en la periferia del
citoplasma, dando origen a los alveolos corticales. Estas vesiculas liberan su
contenido en el espacio perivitelino dentro de las membranas del huevo
durante la fertilizacion. No constituyen vitelo en sentido estricto, ya que su
funcion no sera la de alimentar al embrién vy por tanto el término

equivalente de ‘vesiculas de vitelo’ que aparece a veces en la bibliografia es



confuso e incorrecto, debiendo ser reemplazado por el término ‘alveolos
corticales’. La aparicion de estas estructuras significa que ese ovocito ha
comenzado el proceso de maduracién y el pez ha entrado en la fase adulta.

El corion (zona radiata, membrana vitelina, zona pellcida) aparece
normalmente en este estado y algunos autores utilizan la presencia de
ambas estructuras (alveolos corticales y cérion) para definir este estado. Sin
embargo el momento en el que el corion aparece varia segln las especies.

La aparicién de estas estructuras significa que ese ovocito ha comenzado el
proceso de maduracion y por tanto, en condiciones normales, continuara el

desarrollo dentro de ese ciclo reproductivo.

Vitelogénesis

Se caracteriza por la aparicién de esferas o glébulos llenos de vitelo.
Al principio los granulos son de pequefio tamafio y se hacen mayores al
avanzar este estado. Las esferas de vitelo pueden mantener su integridad a
lo largo de toda la fase de crecimiento del ovocito, fusionandose al final
formando una masa fluida continua, que le da a los ovocitos su tipico
aspecto transparente. Lo normal es que esto no ocurra hasta el final de la
fase de crecimiento del ovocito. Aunque en la mayoria de los teledsteos
estudiados los alvéolos corticales aparecen antes de la fase de acumulacién
de vitelo, existen excepciones (ej. Dicentrarchus labrax), en que se forman
después.
A menudo este estado se subdivide por conveniencia en fases sucesivas
vitelogenésis primaria, secundaria y terciaria, aunque esta terminologia no

es muy consistente.

Ovaocito al comienzo de la vitelogénesis Ovaocito al final de la vitelogénesis
ac.- alveolos corticales; N.- nucleo; nc.- Nucleolos; f.- foliculo; ev.- Envuelta vitelina; v.- granulo de vitelo; vs.-
vaso sanguineo



Tubo sanguineo

A medida que se desarrolla, las células de la
pared folicular se multiplican y se estratifican,
distinguiendose una capa continua (la
granulosa) y las distintas capas exteriores de la  Granulosa
cubierta del foliculo (la teca). Por tanto los Vesicula germinal

ovocitos vitelogénicos estan rodeados de dos Dy T
capas de células principales: una exterior (la VX Mestorans basal
teca) y otra interior (la granulosa), que estan

separadas por una membrana basal. La teca contiene fibroblastos, fibras de
colageno, capilares y en algunas especies, células especializadas secretoras

de esteroides.

Maduracion

Cuando el ovocito ha completado su desarrollo, la estimulacidon
hormonal desencadena la maduracidon del ovocito, tras la cual este sera
liberado en el lumen del ovario. El inicio de este estado esta marcado por la
migracién del nucleo hacia la periferia del citoplasma y la fusién de su
membrana. Se produce entonces la primera divisién meidtica, por la cual
una de las células haploides se quedaria con la practica totalidad del
material citoplasmatico, mientras que la otra, denominado primer cuerpo
polar, degenerara. Las fotografias de esta estructura son raras en la
bibliografia sobre peces. La liberacion del segundo cuerpo polar, tras la

segunda divisién meidtica, ocurre tras la ovulacién.

Ovocitos en el inicio de la maduracion Ovaocitos al final de la maduracion
ac.- alveolos corticales; N.- nucleo; f.- foliculo; ev.- Envuelta vitelina; ov.- ovocito en vitelogénesis; om.-
ovocito en maduracion; oh.- Ovocito hidratado; fpa.- foliculo postovulatorio
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En algunas especies durante el proceso de maduracién la coalescencia de los
glébulos de vitelo ocurre simultdneamente a la migracion de nucleo. En
muchas especies de teledsteos al final de la maduracion se produce el
fendomeno conocido como hidratacidon, que consiste en la incorporacion
rapida de agua, produciendo un nuevo incremento en el tamafo del ovocito.
Este proceso es muy marcado en las especies de peces marinos que
producen huevos flotantes. Sirve por un lado para facilitar la expulsion de
los ovocitos por el aumento de la presién interna del ovario, y por otro lado
para favorecer la flotabilidad de los huevos en el agua de mar. El inicio de la
hidratacion es indicativo de la puesta inminente en un plazo de horas
(Fulton, 1898).

Al final de la maduracién se produce la ovulacidn, ésta ocurre con la ruptura
del foliculo que contenia el ovocito, que es liberado asi en el lUmen del
ovario. Los foliculos postovulatorios que resultan de este proceso se
identifican facilmente cuando son recientes, pero degeneran mas o menos
rapidamente dependiendo de la temperatura (del orden de horas a 20 °C al
orden de meses a 0°C). Los foliculos postovulatorios antiguos no se
distinguen facilmente de los ovocitos en atresia (degeneracién).

Hay que sefalar que la ovulacion y la puestas son dos procesos totalmente
separados, controlados por distintos mecanismos. Es por este motivo que en
ausencia de observaciones directas es muy dificil conocer exactamente el
nimero de huevos realmente puestos (fecundidad real) y generalmente solo
podemos llegar a conocer el nimero de huevos que van a ser ovulados

(fecundidad potencial).

Foliculo postovulatorio Ovaocito atrésico
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Atresia

La atresia folicular, o simplemente atresia, €S un proceso
degenerativo por el cual ovocitos en varios estados de desarrollo son
reabsorbidos en el ovario. Hacia el final de la puesta, la atresia es muy
comun y es necesario aprender a distinguir entre este tipo de ovocitos y los
normales. La atresia se produce sobre los ovocitos que tras la puesta no han
ovulado, pero puede afectar a los que estan en desarrollo, incluso al inicio
de la vitelogénesis. La atresia folicular ocurre de forma similar en todas las
especies de peces. Las células de la granulosa invaden el citoplasma del
ovocito y digieren el vitelo. Estas células fagociticas de la granulosa
finalmente degeneran.
El mecanismo de atresia es muy importante en diversas especies para
regular el nimero de huevos que van a ser liberados. Por este fendmeno se
reduce el nuimero de huevos (fecundidad) y se recupera la energia

acumulada en el ovocito.

Embriogénesis

Nos referiremos aqui, y de forma muy breve, solo al proceso del desarrollo
embrionario intralumenal, es decir, dentro del ovaio (especies viviparas). La
duracién de la embriogénesis intralumenal es muy variable entre especies,
desde aquellas en las que los embriones permanecen por poco tiempo en el
ovario y salen al exterior en un estado temprano de desarrollo (como
Helicolenus dactylopterus), hasta especies en las que el embrién se
desarrolla notablemente, mas alla de la fase larvaria, naciendo un individuo
juvenil (tipico de viviparos matrotréficos, con desarrollo de placenta como
diversos elasmobranquios).

En las especies de Sebastes el viviparismo es lecitotréfico, el papel de la
madre tras la fertilizacion se limita al intercambio gaseosos y eliminacion de
la excreccion. El embrion se desarrolla completamente antes de nacer,
consumiendo practicamente todo el vitelo. La eclosion se produce poco
antes o poco después del parto. Las larvas que no llegan a nacer comienzan

un proceso de degeneracion y reabsorcién por parte del ovario.
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Desarrollo embrionario en S. mentella

Larva en el comienzo del estado de cuerpo Larva al final del estado de cuerpo embridnico,
embrionario y foliculo postovulatorio donde ya se distingue el cerebro y los ojos.

X

Larva al comienzo del estado X donde ya se identifica Larva préxima a la puesta. Tubo digestivo
la pigmentacion retinal y el tubo digestivo, pero ain totalmente formado, boca abierta. Carece de vitelo.
conserva vitelo.

1.2.2. Métodos para determinar el grado de desarrollo gonadal

Clasificacion macroscoépica
Se efectla asignando a los individuos caracteristicas que se pueden
diferenciar a simple vista. Muchos de los esquemas de clasificacion
existentes se disefiaron para especies concretas, pero hay que decir que
existe muy poca variacién en el modelo de desarrollo gonadal en teledsteos
y no se justifica la proliferacién de esquemas de maduracién por especies.
La mayor parte de ellas pueden ser clasificadas segin una escala simple de
cinco puntos, tales como: inmaduro (juvenil), maduracién inicial,
maduracion final, puesta y postpuesta. En especies viviparas la escala es
mas compleja, incluyendo la siguientes estados: inmaduro (juvenil),

maduracion inicial, maduro-fertilizado, extrusién larvaria, postpuesta vy
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recuperacion. Las especies viviparas suelen ademas desarrollar
mixopterigios (6rganos copuladoras), que permiten la identificacién externa
del sexo y en algunos casos de los estados de madurez en machos. En
viviparos matrotréficos la complejidad de la escala es aun mayor: en
machos es parecida a la de los teledsteos, pero en hembras hay que
distinguir entre los estados de madurez del ovario (juvenil, maduracién y
maduro) y los del Utero (desarrollo, diferenciacion, gestante y postnatal).

El método macroscopico es el mas sencillo, barato y rapido, pero puede ser
subjetivo y su precisién siempre es incierta. La maduracidon es un proceso
continuo y su divisién en estados discretos de desarrollo es dificil, sobre todo

en los estados de transicion.

Clasificacion microscopica

Se basa en el andlisis de cortes histolégicos de goénadas
(generalmente ovarios). Produce informacién muy precisa del estado de
desarrollo de los ovocitos, aunque la interpretaciéon es a menudo confusa
debido a las diferencias terminoldgicas entre los autores. En este tipo de
analisis la estandarizacion terminoldgica es un aspecto fundamental y uno
de los principales problemas.

Dada la naturaleza progresiva del desarrollo de los ovocitos, es
esperable que el cambio del aspecto de los mismos sea gradual dentro de
cada ovario y por tanto hay que determinar un criterio a adoptar para hacer
una clasificacién en estados. Sin embargo la secuencia es la misma en todas
las especies. En la mayoria de los casos los ovarios se clasifican por el
estado de desarrollo mas avanzado presente, independientemente de su
frecuencia. Otros autores basan la clasificacion en los nimeros relativos de
cada uno de los tipos de ovocitos. La primera opciéon es mucho mas simple
y en nuestra opinion mas correcta: la aparicion de un tipo de ovocitos en el
ovario indica inequivocamente que ha entrado en un estado particular del
desarrollo. Pero teniendo en cuenta que en casi todas las especies se
desconoce la duracién de cada estado, la asignacion basada en las
frecuencias de aparicidon de los tipos de ovocitos tiene una componente de

subjetividad evidente.
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IGS

Indices corporales
Se han introducido buscando un criterio simple y objetivo de cuantificar el
desarrollo gonadal. Son indices que relacionan el tamano gonadal con el

somatico.

e El indice gonadosomatico o gonadal (GSI).

Es el mas comun, también llamado coeficiente de madurez. Es el peso de la
génada expresado como porcentaje del peso corporal eviscerado o
eviscerado y sin ovario. En la mayoria de especies con puesta estacional
este indice cambia muy notoriamente en las sucesivas etapas del desarrollo
gonadal. En cambio en peces sin estacionalidad en la puesta este indice
apenas varia a nivel poblacional. Los indices gonadales pueden ser una
herramienta Uutil para la identificacion del momento de la puesta, pero no
suele permitir la clasificacion en estados de madurez, por lo que tienen que

usarse junto con otros

métodos de diagndstico.
—@— Espadin
--e— Sardina

Es un método con una larga
historia, sin embargo es
necesario evaluar su
idoneidad para el caso
concreto de cada especie (De
Vlaming et al. 1982),

Agos. Sep. Oct. Nov. Dic. Ene. Feb. Mar. Abr. May. Jun. Jul. Comprobando previamente lo

siguiente:

e La regresion entre el peso gonadal y el peso/talla del pez debe tener
interseccion cero.

e La correlacion entre peso del ovario y peso del pez debe ser
significativa.

e El coeficiente de variacidn del peso gonadal debe ser constante en
todas las tallas del rango.

e La regresion entre el peso gonadal y el peso corporal/talla no debe ser

significativamente diferente en los distintos estados de desarrollo.
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Estas limitaciones son inherentes al uso de proporciones de cualquier
tipo. Se trata de que cuando se analiza el GSI en una especie se debe
conocer si los peces van a mantener la misma proporcién peso corporal-peso
gonadal sea cual sea su talla, edad, area o época. Si esto no se cumple, el
GSI no es valido para la clasificacion en estados de desarrollo y solo sirve

para delimitar la época de puesta.

e El indice hepatico (HSI).

Es el peso del higado en proporciéon al peso corporal, expresado en
porcentaje. Permite cuantificar los cambios ciclicos en el peso del higado,
gque son debidos fundamentalmente a la acumulacion de lipidos y a la
sintesis de vitelogenina, precursora del vitelo almacenado en los ovocitos
durante la vitelogénesis. Se utiliza con frecuencia como indicador del nivel
de reservas del organismo y presenta una tendencia contraria a la del GSI,
por eso aunque la interpretaciéon de los cambios ciclicos en el peso del
higado es mas compleja, sirve como indice indirecto del estado de madurex
sexual, aproximadamente. Obviamente, este indice es util s6lo en aquellas
especies en las que el higado juega un papel importante en la acumulacién

de reservas alimenticias.

Tamano de los ovocitos

Consiste en medir el didametro de un cierto 800
numero de ovocitos de cada ovario (en oo }
cortes histoldgicos o en una submuestra de %

ovario, a la lupa) y clasificarlos de acuerdo

Diametro (1)

con la posicion de la moda de mayor
tamano de la distribucion de frecuencias. ¢

Se requiere la medicion de un gran

nimero de ovocitos de cada ovario para ‘ ‘ ‘ ‘ ‘

| 1l n v \%
ner significaciéon en | resul . o  Estado )
tener sig cacion € os resultados. Se Distribucién de didmetros de ovocitos en los
suele tomar como didmetro de cada estados |-V para las tres especies de Sebastes
ovocito la media entre el mayor y el menor de cada célula, aunque hay

autores que toman el diametro mayor.
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Existe otra técnica cuantitativa que consiste en determinar el volumen
relativo que ocupa cada tipo de ovocito -método estereométrico (Weibel
1979). Para ello se utilizan unas reticulas que permiten determinar el area
total del corte y el area de cada tipo de ovocito, mediante la aplicacion de
una reticula superpuesta en el ocular del microscopio y un sistema de
puntos. El volumen total del corte se calcula como el volumen de un cilindro
(o un cubo) cuya altura es el
grosor del corte (ej. 3u) y cuya
base es su area del corte. EI
volumen ocupado por cada tipo
de ovocito se extrapola a partir
del areas que ocupa en el corte.
Esta técnica es mas tediosa y

requiere tener en cuenta la teoria

et R e Ve

_ de muestreo, pero tiene Ila
Secci6n de un ovario de caballa, mostrando unareticula  yentaja de producir al mismo
de Weibel

tiempo una estimacion del estado
de desarrollo y de la fecundidad.
Al aplicar un método de diagndstico basado en el tamafio de los ovocitos es
necesario analizar previamente el posible efecto de la talla y la edad de la
hembra sobre el mismo. El método de conservacién de los ovarios también
produce alteraciones en las dimensiones que es necesario tener en cuenta.
Otro factor a tener en cuenta es la posible diferencia de tamafos entre
ovarios (raramente ocurre) o entre distintas zonas de un mismo ovario (es
mas frecuente).
De acuerdo con la distribucién de tamanos de los ovocitos en el ovario, se
han identificado los siguientes tipos de desarrollo (Wallace y Selman 1981):
- Ovarios con desarrollo sincrénico: todos los ovocitos se desarrollan,
maduran y se ovulan al unisono, sin que haya reemplazamiento a partir de
estados previos de desarrollo. Este tipo de desarrollo es el que corresponde
a las especies semelparidas. La distribucién de tallas de los ovocitos de uno
de estos ovarios es unimodal. Ejemplos de este tipo de desarrollo son los
salmones, los cefalépodos y el capelin.
- Ovarios con desarrollo sincréonico por grupos: hay al menos dos grupos de

tamafos de ovocitos presentes al mismo tiempo, siendo normalmente el
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grupo mas avanzado el mas homogéneo (unimodal). A medida que
progresa el desarrollo de este ultimo grupo se establece una distancia clara
entre las distribuciones de tamanos de ambos grupos.El grupo de ovocitos
de mayor tamafio corrsponde a los huevos que potencialmente seran
liberados en durante ese ciclo reproductivo. Este tipo de desarrollo de
presenta en especies boreales: bacalao, platija, limanda, fletan, etc.
- Ovarios con desarrollo asincrénico: hay presencia simultdanea de ovocitos
en todos los estados de desarrollo. La distribucion de tallas de los ovocitos
en un ovario de este tipo es continua, excepto en el momento de la puesta
en que se destacan por su tamafo los ovocitos hidratados, o bien puede
presentar modas sucesivas pero sin separacion entre ellas. El ejemplo tipico
son los clupeidos (sardina y anchoa) y en general es propio de las especies
de las zonas templadas. (Hay que puntualizar que el hecho de que el
periodo reproductivo sea largo no necesariamente implica multiples puestas
para cada hembra, sino que puede ocurrir también si existe una asincronia
poblacional en el

1007 proceso de maduracién

o individual).
109 |
©
A\
>
]
S \|
™
\ Distribuciones de tamafios de
W \ huevos del arenque Clupea
0.1 T — et e L = harengus (linea) y gallineta S.

o1 02 03 04 05 06 07 08 09 10 mentella (barras). En gallineta

Diametro del huevo (mm) (desarrollo  sincrénico  por

grupos) hay dos grupos de ovocitos, el mas grande que seran puestos durante ese ciclo reproductivo,
mientras que los mas pequefios serdn puestos en futuras estaciones reproductivas. En el arenque hay

una distribucién continua (asincroénico).
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1.2.3. Talla / edad de primera maduracion

La edad de primera maduracion se define como la edad a la cual un
individuo se reproduce por primera vez. Muy asociado con este parametro
esta el de la talla de primera maduracién. En algunas especies, como hemos
visto, los individuos se reproducen una sola vez (es el caso del género
Oncorhynchus, el salmén del pacifico), de tal forma que la edad de primera
reproduccion define, ademas, la esperanza de vida. En contraposicién en las
especies iterdparas los adultos sobreviven a la primera puesta. En algunos
casos la porcion de adultos que sobreviven es muy pequena (género Salmo)
pero en la mayoria de las especies, la maduraciéon no supone un incremento
notable en la mortalidad.

Pero no todos los individuos de una poblacién se reproducen por primera vez
a la misma edad o talla. Asi a cada edad o talla existe una proporcion de
individuos que son maduros y otros que son inmaduros. El vector de
proporciones de maduros a cada edad o talla se denomina ojiva de
maduracion y normalmente se ajusta a una curva del tipo logistico, del tipo:
R pa+i

P e

y su transformacion logaritmica

A

Nn——s=a+
st

donde P = proporcion predicha de maduros;a y B son los coeficientes de la

ecuacion logistica y L es la edad o la talla. Ademas, las propiedades de la

distribucion binomial
100 4% permiten el calculo de
. intervalos de confianza a

80 7 . cada talla/edad.

60 -
A escala poblacional

la edad o talla de primera

40 1 R Talla de 12 maduracién
del espadin maduracién se define
o o (Sprattus sprattus)

207 . como la edad o talla a la
que el 50 % de los

O T T T T T 1 . . . ’
60 80 100 120 140 160 180 individuos estan

Talla (mm)
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maduros. Para su calculo el muestreo debe ser suficiente, especialmente en
las edades y tallas alrededor de las cuales la poblacidn empieza a madurar.
Por debajo de una cierta talla todos los individuos son inmaduros y no es
necesario muestrear intensivamente esta porcion de la poblacion. Sin
embargo, es interesante muestrear todas las tallas por encima, ya que
individuos grandes pueden ser inmaduros. Si el muestreo se realiza durante
la época de puesta, una inspeccidon macroscépica de la géonada puede ser
suficiente para determinar si un individuo es maduro o no, aunque en
ocasiones se puede confundir ovarios en postpuesta/recuperacion con
inmaduros. Esta confusién es mayor si no existe una sincronia grande del
ciclo reproductivo a escala poblacional, esto es, si al mismo tiempo existen
individuos en vitelogénesis, en puesta y/o en recuperacién, por ejemplo.
Tanto en estos casos, como si el muestreo se hace en otras épocas del ano,
el diagndstico de la madurez del individuo se debe realizar preferentemente
con técnicas histoldgicas.

Los peces muestran una amplia variedad de edad de primera
maduracion. Por un lado, existen especies que se reproducen en pocas
semanas (principalmente tropicales) y por otro lado las hay que tardan mas
de 15 afios en reproducirse (el caso de muchas especies de Sebastes).
Incluso dentro de un mismo orden existe gran variedad, por ejemplo entre
los Pleuronectiformes, Cynoglossus semifasciatus presenta una edad de
primera maduracion de un afio, mientras que Hippoglossus platessoides

presenta una edad de primera

Edadde  Esperanza maduracion de 15 anos.

Especie maduracion reproductiva
Cynoglossus semifasciatus 1 1
Pleuronectes americanus 3 4 :
Lophosetta aquosa 35 45 En numerosas ocasiones el
Platichthys stellatus 2.5 55 comienzo de la madurez sexual
Limanda ferruginea 6.4 55
Pleuronectes americanus 6.5 6.5 estd correlacionada con la
Limanda ferruginea 2 7 . )
Isopsetta isolepsis 3 8 esperanza de vida de la especie.
Parophrys vetulus 4 13 S
Solea solea 39 13 En principio este es un hecho
Glyptocephalus cynoglossus 8.6 14.5 l6gico una especie debe
Eopsetta jordani 8 15 !
Hippoglossus stenolepis 11 16 reproducirse el niUmero de veces
Hippoglossus hippoglossus 12 17 ] o
Hippoglossoides platessoides 15.2 17 necesario para maximizar la
Pleuronectes platessa 4.5 26.5

eficacia reproductiva. Asi una
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10

0

especie que madure a una edad tardia debe vivir el suficiente nimero de
anos para procrear el nimero de individuos adecuado. Una especie que
madura a una edad temprana habra producido el mismo nimero de huevos
en pocos afios. Esto estd

Edad 12 maduracién en diferentes en relacién, ademés, con

_ poblaciones de Bacalao (Gadus morhua) . .
el esfuerzo invertido en

Bacalao Artico la reprOdUCCIOn, que

llega a ser tan alto que

| " |s|a”§jﬂa\ no puede ser mantenido

4VS\..\“\"<~<..... \ durante mucho tiempo.
\ Sin embargo, este patron
TUIE estd en funcion de la

-
~—_
~-

estrategia reproductiva,

especies con alta

1950 1955 1960 1965 1970 1975 1980 1985 1990 1995 2000 fecundidad tienden a

madurar antes y vivir
menos, reproduciéndose en menos ocasiones.

Un aspecto de gran interés en la ecologia de la reproduccién es el
hecho de que la edad y talla de primera maduraccion puede variar dentro de
una misma especie. Esta variacion puede ser espacial o temporal. La
variacion espacial en la edad de primera maduracion se refiere al hecho de
que poblaciones de la misma especie presentan diferentes valores en
distintas areas de su rango de distribucion. Aqui podemos entrar a valorar
de que depende que un individuo comience la maduracion sexual. Entre
especies, como hemos visto, depende mayoritariamente de su historia
biolégica y del nicho evolutivo que ocupe, es decir, de la estrategia
reproductiva de esa especie en concreto. Ahora bien dentro de una especie,

équé es lo que hace que un individuo madure antes o después?

El primer factor explicativo y el mas sencillo, es la talla. Un individuo de
pequefio tamafio debe invertir sus energias en crecer para alcanzar el
tamafo competitivo propio de su especie. Si en ese momento comenzase a
madurar, parte de las energias, y no pocas, deberia destinarla a la
reproduccion, especialmente en el caso de las hembras y, por tanto, no

destinaria tanto al crecimiento, lo que podria suponer un claro perjuicio.
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Podemos asumir que existe una talla 6ptima a partir de la cual el individuo
madura y por tanto seria esperable que en poblaciones no explotadas y en
condiciones estables de crecimiento la edad y talla de primera maduracién

fuesen también estables a lo largo del tiempo.
En realidad esto no ocurre. En primer lugar la talla y edad de primera
maduracion varian con el tiempo en

Poblacion en buen estado las poblaciones de peces y en

segundo lugar no esta tan claro que

Pérdida de individuos sea la talla el factor decisivo en la

— grandes y viejos 0 — maduracién. La explicacién basica al

Reclutamiento bajo . . ,
por que estos parametros varian

Reduccion del tamario seria por cambios en el crecimiento.

» 1A (U r - ’ ’ -
de la poblacion 2 Asi si una cohorte crece mas rapido
‘D
S que las anteriores, alcanzara antes
,  Mayor disponibilidad c una talla determinada. Por tanto, la
de alimento O

talla de primera maduracién se

Respuesta compensatoria

alcanzard a edad mas temprana.

Selecci

Reduccién del genotipo “madurar tarde”

Crecimiento mas rapido
1 P Los factores que hacen que una

cohorte crezca mas rapido son

\ 4
Maduracién a edad diversos, cambios en el medio

mas temprana

ambiente (una mayor temperatura

u otras condiciones ambientales que favorezcan Ila disponibilidad de
alimento), una mayor tasa de mortalidad de esa cohorte por causas
ambientales que reduzca la competencia intracohorte o lo que es mas
normal por una reduccién en la biomasa de la poblacién por pesca que
reduce la competencia intercohorte. Esta menor competencia debe ir
acompanada de una mayor disponibilidad de alimento y, por tanto, de una
tasa de crecimiento mayor. Esto explicaria la reduccion de la edad de
primera maduraciéon siendo la talla de primera maduracién estable. Esto ha
ocurrido en muchas poblaciones. Por ejemplo, en las hembras de platija
americana (Hippoglossoides platessoides) del Gran Banco de Terranova la
edad de primera maduracién decayé desde 14 a 11 afios en 5 afios, pero la
talla permanecié estable. Existen otros muchos ejemplos tanto en

poblaciones naturales como en el laboratorio. La reducciéon de la edad de
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primera maduracién seria pues una respuesta compensatoria a factores
poblacionales y/o medioambientales.

No obstante, en la mayor parte de los casos documentados, tanto la
edad como la talla de primera maduraciéon varian casi conjuntamente,
reduciéndose ambos parametros con el tiempo. La teoria compensatoria
explicaria mas dificilmente este hecho, aunque aun se podria explicar que un
pez sea menor en la primera maduracion si adquiere a una edad temprana
(y talla menor) la condicién fisica necesaria para llevar a cabo la maduracién
gonadal. Una segunda explicacion seria la proveniente de una seleccion
genética. Si la edad y talla de primera maduraciéon son rasgos heredables,
entonces el cambio a edades y tallas menores pasa a ser funcion de los
cambios en la frecuencia genotipica en la poblacién a lo largo del tiempo. En
poblaciones fuertemente explotadas, los peces que maduran mas tarde
tienen pocas posibilidades de sobrevivir para reproducirse. Por el contrario,
aquellos peces que maduran antes podrian reproducirse una o dos veces
antes de ser capturados. Asi se seleccionaria el genotipo de madurar a
edades y tallas mas tempranas. Esta reduccién se produciria aun en
ausencia de una mayor abundancia de alimento y sin cambios en las tasas

de crecimiento.

100

1995.

80 1
1992

60 + 1996

% maduros
% maduros

40 1 1993
1997

20 +
994

T T T T
30 40 50 60 70 80
Talla Edad

Cambios en la talla y edad de primera maduracion en la poblacion de bacalao en
Flemish Cap

A estos factores se les puede anadir otros. La reduccion del tamafio de
una poblacién no necesariamente producird una respuesta compensatoria si
el aporte de alimento por individuo no se incrementa ya sea por que las
condiciones medioambientales sean adversas o o por aumento de la

competencia interespecifica. Por otro lado aunque el aporte alimenticio sea
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Produccién de elementos
copepodo/unidad volumen

mayor, el régimen térmico puede no ser el adecuado para permitir el
crecimiento potencial total.

Normalmente la talla/edad de primera maduracién es mas alta en
hembras que en machos, aunque existen excepciones.

En épocas recientes casi todas las poblaciones sobreexplotadas de
peces sufren o han sufrido cambios drasticos en estos parametros.

El primer resultado de dicha reduccion es la compensacion en la
perdida de biomasa reproductora. De esta forma la poblacién compensaria la
disminucidon de adultos, equilibrando tedricamente la pérdida de capacidad
de produccion de huevos. Sin embargo, existen una serie de limitaciones
gue hacen que dicha compensacién en realidad no ocurra, como veremos

mas adelante.

1.2.4. Estacionalidad de la reproduccion

Si un individuo tiene que optimizar la produccion de descendencia viable,
tiene que procurar que ésta se desarrolle en el medio adecuado para
favorecer su supervivencia. Las larvas deben eclosionar en un entorno que
proporcione alimento apropiado, proteccion de los predadores y unas
condiciones abidticas favorables. La seleccién de la época de puesta en una
especie se basa también en la idoneidad de la condicion de las hembras que
deben haber acumulado las suficientes reservas energéticas.

En latitudes altas los principales cambios estacionales son la temperatura y
Correlacionado

el fotoperiodo.

con los cambios en estos

factores

Produccién
de huevos

Produccién de
larvas fase I

o
s

Produccion de
nauplius

- a———
Epoca de
de desove

Nauplius/larva

(

Fase de
saco vitelino
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abioticos, hay
cambios la
calidad  del
alimento (ciclos de produccion
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normalmente en

abundancia y
en la mar). invierno la
abundancia de fitoplancton es
baja, pero aumenta rapidamente
en la primavera. Durante el
verano la abundancia decae pero

suele haber un segundo pico en



otofio previo a la caida invernal. En paralelo estdn los cambios en la
abundancia del zooplancton que se alimenta del fitoplancton. Las larvas
debido a su tamafio y limitada capacidad locomotora deben alimentarse de
presas poco evasivas y del rango de tamafio apropiado. Cuanto mas rapido
se desarrollen los huevos y las larvas, mas rapido dejaran de ser vulnerables
a la predacién. Asi pues en estas latitudes, una primera estrategia es
producir huevos con gran contenido de vitelo y en las condiciones abidticas
gue permitan un rapido desarrollo del huevo y la larva; y en un medio en el
que exista la suficiente cantidad de alimento para las larvas. Las especies
que habitan en estas latitudes presentan una marcada estacionalidad en la
reproduccion. Las especies con puesta pelagica muestran un patréon
bastante comun, en el que la vitelogénesis comienza después del verano, se
prolonga durante el invierno y la puesta tiene lugar a finales del invierno y
en primavera. Las poblaciones mas hacia el norte tienen la puesta mas
tarde. Asi pues hay diferencias notables entre poblaciones de la misma
especie en el momento de la puesta dependiendo de las condiciones
ambientales. En ocasiones, para la busqueda de las condiciones 6ptimas
para el desarrollo de la prole el individuo debe migrar, ya que se encuentra
en la zona éptima de alimentacién del adulto, que no tiene porque ser la
misma. Asi, es muy comlUn en numerosas especies encontrar marcados
patrones de migracion que afectan a toda la poblacién de adultos. Es el caso
del bacalao del artico (Noruega), arenque y casi todos de vida pelagica,
tunidos... Pero este no es un patrén comun a toda la especie y asi el bacalao
de Flemish Cap no migra y la freza se produce en el mimo lugar donde los
adultos se alimentan. En estos casos pueden existir diferencias interanuales
en el momento de la puesta, si las condiciones ambientales no son iguales
afo tras ano, aunque no estd claro si estas diferencias se deben a las
variaciones en las condiciones ambientales o a las diferencias en la
estructura por edades.

Por tanto la actividad reproductora esta intimamente ligada con el medio en
el que se desarrolle, las larvas que se desarrollen en ambientes pelagicos
seran muy dependientes de los ciclos de produccién, como hemos
mencionado, pero aquellas que se desarrollan principalmente en el fondo
son menos dependientes de estos ciclos y la epoca de puesta puede ser mas

prolongada e incluso poco estacional, como en el caso del fletdn negro.
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En algunas especies a escala individual la puesta se produce en una sola
tanda, es el caso del

salmén, o de las especies

Feb |MarJ Apr | May | Junl Jul [Aug | sep | Oct

del género Sebastes. Estas
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nazcan larvas ya formadas y

en condiciones de
alimentarse por si mismas y la cierta asincronia en la puesta a escala
poblacional aumenta las posibilidades de supervivencia de la puesta. Es el
caso también de otras especies viviparas, como muchos tiburones. Esta, sin
embargo, es una excepcion ya que en numerosas especies la necesidad de
producir un gran numero de huevos hace que la hembra libere los mismos
en tandas sucesivas, o ‘batches’. La época de puesta se puede entonces
prolongar por espacio de varios meses. La produccién de huevos en tandas
aumenta, ademas, la posibilidad de que algln grupo de larvas nazca en las
condiciones 6ptimas. Esto es una gran ventaja en un medio ambiente
fluctuante como es el de altas latitudes. Estos hechos producen légicamente
una alta variabilidad en las estrategias reproductivas de las especies
marinas. Mencionar aqui que existen diferencias importantes en el momento
y duracién de la puesta entre edades de la misma poblacidn.
En ocasiones, un mismo individuo puede presentar dos picos de puesta al
afo, es decir, dos ciclos reproductivos anuales. Es el caso de Sebastes
paucispinis en el Pacifico. En las especies con puesta en medios mas
estables el patréon descrito puede variar, un caso importante es el fletan
negro (Reinhardtius hippoglossoides), donde ha sido descrito varias puestas
al afo, pero no a escala individual, sino poblacional, esto es cada individuo
pone una sola vez al ano, pero no existe una fuerte asincronia entre todos
los individuos de la poblacidn. Los picos no tienen por que ser coincidentes

afno tras afio. Una hipotesis es que el medio estable en el que se desarrollan

26



los huevos y larvas (grandes profundidades) no es tan estacional como el
medio pelagico.

Los peces de agua calida o tropical varian de especies que ponen a lo largo
de todo el afo a aquellas que presentan estaciones claramente marcadas de
puesta, pero su dependencia del medio es inferior, siendo mas importante la
predacidon, por lo que es muy tipico la presencia de especies viviparas y

aquellas de cuidado parental.

Para asegurar que un individuo estd en condiciones de reproducirse en la
estacion apropiada, un mecanismo fisioldgico debe controlar el momento de
la maduracién de la gonada. Este mecanismo de control temporal
probablemente tiene dos componentes: un ciclo enddégeno de desarrollo
gonadal y un mecanismo que sincronice este ciclo con ciertas claves
ambientales. Como hemos dicho, la temperatura y la duracion del dia son
probablemente las claves criticas y han sido muy estudiadas

experimentalmente.

1.3. Aspectos espaciales de la reproduccién

Los primeros estadios vitales son extremadamente vulnerables tanto a
condiciones abiodticas desfavorables como al ataque de predadores. La
carencia de movilidad de estos estados tempranos significa que ellos pueden
aportar poco o nada ante esos peligros. Al igual que el momento de nacer
era importante, el lugar elegido también lo serd. En la siguiente tabla se
presenta una clasificacion de los peces teledsteos basados en el lugar
elegido para la freza, segun la clasificacion de Balon (1975, 1981). En esta
clasificacién estan incluidos grupos que son exclusivos de peces de agua
dulce.

Las especies de aguas frias/templadas de interés pesquero pertenecen a
diversos grupos. Asi tenemos que muchos elasmobranquios son viviparos
matrotréficos. Otras especies de alto interés son viviparas lecitotrdéficas,
como las del género Sebastes. Este grupo de especies cuidan en mayor o
menor medida de la prole, por lo que la fecundidad debe ser baja y la

probabilidad de supervivencia de la prole es alta. Otras especies ponen los
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huevos sobre sustratos particulares. En estos la mortalidad es mayor, pero
no hay pérdida por deriva, es el caso del rape (Lophius piscatorius) o del
arenque (Clupea harengus), aunque es mas tipica de especies marinas
costeras. Sin embargo, la mayor parte de las especies de interés comercial,
las de la plataforma, producen huevos pelagicos. La mortalidad en estos

casos es catastroéfica, por lo que la fecundidad debe ser muy elevada.

Clasificacion de grupos reproductivos de teledsteos basados en el lugar de la freza:

1. Sin proteccion de los huevos y b. Que forman nidos
larvas i. Enroca o grava
a. Frezantes en substratos ii. En arena
abiertos iii. En plantas
i. Pelagicos iv. En burbujas
ii. Demersales v. En agujeros
1) En fondos duros 3. Que transportan a la prole
2) En plantas a. Externos
3) En fondos blandos i. Enla frente
b. Frezantes en lugares ii. Enla boca
escondidos iii. En las branquias
i. Bentonicos iv. En la piel
ii. En cuevas v. En bolsas
iii. En invertebrados b. Internos
iv. En la playa i. Viviparos facultativos
2. Que protegen a la prole ii. Viviparos obligados
a. Que eligen el substrato 1) Lecitotroficos
i. En rocas 2) Matrotroficos
ii. En plantas
iii. Terrestres
iv. Pelagicos

La produccidon de huevos pelagicos no significa de ningin modo que el lugar
donde se produce la freza carezca de importancia. Como hemos
mencionado anteriormente muchas de las especies que nos ocupan sufren
fuertes movimientos migratorios en busqueda del lugar y momento
adecuado para la freza. El bacalao del artico, por ejemplo, migra desde el
Mar de Barents, hasta las Islas Lofoten y una vez alli, desde los fondos
marinos hasta el area pelagica donde tendra lugar la freza. El hecho de
poner los huevos en el lugar inadecuado puede producir fuertes
mortalidades por deriva hacia lugares inapropiados para el desarrollo del
huevo y la larva. Quizd uno de los aspectos mas interesantes y menos

estudiados sea el relativo a la flotabilidad de los huevos y larvas. Un
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ejemplo, en el mar Baltico existen fuertes diferencias en salinidad de unos
lugares a otros. El bacalao del baltico vive disperso en el area, pero migra a
ciertos lugares para la puesta, no tanto por el hecho de las corrientes, sino
porgue en la mayor parte de los sitios los huevos se hundirian y perecerian.
Sélo en esas areas alcanza la flotabilidad neutra en lugares adecuados para

su desarrollo.

1.4. Recursos parentales en la reproduccion

Hasta ahora hemos visto el problema de la dinamica de generaciones
desde un punto de vista esencialmente demografico; sin embargo, hay
también un proceso previo, y es el uso de la energia en los peces
reclutados, modo de uso que la seleccion impone para que se alcance una
estrategia 6ptima para maximizar la efectividad reproductiva. Si bien la
cuestion de la dindmica de generaciones es un problema sobre el uso de la
energia de los peces reclutados, es también, sobre todo, una cuestidn
ecologica general de los estados de pre-reclutamiento, de lo que se ha

tratado hasta ahora.

Aproximadamente el 75% de la energia ingerida es digerida. La energia
digerida se subdivide en orina y energia (neta) metabolizable. A su vez, la
energia neta tiene los siguientes destinos: metabolismo basal (26%),
Metabolismo activo (16%), crecimiento (0-18%) y reproduccion (0-18%),
indicando entre paréntesis los porcentajes con respecto a la energia
ingerida.

Con el comienzo de la actividad reproductora el individuo entra en una fase
en la que una parte importante de los recursos disponibles hasta entonces
debe ser asignada a las tareas de la reproduccion. Estas tareas las veremos
mas adelante, pero en primer lugar es necesario esbozar muy por encima el
marco conceptual que explica el sistema de retroalimentacién que regula el
consumo de energia de un pez adulto y el reparto de esa energia. En la
figura se puede observar muy esquematicamente dicho escenario. El
reparto de la energia debe ser para 1) la respiracién, actividad alimenticia,

escape de predadores y la actividad reproductora y 2) para el crecimiento
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somatico, almacenamiento y formacién de las gdénadas. La energia
designada para la alimentacién, escape y la actividad reproductora influye
directamente el consumo de energia, supervivencia y viabilidad de la prole,
respectivamente. La energia designada para la soma se reparte entre el
incremento del indice de condicidon fisioldgica y el incremento en talla. La
energia designada para la formacion de la gonada determina la fecundidad

y calidad de la prole.
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Fecundidad (nimero de huevos)
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1.4.1. Fecundidad

La fecundidad es el eslabdn principal entre las estimaciones cuantitativas de
huevos y larvas y la estimacidon del tamafio del stock reproductor. Para
calcular la biomasa reproductora, lo primero es conocer la fecundidad
especifica , determinando el nimero de huevos puestos por hembra adulta
y afo. La segunda fase es determinar por mes o estacidn la probabilidad de
que una hembra adulta logre las condiciones necesarias para la puesta
efectiva. Una tercera fase seria examinar las variaciones interanuales de la
fecundidad, particularmente en cuanto al nimero de puestas parciales
consecutivas durante el periodo de puesta. La fecundidad también se utiliza
para estimar la supervivencia, para determinar el numero de individuos
necesario para mantener un stock a nivel sostenible y como criterio para
identificar unidades de stock.

Es necesario distinguir entre fecundidad parcial, fecundidad real, fecundidad
potencial y la fecundidad en la vida.La fecundidad en la vida es el nUmero
de huevos que una hembra logra poner a lo largo de todas las estaciones
reproductivas de su vida. La fecundidad potencial es el nimero de huevos
gue en una estacién determinado estan preparados para desarrollarse y ser
liberados. La fecundidad real es el nUmero real de huevos que son liberados
en una estacién reproductiva ya que una parte de los que constituyen la
fecundidad potencial (a veces muchos) no llegan a ser puestos y se quedan
en el ovario para ser después reabsorbidos, por tanto, la fecundidad real es
igual o inferior a la potencial. Existen
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entre el consumo metabdlico, el crecimiento y la reproduccién y tiene un
caracter adaptativo en relacion a las estrategias vitales de la r y de la k. Las
especies con estrategias de la r estdn adaptadas a ambientes muy variables
e impredecibles, ponen muchos huevos de pequefio tamafio, tienen una
puesta prolongada y una mortalidad larvaria muy elevada. Esta estrategia
les permite sobrevivir en cuanto se dan condiciones ambientales favorables.
Las especies estrategas de la k ocupan ambientes mas estables o
predecibles, ponen menos huevos, de mayor tamafio y en puestas cortas.
De alguna forma estdn mas protegidos y su mortalidad larvaria
previsiblemente es menor. Por tanto las opciones posibles para asegurar la
descendencia en los peces se reducen a dos: aumentar el numero de
huevos o aumentar su tamafio. Asi la fecundidad tiende a ser alta donde los
huevos son liberados al exterior con puesta pelagica, se reduce cuando la
puesta es demersal, es considerablemente menor en las especies que
ofrecen proteccion a los huevos y minima en los que muestran cuidado

parental.

Ejemplos de fecundidad en algunas especies y grupos :

Especies Modo reproductivo Fecundidad  Tamafio del Tamaio de la larva
huevo (mm) (mm) % respecto al adulto
Bacalao , Malrir_lo 6
Gadus morhua Oviparo pelagico 2-9.10 1.1-1.9 3.5-4.5 0.3
Platija Marino
; ;- _ 3 - -
Pleuronectes platessa Oviparo pelagico 16-350. 10 1.7-2.2 6-7 0.7
Marino
Caballa , P 350-450 .
Scomber scombrus Oviparo pelagico 10° 1.0-1.4 3-4 0.6
Arengue Marino
q Oviparo demersal 5-200. 10° 0.9-1.7 5-8 1.6
Clupea harengus
Agua dulce )
_Carpa . Oviparo demersal 180 5330 ) 1.9-1.6 5-6 0.6
Cyprinus carpio 10
Salmén Oviparo Agua dulce  1-10. 10° 5-6 15-25 1.3
Salmo sala demersal
Fletan negro Oviparo Marino 15 - 70. 10° 4 17 19
Demersal
Mielga Viviparo ) ) )
Squalus acanthias lecitotrofico 2-16 24-32 250-300 23
Musola Viviparo
Mustelus mustelus matrotroéfico 10-30 250 20
Guppy Viviparo 10-50 6-10 13

Poecilia reticulata matrotroéfico
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A estas generalizaciones existen notables excepciones. El salmén por
ejemplo, produce una gran cantidad de huevos demersales parcialmente
enterrados, pero estos son de gran tamano. Las especies de Sebastes son
viviparas pero producen entre 50 mil y un millén de huevos/larvas, una mas
que alta fecundidad teniendo en cuenta que liberan larvas desarrolladas de
entre 6 y 8 mm.

Los datos de fecundidad se relacionan a menudo con la talla el peso o la
edad. La relacion entre la longitud del pez y la fecundidad es de tipo

exponencial:

F=al’ o

logFparcial = log @ + b log L

La tasa de incremento de la fecundidad con respecto a la talla (b) en los
peces tiene un valor medio entorno a 3, pero su rango de variacion es de 1
a 7. Como regla general b es mas alta en especies de vida corta vy
mortalidad larvaria elevada que en especies longevas de supervivencia
larvaria alta. La relacién entre fecundidad y peso es practicamente lineal,

siendo los peces mas pesados generalmente los mas fecundos.
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La correlacion suele ser bastante buena aunque hay diferencias

importantes, asi hembras de la misma talla pueden diferir bastante en la
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fecundidad, incluso la misma hembra suele tener diferentes fecundidades
parciales dentro de la misma época de puesta. La fecundidad real media a
una talla determinada puede variar de afo en afio en una poblacién o entre
poblaciones de una misma especie. En el primer caso se puede considerar
un indice de la condicion de los peces, mientras que en el segundo caso es
uno de los parametros bioldgicos que se pueden tener en cuenta para

identificar unidades de stock.

En la platija del Mar del Norte la fecundidad a una talla y edad
determinada decae desde el Canal de La Mancha hacia el norte. La cuestidn
es saber si esta variacion es predecible o es una simple consecuencia de
hechos aleatorios durante la maduraciéon de los ovarios y, por tanto,
impredecible. Las variaciones predecibles en la fecundidad parcial se pueden
deber a factores genéticos, ambientales o a una conjuncién de ambos.

En las especies con puesta total, es decir, los que ponen todos los
huevos en la estacidn de puesta de una sola vez, la fecundidad parcial y la
real son la misma. En los de desarrollo asincrénico la fecundidad real
dependerd del niumero de puestas durante la estacidon reproductiva y de la
fecundidad parcial. Aqui estriba una gran dificultad; en condiciones de
cultivo esto se puede calcular facilmente, pero en la mar es dificil saber
cuantas veces pone una hembra determinada. Existen métodos de
estimacidon basados en la presencia de huevos hidratados o por evidencias
histolégicas de freza reciente; asi, por ejemplo si en una muestra el 20% de
las hembras muestran haber frezado en las Ultimas horas, la frecuencia
media de puesta para esa poblacién es de 5 dias, sabiendo la duracién de la
puesta se puede estimar el numero total de puestas. El problema se plantea
en aquellas poblaciones donde hay una fuerte asincronia poblacional en la
puesta y asi en un momento determinado puede haber hembras que ya han
empezado la puesta y hembras que aun tardardan meses en hacerlo. Por
métodos histoldgicos se puede llegar a obviar este problema. En las
especies con desarrollo sincrénico, sin embargo, solo los huevos vitlelados
al comienzo de la época de puesta se pondran durante la misma. En este
caso la fecundidad potencial es muy cercana a la real y la suma de las
fecundidades parciales es la real. No obstante es necesario valorar,

mediante técnicas histoldgicas, la incidencia del proceso denominado atresia

34



y del fallo reproductivo. Esto suele ocurrir a pequefa escala por diversos
factores, pero también puede ser masiva, y se habla entonces de fallo
reproductivo. Los mecanismos que disparan la atresia son en gran medida
desconocidos aunque trabajos recientes demuestran que dependen en gran

medida del estado de condicion de la hembra.

Estos Ultimos conceptos nos llevan a establecer dos tipos de
fecundidad:

Fecundidad determinada.- La fecundidad es determinada si el nimero
de huevos que va a ser puesto queda fijado en un momento dado y no hay
adicion de nuevos ovocitos vitelogénicos una vez que se ha iniciado la
puesta. En peces con este tipo de fecundidad, el conjunto de oocitos
vitelados que se encuentran en el ovario al comienzo de la época de puesta
se consideran equivalentes a la fecundidad potencial anual, esto es, el
numero de oocitos vitelados que maduran en un afio (sin tener en cuenta
perdidas por atresia). Por tanto, el niumero de huevos vitelados presentes
en el ovario decrece con cada puesta puesto que no son remplazados
durante la estacién reproductiva. Es tipica de especies con desarrollo
sincrénico.

Fecundidad indeterminada.- La fecundidad es indeterminada cuando
hay un aporte continuo de ovocitos vitelogénicos mientras dura la puesta.
La fecundidad potencial anual no esta fijada de antes del comienzo de la
época de puesta. Esto es, oocitos previtelogénicos pueden desarrollarse y
ser reclutados al conjunto de oocitos vitelados en cualquier momento de la
estacion reproductiva. Este tipo de fecundidad se asocia con la maduracién

de tipo asincronico.

Para poder comparar la fecundidad entre individuos, stocks o
especies, se utiliza la fecundidad relativa, que es el niumero de huevos por
unidad de peso. Otros indices, denominados fecundidad especifica, sirven
para caracterizar el potencial reproductivo a nivel poblacional e incluyen,
dependiendo de la especie, factores tales como la fecundidad individual,
inicio de la madurez sexual, proporcion de sexos, y periodicidad y

frecuencia de las puestas a lo largo del ciclo biolégico individual.
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Talla

1.4.2. Reparto del consumo energético

En lo que a nosotros respecta, podemos considerar que la energia es
utilizada para tres fines: supervivencia, crecimiento y reproduccion. Tras
cada ciclo reproductivo la energia sera utilizada para cada uno de estos tres
fines; de forma inmediata para la supervivencia, y el resto para el
crecimiento y la reproduccion. Si tras la primera maduracién sexual no hay
energia disponible para la supervivencia, sélo habra tenido lugar un ciclo
reproductor; son las especies semélparas, tal como los salmones del género
Oncorhynchus. Si hay energia sobrante los peces tendran oportunidad de
crecer y volver a reproducirse, especies llamadas iterdparas, como es el
caso de la mayoria de las especies de peces marinos. Entre estas ultimas
hay especies que dedican casi toda la energia sobrante a la reproduccién y
menos al crecimiento; normalmente suelen ser especies de vida corta.
Otras especies dedican tanta o mas energia al crecimiento que a la
reproduccion; suelen ser especies longevas que llegan a tener un gran
tamano. Desde este punto de vista, se pueden definir dos estrategias en el
uso de la energia de reproduccién. A: la tasa de reproducciéon a cada edad,
definida en unidades de energia/ano, es una funcién creciente del
suministro de energia excedente. B: la tasa de reproduccion a cada edad
estd estrictamente determinada por el tamano del cuerpo a cada edad. La
estrategia A seria mas conveniente cuando la tasa de mortalidad de los
adultos es alta, tal como en los engraulidos; mientras que la estrategia B
seria propia de especies iteréparas que experimentan una tasa de
mortalidad baja después de la maduracién, tal como los Gadidos grandes.

También observamos que
las curvas de crecimiento en
ambas estrategias son

k=100

k=025 diferentes. En los peces de la

estrategia A la curva de
k:aJO - - - -

crecimiento tiene una pendiente

muy elevada al principio, para

acercarse pronto al limite

asintético (valor alto de K), y en

Edad
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los peces de la estrategia B la curva tiene una pendiente relativamente
constante (bajo valor de K). Como es sabido, la constante K de la ecuacién
de crecimiento de von Bertalanffy estd en relacién directa con la tasa de
catabolismo. En los peces de la estrategia B, como se tarda mucho en llegar
a las proximidades del limite maximo asintético, las tasas de crecimiento a
cada edad son muy plasticas. Asi, si hay poco alimento el crecimiento puede
reducirse, y si hay mucho alimento aumentar, variacion que se podra notar
no sélo en la longitud sino también en el indice de condicién (bacalao de
Noruega y Mar de Barents). Seguramente, gracias a esta elasticidad del
crecimiento anual, la fecundidad podra mantenerse sin grandes variaciones,
usando mas o menos energia somatica en la elaboracién de los productos
sexuales. Estas especies seran tipicamente iterdparas, principalmente de
fecundidad determinada.

Con la estrategia A los peces alcanzan pronto una talla préxima al
limite asintético, de modo que la tasa de crecimiento perdera también
pronto elasticidad, y las variaciones de la disponibilidad de alimento se
reflejardn mas en los cambios de la tasa de gasto reproductivo. Esta
plasticidad del gasto reproductivo serd a costa de variar el grado de atresia
en aquellas especies con un solo grupo de ovocitos en maduracién, o en
variar el nimero de grupos de ovocitos en maduracion, alargandose o
acortandose asi en este Ultimo caso la estacion de desove. En los mares
boreales, donde la estacion de disponibilidad de recursos normalmente es
corta, la estacién de desove deberd ser también corta, y los stocks de
huevos en maduracién serdn pocos o sélo uno. Por el contrario, en las
latitudes bajas podra darse mejor la estrategia A, acomodando el gasto
reproductivo a la disponibilidad de alimentos para los adultos.

Todo lo anterior no quiere decir que las especies de fecundidad
determinada, tipicamente estrategas B, no acomoden el gasto reproductivo
a la cantidad de energia excedente. Lo hacen, aunque con una flexibilidad
mucho menor que en una especie con multiples stocks de ovocitos en
maduracion. El periodo critico de las especies con fecundidad determinada
es la alimentacién entre el fin de la Ultima freza y el mismo comienzo de la
maduracion del proximo periodo reproductivo, ya que el numero de
oogonias que seran movilizadas a ovocitos dependerd de la reserva de

energia acumulada, asi que en este caso la fecundidad real de una hembra
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gueda ya determinada al comienzo mismo de la maduracion de las génadas.
En los peces estrategas B la relacidon alimento-fecundidad sera indirecta,
puesto que lo que varia es el crecimiento, habiendo una relacién talla-
fecundidad relativamente constante.

A todo esto hay que anadir el fendomeno del fallo reproductivo, que
consiste en que una hembra que por su tamafio y edad deberia estar
madura en la estacion de desove no lo esta, aunque el pez haya frezado en
anos anteriores. Esto podria significar que en los peces de fecundidad
determinada, o con un soto stock en maduracidon y poca capacidad de
atresia, si no se ha alcanzado una reserva de energia suficiente no se
desencadena la maduracion o queda abortada; mientras que en los de
fecundidad indeterminada, con gran facilidad de atresia o multiples
vitelogénesis, el gasto es acomodado a las disponibilidades de energia sin
que se llegue al fallo reproductivo.

En conjunto, el uso de la energia debe ser visto dentro de los factores
denso-dependientes, pues la tasa de alimentacién depende en gran parte
del tamafio de la poblacion parental, con repercusiones sobre la
supervivencia post-freza, el crecimiento y la fecundidad. La llegada a la
madurez sexual estd, en los peces, mas en relacién con una longitud que

con una edad determinadas.

1.4.3. Bioenergética de la reproduccion

El gasto energético en la reproduccion se destina basicamente a tres
grandes componentes: Para la formacion de caracteres sexuales
secundarios, en el comportamiento reproductivo y para la formacion de las
gonadas.

Los caracteres sexuales secundarios pueden ser de vital importancia para
muchas especies. Sus beneficios son muy variados, son usados para la
lucha territorial entre machos rivales, para el reconocimiento entre especies
y también para la eleccion de la pareja durante el cortejo. Pero también
aumentan el riesgo de predacion. Las especies de interés comercial de
aguas frias templadas rara vez presentan dimorfismo sexual y caracteres
secundarios, aunque existen notables excepciones, como el caso del

salmdn, siendo muy llamativo el salmén del pacifico (gen. Oncorhynchus).
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El comportamiento reproductivo puede incluir diversos componentes:
Movimientos para la eleccion del lugar de reproduccién, preparar el lugar de
la freza, defensa del lugar, cortejo y copula, y cuidado parental. De todas
ellas destaca por su interés las migraciones que muchas especies realizan
para el desove.

El medio ambiente en regiones tropicales la producciéon de plancton es mas
0 menos continua, aungque a niveles bajos. Asi, el alimento esta disponible
para las larvas de peces por un periodo largo y la freza se puede extender a
lo largo de varios meses.

Por el contrario los ciclos de produccién discontinuo en latitudes templadas
y polares estd asociada con una substancial aunque de corta vida poblacién
de zooplancton. Esta explosién plancténica puede mantener una gran
poblacién de larvas si la freza y posterior eclosién coinciden temporalmente
y espacialmente con estos periodos de abundancia. Adoptar un
comportamiento migratorio permitiria explotar los recursos de diferentes
areas con una naturaleza estacional, mejorando el éxito reproductivo e
incrementando la abundancia. De las 25-30 especies comerciales mas
importantes, casi todas son migratorias, y ellas son comercialmente

importantes porque son abundantes.

Area de p Area de
invernada alimentacion
Adultos
madurando .
Adultos Juveniles
madurando Adultos en
postpuesta

" H | "
Area de UeVos ¥ Tarves s Areade
desove |« reclutamiento

Frezantes primiparos
Ya que el comportamiento migratorio es una adaptacién para explotar la
productividad estacional de diferentes areas, los ciclos migratorios deben
ser regulares y predecibles. Las migraciones ocurren a lo largo de rutas mas

o menos definidas, en épocas especificas del afio y entre areas especificas
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de alimentacion, invernada y puesta. En la figura siguiente se puede ver
esquematicamente este modelo comportamental migratorio.

En el proceso migratorio habria que destacar varios hechos. Primero, el
area de desove no necesariamente es adecuada para la alimentacién del
adulto. Asi en muchos casos, la alimentacién del adulto se ve muy
restringida, por este hecho y porque la mayor parte del tiempo la dedica a
la reproduccion. Segundo, la migracion desde las areas de alimentaciéon y/o
invernada es un proceso activo del individuo; aunque en muchos casos se
ayude por corrientes en la misma direccion, en otras situaciones las
corrientes son contrarias; en cualquier caso el individuo dedica menos
tiempo a la alimentacion y comienza a vivir de las reservas acumuladas en
el verano. En el caso extremo del comportamiento migratorio estaria el
Salmén del pacifico, que consume la practica totalidad de las energias en el
movimiento migratorio hacia la zona de desove rio arriba y tras la puesta,

muere.

1.4.4. Bioenergética de la maduracion del ovario

En la ecuacién del saldo energético:
C=Ps+P,+R+F+U

donde C es el contenido energético del alimento consumido en un periodo
de tiempo determinado, R es la pérdida de energia en forma de calor
durante el metabolismo, F es la pérdida de energia en las heces y U es la
pérdida de energia en los productos de excrecion, Ps es la energia destinada
al crecimiento somatico y P, la destinada a la reproduccidn, basicamente a
la produccion de gametos.

Para un mismo contenido energético en el alimento, C, y asumiendo R, F y
U constantes, es evidente que una mayor asignacion energética al
crecimiento somatico debe ser compensada con una menor cuota energética
destinada para la reproduccién de gametos, y viceversa. Para las especies
que viven en zonas donde las fuentes alimenticias son constantes a lo largo
del afio, C es constante. En estos casos existe un ciclo anual de crecimiento
somatico en épocas de no-reproduccidon, mientras que en la época de

reproduccion el crecimiento somatico practicamente se detiene, esto
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sucede, evidentemente, en los individuos maduros. La energia asignada a P
se destina a una u otra funcién (Ps o P,).

En numerosas especies marinas de aguas frias y templadas la puesta tiene
lugar en primavera o comienzos del verano, para sincronizar la eclosidn
larvaria con los ciclos de produccion de plancton. Como consecuencia la
mayor parte del desarrollo gonadal se produce en los meses de invierno. En
estas latitudes la alimentacién puede estar muy restringida debido tanto a
las bajas temperaturas como a la disponibilidad limitada de alimento. Esta
restricciéon hace que C sea menor en los meses de invierno y por tanto el
aporte de energia para la reproduccién se vea muy limitada por la
alimentacién. En estas especies la dependencia de las reservas acumuladas
es vital a diferencia del caso anterior descrito. Estas reservas se acumulan
en forma de proteinas vy lipidos.

En el caso del bacalao se produce durante el verano y sobre todo otofo un
importante incremento del peso corporal (aumentando el factor de
condicién, que es la relacion entre la talla y el peso del individuo) en forma
de proteinas y sobre todo la mayor parte de las reservas se depositan en el
higado en forma de lipidos. Desde Enero hasta el final de la puesta en Abril,
estas reservas se van consumiendo. Se ha demostrado que los lipidos
acumulados se utilizan basicamente para el metabolismo general del
individuo, mientras que las reservas proteicas se destinan para el cimulo de
vitelo en los oocitos.

Por el contrario, el higado de la platija es muy pequefio y la mayor parte de
las reservas son depositadas en el musculo tanto en forma proteica como
lipidica. Alrededor del 25 % de las proteinas musculares se consumen en los
meses de invierno, la mayor parte para la formacién del vitelo y solo una
pequefia porcién para el metabolismo. Sobre el 55% de los lipidos en el
musculo se consumen principalmente para el metabolismo general del
individuo. El uso de estas reservas durante el periodo de desarrollo gonadal
produce drasticos cambios en la composicion de los tejidos, con una
marcada disminucion en el contenido proteico y una acumulacién de agua.
En algunas especies la merma puede ser tan pronunciada que el 95 % de la

masa muscular es agua (aspecto gelatinoso).
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Valores de contenido energético simulados para el soma (rayado), reserva (blanco),
gobnada (negro) y para la talla (linea) de una hembra en un ciclo reproductivo anual

Estos ciclos de replecion y merma de las reservas son caracteristicos en las
especies de aguas frias y templadas, siendo ciclos mas pronunciados entre
los individuos maduros que entre los inmaduros y en las hembras que en
los machos. El éxito reproductivo puede estar muy ligado a la cantidad y
calidad de reservas alimenticias y por tanto a la capacidad del individuo de
acumularlas durante los meses de alimentacion. Unas reservas escasas
pueden llevar a la hembra al fallo reproductivo abortando el proceso de
cumulo de vitelo y por tanto de la puesta de ese afio. En otras especies, se
produce la atresia sobre los ovocitos ya vitelados si las reservas no son
suficientes y la fecundidad y desarrollo ovocitico se acomodan a la
disponibilidad de alimento. Este es un enfoque muy importante en la
ecologia de la reproduccion en la evaluacidon pesquera, la fecundidad y la
calidad de huevos y larvas puede estar variando afio tras afio aun cuando la

biomasa frezante permanezca constante.
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1.4.5. Control endocrino

Todas las hormonas sexuales de los teledsteos son esteroides. Las
glandulas que intervienen en los procesos relacionados con la reproduccion

son la pituitaria,

la pineal, Ila

chromaffin tissue

e o ;
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La pituitaria es la glandula mas compleja en peces. Al igual que en el resto
de vertebrados, los procesos reproductivos en peces estan directamente
relacionados esta glandula. Controla a su vez la actividad secretora de las
otras tres glandulas y también produce hormonas propias, entre otras las
gonadotropicas. El objetivo de este tipo de hormonas es el ovario y su efecto
es la estimulacion del desarrollo de los ovocitos. El crecimiento primario de
los ovocitos es independiente de la gonadotropina, siendo el estado de
alveolos corticales el primero que depende de esta hormona.
La glandula pineal produce la melatonina y la serotonina. Ambas hormonas
presentan marcados ritmos diarios en su concentraciéon, que aumenta
durante la noche. Parece probable que la secrecion de melatonina sea el
factor que vincula el fotoperiodo con el funcionamiento de la pituitaria y por
tanto el fotoperiodo con los ciclos estacionales de desarrollo gonadal.
El ovario. Se ha demostrado que el tejido gonadal de los teledsteos tiene
capacidad de sintesis de varios tipos de esteroides diferentes. Dentro del
ovario se ha detectado

Regulacion endocrina del desarrollo folicular en el ovario
actividad de sintesis de
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hormonas es continuar/detener el desarrollo de los ovocitos y sobre todo
promover la ovulacion de los ovocitos maduros.

En muchas especies de peces la ovulacibn no es la simple
consecuencia del final de la vitelogénesis, sino que ocurre como respuesta
rapida a determinados factores exdgenos, tales como fotoperiodo,
temperatura, presencia de adultos del sexo opuesto o idoneidad del
sustrato. Por tanto es claro que mientras los factores endégenos que regulan
la ovulacién son comunes a todas las especies de peces, los factores
exdgenos (que a su vez tienen la capacidad de actuar sobre los endégenos)
varian enormemente. En un extremo tenemos el caso de los salmodnidos,
donde el final de la \vitelogénesis desencadena la ovulacién
automaticamente. En el otro extremo estan los pleuronectidos, donde los
ovocitos pueden ser retenidos en cualquier nivel de vitelogénesis, incluido el
final, por tiempo ilimitado hasta que un factor exdégeno desencadena la
maduracion y ovulacion. Este hecho es el responsable de que determinadas
especies en cautividad pierdan la capacidad de ovular espontdaneamente o
gue en determinados habitats naturales la puesta de algunas especies no

sea anual o en ciclos regulares.

1.4.6. Métodos de estimacion de la fecundidad

El problema de estimar la fecundidad tiene dos partes: saber si la especie
tiene fecundidad determinada o indeterminada y conocer el nUmero total de

huevos puestos por hembra.

Métodos para calcular el nUmero de huevos

e Gravimétrico. Consiste en pesar el ovario y contar el nUmero de huevos
en una serie de submuestras del ovario (generalmente tres), de peso
conocido. El nUmero medio de huevos en las submuestras se eleva al peso
total del ovario.

Tiene la ventaja de ser bastante preciso, barato y requiere poca
tecnologia. Tiene la desventaja de que ignora la incidencia de la atresia o la

presencia de foliculos postovulatorios (FPO, indicativos de que la puesta ya
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ha comenzado. Los ovarios con presencia de FPO deben ser desechados en
las estimaciones de fecundidad. No es adecuado para especies con huevos
muy pequefos o para aquellas en que la diferencia de tamaho entre los

ovocitos que van a ser puestos y el resto no es muy evidente.

e Volumétrico. Consiste en medir el volumen total del ovario, por el liquido
que desplaza en una probeta. El total del ovario se disgrega después
(mediante liquido de Gilson) y se agita para ponerlo en suspension. De esta
suspension se toman una serie de submuestras de volumen conocido en las
gue se cuenta el numero de huevos, elevandolo después al volumen total
del ovario.

Es también un método barato, pero muy impreciso. Al igual que el
método anterior, no permite obtener informacién sobre niveles de atresia ni
presencia de FPO. Requiere el uso de liquido de Gilson, que es un producto
altamente tdxico y que los ovarios enteros sean transportados hasta el
laboratorio, lo que es un problema cuando estos son de gran tamafio. Es un

meétodo en desuso.

e Estereométrico. Consiste en determinar el volumen relativo que ocupa
cada tipo de ovocito -método estereométrico (Weibel 1979). Para ello se
utilizan unas reticulas que permiten determinar el area total del corte y el
area de cada tipo de ovocito, mediante la aplicacion de una reticula
superpuesta en el ocular del microscopio y un sistema de puntos. El
volumen total del corte se calcula como el volumen de un cilindro (o un
cubo) cuya altura es el grosor del corte (ej. 3u) y cuya base es su area del
corte. El volumen ocupado por cada tipo de ovocito se extrapola a partir del
areas que ocupa en el corte. . Permite un diagndstico completo, incluyendo
la presencia de FPO, atresia y tamafio de los ovocitos. Tiene el
inconveniente de nos ser adecuado para ovarios grandes (p.e. > 200 gr),
requerir un coste elevado en tecnologia y al igual que en el caso anterior, el

ovario entero tiene que ser transportado al laboratorio.
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e Indirecto. Todavia estd en desarrollo (A. Thorsen, inédito) consiste en
establecer una regresién entre el diametro de los ovocitos y el nimero de
los mismos, determinado por el método gravimétrico. Generalmente el
nimero de huevos en el ovario disminuye con su tamafo, de forma que se
obtendria una curva del tipo que aparece en la figura adjunta. La ecuacién
de regresidn obtenida se utiliza para estimar la fecundidad potencial, con tan
sOlo determinar el didmetro medio de cada muestra. Se pueden establecer
regresiones similares entre el peso del ovario y el nUmero de ovocitos, su
tamano o la tasa de atresia.

Otra ventaja es que no es necesario transportar todo el ovario al

laboratorio.

Fecundidad determinada

La estimacidon de la fecundidad cuando ésta es determinada es el caso
mas sencillo. Basta con establecer el umbral de tamafio de los ovocitos a
partir del cual se separa el grupo de los que van a ser puestos, y se realiza
el recuento de éstos en un momento cercano a la puesta, pero antes de que
se inicie. El recuento puede hacerse de todo el ovario disgregado en Gilson,
mediante un contador de particulas o a partir de submuestras, mediante el
método gravimétrico, el volumétrico o el histométrico (estereométrico).

En este tipo de especies la fecundidad total se puede obtener con un

solo muestreo al ano en la época adecuada.

Fecundidad indeterminada

Cuando la fecundidad es indeterminada, para obtener la fecundidad

total es necesario conocer la fecundidad

parcial por hembra, es decir el nimero de

huevos por puesta parcial (que se puede

calcular por cualquiera de los métodos

anteriores), el numero de puestas N
parciales realizado (promedio por hembra)
y el tiempo minimo entre puestas

parciales consecutivas. Evidentemente

esto requiere un muestreo mucho mas Diametro medio
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complejo, y es necesario muestrear a intervalos cortos de tiempo a lo largo

de toda la época de puesta.

Fecundidad en elasmobranquios

Estimacidn de la fecundidad en Elasmobranquios. La determinacion de
la fecundidad en especies viviparas y ovoviviparas se basa en el
conocimiento del nimero de crias y de la duracion del periodo de gestacion.
Para determinar el numero de crias es importante tener cuidado de que
ninguna haya sido abortada durante el proceso de captura y hay que tener
en cuenta el canibalismo dentro del Utero. La duracion de la gestacién es
mas dificil de cuantificar. Lo mejor es obtener muestras durante todo el afio
y determinar la talla de las crias en desarrollo y el volumen del saco vitelino

(que se va reduciendo durante la gestacion).
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2. Crecimiento

Uno de los objetivos ultimos y fundamentales de la acuicultura es la
produccidon de proteina para consumo humano en una cantidad por individuo
optima que rentabilice la explotacién; es decir, acumular en cada individuo
la suficiente cantidad de proteina que lo haga rentable en el mercado.
Aunque hay otros objetivos en la acuicultura como la repoblaciéon o la
produccidén peces acuario, es obvio que se necesita una talla o peso 6ptimo,
que se alcanza creciendo, o en la terminologia propia de la acuicultura en el
proceso de engorde y pre-engorde. Aunque estos dos términos se
diferencian a nivel de produccién, el proceso bioldgico y fisioldgico es el

mismo, al igual que en la fase larvaria.

Por tanto el crecimiento se define como cualquier cambio en talla o en
material acumulado en el cuerpo, expresado normalmente en peso, pero no
necesariamente. Si la tasa de alimentacion es suficientemente alta un pez
puede, tras cumplir con los costes energéticos de mantenimiento vy
supervivencia, sintetizar nuevo tejido, que puede ser acumulado como
crecimiento o diseminado como gametos. Ambos procesos tienen costes
energéticos asociados, por ello es importante entender los procesos
energéticos globales del individuo para comprender los mecanismos y
factores que hacen crecer al mismo, incluyendo las interacciones con otros
procesos vitales. Esta sera la primera parte de este capitulo. El crecimiento
puede ser estudiado porque obviamente se puede medir y por tanto analizar
su evolucién temporal, las diferencias en crecimiento en diferentes
situaciones y por tanto determinar las causas que le afectan. Estos aspectos
constituyen el grueso de la segunda parte de este capitulo. Por ultimo,
veremos las particularidades del crecimiento en condiciones de cautividad y

cultivo.

2.1. Bioenergeética. Interaccidn crecimiento-reproduccion.

Los peces, como todos los organismos vivos, tienen el mismo objetivo vital:
perpetuarse a si mismos manteniendo su genoma en el tiempo, es decir
reproduciéndose. Esto es independiente de si el individuo estd en su medio

natural o en cautividad. La seleccion natural conlleva maximizar la
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oportunidades de supervivencia de la prole hasta que alcance la madurez
sexual y se reproduzca con éxito. Es decir el objetivo no sdlo es
reproducirse, sino conseguir el éxito reproductivo de la prole. Légicamente
existe un equilibrio entre el numero de eventos reproductivos y los
productos de la reproduccion (fecundidad, tamafio del huevo): la
reproduccion tiene un coste en términos de energia, el cual puede llegar a
ser muy elevado. Para abordarlo, el individuo debe alcanzar una serie de
requisitos, el primero de los cuales es crecer para alcanzar la talla y
condicién 6ptima para la reproduccion. Todos los aspectos fisioldgicos del
crecimiento y un estudio detallado del balance energético se tratara en el
Modulo II y también en la bibliografia, pero una breve introduccién ahora es

necesaria para entender los mecanismos de crecimiento.

2.1.1. Flujo energético

La energia que un individuo obtiene se destina en primer lugar a cubrir los
costes de mantenimiento (metabolismo basal) y a cubrir los procesos
necesario para asegurar la supervivencia. El excedente energético se asigna
al crecimiento y a la reproduccion. Asi el balance energético para un

individuo puede expresarse como:

C = R+F+U+P.+P,

Donde C es el contenido energético del alimento, la pérdida en productos de
excrecion (E), ya sean heces (F) o amonio/urea (U), R es la energia
invertida en respiracion y por tanto perdida en forma de calor en el proceso
metabdlico; por ultimo P es la energia asignada a Produccién, es decir
crecimiento (Ps) y reproduccion (P;). La energia asimilada, es decir C - E,
dependera de la tasa de consumo alimenticio y de la tasa a la cual el
alimento es asimilado y metabolizado. El consumo depende a su vez de una
serie de factores, tales como disponibilidad de presas, competicidn por la
obtencién del alimento, riesgo de ser predado, nivel de saciedad,
temperatura y peso corporal. No obstante hay una racién maxima por toma,
mientras que la racién diaria depende de esta racion maxima y de la
densidad de presas o alimento. Por otro lado la tasa a la cual el alimento es

asimilado es funcidén primordialmente de la temperatura que es el principal
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determina el flujo energético.

2.1.2. Mecanismos compensatorios y retroalimentacion

Mientras el pez es sexualmente inmaduro, la energia asimilada se destina
por completo a la supervivencia y al crecimiento, pero una vez que la
maduracidon comienza, parte de esa energia se destina a la produccion de
gametos y al comportamiento reproductivo. Como normalmente la energia
destinada a la supervivencia debe mantenerse, es la energia que se
dedicaba al crecimiento la que ahora deriva hacia la reproduccion. La
cantidad de energia dedicada a la reproduccién y al crecimiento dependen
de una serie de factores, algunos intrinsecos (genéticos, fisioldgicos) y otros
controlados por el medioambiente (temperatura, alimentacidon). Asi debe
existir un compromiso para equilibrar y distribuir adecuadamente la energia
asimilada, que se refleja en una dindamica a lo largo de toda la vida entre el
crecimiento especifico y la reproduccién. Interaccionando con esta dindmica
esta el hecho de que las condiciones de cultivo pueden variar o alterar las
condiciones, llamemos naturales, de las especies cultivadas. Ademas, al
igual que en enmedio natural, las poblaciones cultivadas estan compuestas
por individuos genéticamente diferentes lo que lleva a tallas, condiciones
fisioldgicas y estados de maduracién diferentes y por tanto a dinamicas de
interaccion crecimiento-maduracién también diferentes, que tiene que ser

evaluada y minimizada en las condiciones de cultivo.
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Ahora bien, la energia que el pez requiere para sobrevivir varia a medida
que el pez crece y cambia drasticamente después de cada suceso
reproductivo. Las especies que se reproducen una sola vez, como muchos
salmodnidos, invierten toda la energia disponible en la reproduccion y por
tanto después mueren. Las especies que se reproducen mas de una vez
necesitan, obviamente destinar energia para la supervivencia después de
cada evento reproductivo, y la mayoria para seguir creciendo. La mayor
parte de las especies presentan crecimiento indeterminado, es decir el
crecimiento individual contindia a lo largo de toda la vida incluso después de
la maduracién, como veremos mas adelante. Pero como ya comentamos la
energia destinada a la produccién de gametos y al comportamiento

reproductivo reduce el crecimiento somatico.

Entre las especies iteréparas hay especies que dedican casi toda la energia
sobrante a la reproduccién y menos al crecimiento; normalmente suelen ser
especies de vida corta. Otras especies dedican tanta o mas energia al
crecimiento que a la reproduccion; suelen ser especies longevas que llegan a
tener un gran tamano. Desde este punto de vista, se pueden definir dos
estrategias en el uso de la energia de reproduccién. A: la tasa de
reproduccion a cada edad, definida en unidades de energia/afio, es una
funcién creciente del suministro de energia excedente. B: la tasa de
reproduccion a cada edad esta estrictamente determinada por el tamafio del
cuerpo a cada edad. La estrategia A seria mas conveniente cuando la tasa
de mortalidad de los adultos es alta, tal como en los engraulidos; mientras
gue la estrategia B seria propia de especies iterdparas que experimentan
0 UnNa tasa de mortalidad baja
después de la maduracién, tal

como los Gadidos grandes.
/ También observamos que las
.-'II l b curvas de crecimiento en ambas
estrategias son diferentes. En
14 los peces de la estrategia A la

4 curva de crecimiento tiene una

el
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pendiente muy elevada al principio, para acercarse pronto al limite asintético
(valor alto de K), y en los peces de la estrategia B la curva tiene una
pendiente relativamente constante (bajo valor de K). Como es sabido, la
constante K de la ecuacién de crecimiento de von Bertalanffy esta en
relacidon directa con la tasa de catabolismo. En los peces de la estrategia B,
como se tarda mucho en llegar a las proximidades del limite maximo
asintoético, las tasas de crecimiento a cada edad son muy plasticas. Asi, si
hay poco alimento el crecimiento puede reducirse, y si hay mucho alimento
aumentar, variacion que se podra notar no sélo en la longitud sino también
en el indice de condicion (bacalao de Noruega y Mar de Barents).
Seguramente, gracias a esta elasticidad del crecimiento anual, la fecundidad
podrad mantenerse sin grandes variaciones, usando mas o menos energia
somatica en la elaboracién de los productos sexuales. Estas especies seran
tipicamente iteréparas, principalmente de fecundidad determinada.

Con la estrategia A los peces alcanzan pronto una talla proxima al limite
asintotico, de modo que la tasa de crecimiento perderd también pronto
elasticidad, y las variaciones de la disponibilidad de alimento se reflejaran
mas en los cambios de la tasa de gasto reproductivo. Esta plasticidad del
gasto reproductivo serd a costa de variar el grado de atresia en aquellas
especies con un solo grupo de ovocitos en maduracidon, o en variar el
nimero de grupos de ovocitos en maduracién, alargandose o acortandose
asi en este Ultimo caso la estacion de desove. En los mares boreales, donde
la estacion de disponibilidad de recursos normalmente es corta, la estacién
de desove debera ser también corta, y los stocks de huevos en maduracién
seran pocos o solo uno. Por el contrario, en las latitudes bajas podrd darse
mejor la estrategia A, acomodando el gasto reproductivo a la disponibilidad
de alimentos para los adultos.

Todo lo anterior no quiere decir que las especies de fecundidad determinada,
tipicamente estrategas B, no acomoden el gasto reproductivo a la cantidad
de energia excedente. Lo hacen, aunque con una flexibilidad mucho menor
gue en una especie con multiples stocks de ovocitos en maduracién. El
periodo critico de las especies con fecundidad determinada es la
alimentaciéon entre el fin de la ultima freza y el mismo comienzo de la
maduracion del préximo periodo reproductivo, ya que el numero de

oogonias que seran movilizadas a ovocitos dependerda de la reserva de
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energia acumulada, asi que en este caso la fecundidad real de una hembra
gueda ya determinada al comienzo mismo de la maduracién de las génadas.
En los peces estrategas B la relacion alimento-fecundidad serd indirecta,
puesto que lo que varia es el crecimiento, habiendo una relacion talla-

fecundidad relativamente constante.

Para que esta dindmica sea 6ptima deben existir también mecanismos de
retroalimentacién que equilibren adecuadamente la energia invertida en
sobrevivir, crecer y reproducirse. Por ejemplo, si la prioridad es otorgada al
crecimiento, como en estadios larvarios y juveniles, que la talla corporal se
incremente reducird el riesgo de ser predado y también mejorara la
capacidad de capturar alimento, y por tanto serd menor la energia que se
destine a sobrevivir y mayor la asimilada, por lo que se podra destinar mas
energia a seguir creciendo y a madurar antes. Esto se ve reflejado en una
supervivencia dependiente de la talla que se observa claramente en
poblaciones naturales, pero que también se observa en condiciones de
cultivo ya que un mayor crecimiento aumenta la capacidad de competir
intraespecificamente con mayor ventaja, lo que produce una gran

heterogeneidad en el crecimiento.

Por otro lado, como hemos comentado, la maduracién y por ello la
reproduccion ciclica reduce la tasa de crecimiento y por tanto la tasa de
incremento de peso corporal, e incluso en ocasiones reduciendo el propio
peso. Un menor peso implicaria menor fecundidad, pues ambos estan muy
relacionados como luego veremos, y por tanto puede ser una clara
desventaja si la reduccién es fuerte. Este efecto puede ser compensado por
el individuo retrasando la maduracidon o saltdndose la reproduccién anual.
Mientras que en el medio natural esto se produce en situaciones de estrés y
este mecanismo compensatorio puede ser un riesgo, en cultivo, sin
embargo, es interesante conseguir un retraso en la maduracion. Pero esto,
sin embargo, se contradice con la necesidad en cultivo de conseguir
crecimientos rapidos, que por tanto conllevan maduracién temprana. Por eso

entender esta dinamica es importante.
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2.1.3. Normas de reacciéon

El principio central de la teoria del ciclo vital (life-history) asume que el
cambio en un rasgo que incrementa la eficacia bioldgica es contrarrestado
por el cambio en otro rasgo que la decrece. Esto nos lleva al equilibrio
necesario entre el esfuerzo reproductivo y el crecimiento adulto y Ia
supervivencia. Una norma de reaccién describe el patron que sigue la
expresion fenotipica de un genotipo en diferentes medios ambientales. Es
decir, para cada genotipo, rasgo fenotipico y variable ambiental, puede
existir una norma de reaccién diferente. Las interrelaciones entre factores
genéticos y ambientales en la determinacion de rasgos son, por tanto, muy
complejas. Un genotipo cuya expresion fenotipica no varia con el medio
ambiente  presenta una
norma plana, mientras que
un genotipo cuya expresion
fenotipica varia con el
medio ambiente muestra
plasticidad y capacidad
adaptativa por fuerzas

w wnidisin evolutivas.

Las normas de reaccion se pueden expresar para un solo rasgo
(monovariantes), pero también para varias dimensiones. En el contexto del
crecimiento y su relacion con la reproduccién es habitual expresar los dos
parametros claves que mejor recogen la interaccidn entre crecimiento y
maduracion: la talla y edad de maduracién, es decir normas de reaccion
bivariantes. En una poblacidén y en un momento dado, existen un conjunto
de individuos con patrones (trayectorias) de crecimiento diferentes, es decir
individuos que crecen mas rapido y otros que lo hacen mas lento. Por su
patron de crecimiento, este conjunto de individuos maduraran tallas y
edades diferentes dando lugar a una norma de reaccién. Cambios en el
patron de crecimiento debido a una aceleracién o deceleracion del mismo
debido a causas medioambientales (ver siguiente seccidon) produce
variaciones a lo largo de la misma norma de reaccidn. Asi si el conjunto de

los individuos crece mas rapido alcanzaran antes la edad de maduracion (y
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también a una talla ligeramente inferior). Este conjunto de expresiones en
diferentes situaciones medioambientales (plasticidad del crecimiento)
determina esa norma de reaccién. Sin embargo, puede ocurrir que el
conjunto de individuos madure a edades y tallas muy inferiores (o0
superiores) a la norma de reaccidn antes descrita, por lo que tendremos
cambios en la norma de reaccién, reflejo de cambios adaptativos por
seleccion genética.

[

5

[Exdienel (B0 e

Por consiguiente, los cambios en la norma de reaccion puede asi ser de dos
tipos: plasticos (cambios fenotipicos) o adaptativos (seleccién genética), que
a su vez pueden ser evolutivos o inducidos. El crecimiento, y de aqui la talla
y edad de primera maduracién estan determinados tanto por el medio
ambiente como por el genotipo, y por tanto susceptible de seleccidén
genética, que habitualmente funciona con gran eficacia. En Acuicultura
interesa conseguir, especialmente por cambios adaptativos, individuos que
presenten un crecimiento rapido, pero con una maduracién tardia.

Sin embargo esta estrategia presenta limitaciones, y es que la tasa de
crecimiento, aunque plastica, es especifica. El crecimiento es funcion de la
propia masa corporal (m). La tasa de crecimiento (dm/dT) sigue una curva

en domo:

dm
— =am’5 —bm

dt

hasta alcanzar la talla de reproduccién (m,) partir de donde sigue esa curva

menos cm, la energia destinada a la reproduccion:
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dm 75
—=am’”>—bm—cm

dt

segun este modelo la talla
maxima que se puede alcanzar,
es decir cuando dm/dT = O, es
o m m, sin reproduccién, ms con
reproduccion (ver figura en

presentacién).
-+ T, Ty Para incrementar la tasa de

crecimiento mantenida en el tiempo es necesario incrementar la energia
asimilada reduciendo el coste metabdlico de mantenimiento lo que se
consigue controlando las variables ambientales. Pero es imprescindible
retrasar (o suprimiro) la maduracidn. Obviamente también se puede
conseguir por seleccion genética (y/o manipulacién). El riesgo estriba en la
reduccién genotipica, la pérdida de eficacia bioldgica, y la covariacion

desconocida con sus implicaciones medioambientales.

2.2. Factores que afectan al crecimiento

Las condiciones de alimentacién normalmente se consideran el factor
ambiental principal que causa variaciones en crecimiento de los peces. Mas
especificamente, la disponibilidad del alimento, que es una funcién de la
abundancia y de la dispersién relativa de la presa, se cree que es la mas
importante. Mientras que la dispersion de la presa es independiente de la
densidad del depredador, la abundancia relativa de la presa depende de la
cantidad absoluta de la presa en si misma en el ecosistema, es decir
densidad de la presa, y de la densidad de depredadores, incluyendo la
especie implicada en el andlisis del crecimiento y sus competidores. Asi, la
competicion desempefia un papel importante en el éxito de alimentacion y
por lo tanto para el crecimiento y la abundancia futura.

Existe una relacidon clara entre la racién alimenticia y la tasa especifica de
crecimiento, G, la cual aumenta asintoticamente con la racién, permitiendo
definir tres niveles de racién: la racion de mantenimiento (Cnain) €S aquella

por debajo de la cual la tasa de crecimiento seria negativa. La racién optima
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se define como el punto de la
curva cuya tangente pasa por
/,-" el origen (0) y por tanto marca
/, un punto de inflexion; por
ultimo, la racidn maxima es
# .
l! ” aquella por encima de la cual el
-
‘ individuo ya no incrementa su
]
/ tasa de crecimiento. La
eficiencia del crecimiento se
define como la relacién entre el
Bl
incremento en peso en un
intervalo definido de tiempo y la energia adquirida, que se puede expresar

como.:

Ky =100 (%) K; =100 (%) K = 100 (—2—)

C—Cmain

donde Ps es el incremento en peso (o en contenido energético) del individuo,
C es el peso del alimento consumido (o su contenido energético) y A el peso
(o energia) del alimento asimilado. Ambos dan valores de eficiencia del
crecimiento brutos, mientras que la eficiencia neta (K3) se relaciona con la

diferencia en el alimento consumido y el requerido para el mantenimiento.

La teoria del forraje (Foraging theory) predice que los animales maximizan
su indice neto de retorno energético si la presa es seleccionada. Asi, se ha
observado que los peces son altamente selectivos en lo que se refiere al
tamafo de la presa. Aunque los depredadores tienen una tendencia a comer
la presa mas grande disponible, la composicion observada de la dieta
demuestra un tamafio medio perceptiblemente mas pequeno de la presa.
Esto se cree que es debido al hecho que la energia invertida en la
depredacion aumenta con tamafio de la presa. Asi, para el depredador existe
una gama o6ptima de tamafio de presa que maximiza la relaciéon entre la
energia obtenida y la energia usada para coger la presa. La media y el rango
de los tamafios de presa seleccionados tienden a aumentar con tamano del

predador, y muchas especies cambian al crecer el tipo de presa preferido,
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Variacién en talla

como por ejemplo salmdnidos que cambian de alimentarse de invertebrados
a ser piscivoros.

El crecimiento puede disminuir debido a un déficit de las presas preferidas,
pero en tal situacidon algunas especies puede cambiar a presas alternativas,
con un contenido energético mas bajo. Estas presas no optimas en la dieta
pueden afectar negativamente el indice de crecimiento del depredador. La
importancia de la calidad de la presa se ha demostrado en el bacalao del
artico donde la abundancia del capelin incide notablemente en el crecimiento
y condicion del bacalao. Claramente, por debajo de la racion del
mantenimiento, los peces no crecen en longitud y pierden peso. Otro factor
importante que afecta al crecimiento es el momento de la alimentacion a lo
largo del dia combinado con procesos que demandan energia como la
migracién y la maduracion.

Un sintoma de alta competencia es el incremento con el tiempo del
coeficiente de variacién en la talla media del grupo lo que lleva a la
depensacion y heterogeneidad en el crecimiento. La depensacién es el
efecto negativo sobre el crecimiento de la poblacion que pasa a ser
proporcionalmente mayor cuanto el tamafo relativo de la poblacidn
aumenta. La depensacion puede ocurrir siempre o sélo cuando el alimento
es escaso. Pero las interacciones sociales pueden ser positivas para el
crecimiento al reducir el riesgo de predacion. La formaciéon de cardimenes
favorece el tiempo dedicado a ala alimentacién pues el riesgo de ser
predado disminuye, lo que tiene como consecuencia que la variacidon
individual en las tallas sea menor. En algunas especies que forman
cardimenes mantener individuos aislados incrementa su estrés, reduce su
capacidad alimenticia y el
crecimiento (incluso
deteniéndolo). En las
especies que no se
agregan la competicion es
mayor y se observa una
mayor heterogeneidad en

las tallas individuales.
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La temperatura afecta al crecimiento alterando las tasas metabdlicas y la
asimilacion. Hay que diferenciar entre la energia en el alimento consumido y
la energia finalmente asimilada, que a su vez depende de la calidad del
alimento y de dos factores que dependen de la temperatura de forma
positiva: la eficiencia de la absorcidon y el metabolismo. Las variaciones en
estos dos factores afectaran las tasas de consumo, siendo especialmente
critico en los primeros estadios del desarrollo. Los procesos fisioldgicos se
aceleran con la temperatura (excepto en temperaturas muy altas),
aumentando el catabolismo, y exigiendo a su vez un consumo mayor de
alimento para mantener la masa corporal. Como consecuencia, la
temperatura Optima para el crecimiento disminuye a medida que la
disponibilidad del alimento disminuye (en cultivo a medida que la cantidad
de alimento proporcionado disminuye) y la eficiencia de la conversién
energética es generalmente mas alta a temperaturas levemente inferiores a
aquellas en las que se produce el crecimiento mas rapido. Por tanto el
incremento de la temperatura en cultivo exige un incremento en la racién y

por tanto la racidon optima se incrementa (y también la de mantenimiento y

maxima).
. w Péndida deapefiip
18 (e g b o
1| ¥ 5 u oF 5
* Eaees [
Iz Py b K £d
e H EL;
o 1y g’i i
= &
i ous A%
s i (58
s g7
4 .
o tI‘S‘ 4
ay B2 e [ LA S
e
l;i {14 |
@ 1%
B ge o |- Féaiii
s N ﬁ»"pﬁ. el
Fresmicidm £
E T
N ]
¥ 5 18 i » 2% ¥ 5 ] 5 - 9%
Tesmppersbmr {SC) Temmpesatmiz ()

En un ambiente térmicamente heterogéneo, los individuos pueden reducir
sus costes metabdlicos moviéndose a temperaturas mas frias si la
disponibilidad del alimento disminuye. Este hecho puede explicar en parte la

variacion latitudinal y geografica en las tasas de crecimiento entre
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poblaciones, y la variacién interanual en crecimiento en la misma poblacion.
Debe recordarse, sin embargo, que el efecto de la temperatura en el
crecimiento depende del tamafio del individuo (efecto enddgeno) v,
asimismo, que la tasa de crecimiento aumenta con la temperatura hasta un
maximo en una cierta temperatura 6ptima intermedia. No obstante, la
temperatura no es el Unico factor abidtico que se debe considerar en
estudios del crecimiento, aunque si el mas importante; se deben considerar,
entre otros, el oxigeno y la salinidad. Por otro lado las adaptaciones para
mantener el crecimiento bajo en condiciones suboptimas todavia no se

entienden completamente.
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2.3. Determinacion, patrones y modelado del crecimiento

El crecimiento en peces se mide de formas diversas. La mas tradicional es la
cuantificacion de la longitud como crecimiento axial, lo que normalmente se
conoce como talla. Sin embargo, en acuicultura, asi como en otros campos,
es muy normal usar el peso como indicador de crecimiento. Ambos
parametros, talla y peso, estdn muy correlacionados, aunque un pez puede

crecer en peso sin cambiar la talla y viceversa.

La relacién entre el peso (W) y la talla (L) normalmente se ajusta a una

ecuacion potencial':

W = al®

0 en su forma lineal:

logW =loga+bloglL

en ambos caso a y b son constantes estimadas por regresion.

El exponente, b, normalmente adquiere el valor 3, lo que indica una relacién
isométrica ya que el peso es tridimensional frente a la talla. Valores

significativamente deferentes de 3 indican crecimiento alométrico.

Precisamente la relacion entre el peso y la talla da lugar a uno de los indices
mas usados en ictiologia, el factor de condicidén, que se usa como indice del

estado fisioldgico del individuo:
K= W/T?
Valores altos de K indican que el individuo tiene un peso mayor de lo que

corresponde a su talla, lo cual puede deberse a un proceso de acumulacion

de reservas energéticas, a la maduracion gonadal, o directamente a un

! Usaremos la notacién inglesa por ser mas universal y por ser la que normalmente
se encuentra en los libros de texto. W=weight y L=length
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incremento de la masa corporal por una elevada tasa de alimentacion.
Valores bajos de K, por el contrario, indican un peso inferior al equivalente
para esa talla y normalmente apuntan a un estado fisioldgico pobre y a una
baja nutricidon. Sin embargo en especies con ciclos reproductivos marcados,
también puede indicar perdida de masa gonadal por la puesta. Por este
motivo en biologia pesquera se suele usar el peso eviscerado, que elimina el
efecto de la maduracion gonadal, lo cual en acuicultura no es posible por
razones obvias.

Como el peso en funcidon de la talla puede presentar cierta desviacién, es

muy comun usar el factor de condicién relativo o de Le Cren:
anw/wpred

Donde W es el peso observado y W,.q €l peso predicho de la relacion talla-
peso. Este segundo indice es mucho mas usado por su estabilidad
estadistica.

Cualquiera de los dos factores de condicidn soélo se pueden usar en
individuos que ya posean la morfologia propia de adultos y por tanto su uso

en larvas e incluso en juveniles tempranos es inapropiado.

Los peces muestran una gran variedad de patrones de crecimiento funcién
de su propia estrategia de vida y de las condiciones de su desarrollo, como
luego veremos. En gran medida esta variedad es consecuencia del hecho de
que en peces el crecimiento es indeterminado, es decir, en principio el
crecimiento no se detiene con el tiempo, aunque la tasa de crecimiento
potencial disminuye con el tiempo consecuencia de una menor disponibilidad
energética que se deriva cada vez mas a la reproduccién. Son diversas las
causas evolutivas y ecoldgicas del crecimiento indeterminado, pero en
general se puede decir que este tipo de crecimiento es optimo en
organismos que viven en ecosistemas fluctuantes y con marcadas

diferencias estacionales.

El crecimiento se mide a lo largo de un periodo de tiempo definido, lo que
nos da una idea de la tasa de crecimiento. En poblaciones naturales, ante la
dificultad de medir el crecimiento individual, de un solo espécimen, el

crecimiento se suele medir como funciéon del tiempo equivalente a la
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esperanza de vida de la especie, ya sea en afos o0 meses. En estos periodos
el crecimiento suele ser asintético, pero puede aparecer lineal en periodos

mas cortos de tiempo.

En estas situaciones la ecuacién mas usada para modelar el crecimiento es
la de Von Bertalanffy, que si bien fue desarrollada bajo una perspectiva

metabdlica y asi fue definida, lo mas normal es usarla bajo la expresion:
Ly = Lo, (1 — exp(-k(t-t0))

Donde L; es la talla (longitud) en el tiempo t (edad); L., es la talla maxima
permisible en la especie, o de otra forma es la talla media de un pez "muy
viejo"; k es un "parametro de curvatura". Finalmente, t, es el "parametro
de condicién inicial" y no tiene un significado bioldgico directo, puesto que
necesariamente debe ser negativo, si bien es cierto que su unidad es la
unidad de tiempo (por lo general afos), ya que si ho es negativo, entonces
la variable t que indica la edad del pez en alguin momento alcanzara el valor
de ty (si lo suponemos positivo), y en ese valor tendriamos el absurdo que
L(ty) = 0. Lo k y to, son parametros de la ecuacién que normalmente se

estima por regresion no lineal.

A partir de la ecuacidon anterior y de la relacion talla-peso, se puede modelar

el crecimiento en peso en funcién de la edad:
(=K (t—to)) 3
Wy = Wy, [1 — exp 0)]
esta curva adquiere una forma sigmoide, es decir el incremento en peso se
incrementa gradualmente hasta un punto de inflexion a partir del cual el
incremento disminuye.
K vy Lo se relacionan negativamente, formando una elipsoide, cuando se

estudian el conjunto de especies de peces. También K se relaciona

positivamente con la mortalidad natural (M),
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En acuicultura, sin embargo, lo normal para expresar el crecimiento es usar

la tasa instantanea de crecimiento en peso, g:

g = dw/dT

Que para intervalos cortos de tiempo puede aproximarse como:

g = (InW3-InW)/(t2-t1)

es decir al diferencia en el logaritmo del peso medido entre dos intervalos de
tiempo (t; y t;). Este parametro, también llamado tasa especifica de
crecimiento, se suele expresar como porcentaje por unidad de tiempo (y
normalmente diario), G, y disminuye a medida que se incrementa el peso

del individuo, lo cual se puede modelar usando la funcién alométrica:

G = aWwP

donde a y b son constantes, siendo b siempre negativo y usandose el peso
al comienzo del periodo sobre el cual se estima G.

Diversos estudios empiricos han demostrado que b normalmente adquiere
valores entre -0.32 y -0.42.

El hecho de que G disminuya con el peso, y por tanto con la talla, dificulta
comparar la tasa de crecimiento entre individuos de diferente peso, en
particular si estos han estado en situaciones diferentes. Una alternativa muy
interesante es el uso de la raiz cubica del peso que permite comparar tasas

de crecimiento de individuos cultivados en condiciones diferentes.

64



3. Biologia de Huevos y Larvas

El aumento de la demanda de productos pesqueros, la necesidad urgente de
alimento para la poblacion humana, la generacion de beneficio econdmico,
empleo y divisas, especialmente en paises en vias de desarrollo y la mejora
de la calidad de nutricidn, junto con el descenso de las poblaciones salvajes
explotadas, han sido factores determinantes para la expansion de la
acuicultura. Las etapas tempranas del ciclo de vida (huevos y larvas) de las
especies cultivadas juegan un papel critico en el desarrollo y mejora de la
cria en cautividad de especies tanto marinas como de agua dulce. Por ello es
fundamental conocer la ecologia y biologia de huevos y larvas, asi como las
condiciones ambientales necesarias para conseguir un desarrollo éptimo de

los mismos en cautividad.

En peces, el niumero de huevos liberados por las hembras es muy elevado
comparado con otras especies de vertebrados. La gran mayoria de peces
marinos son dioicos (sexos separados), aunque se dan casos de
hermafroditismo y reproduccién partenogénetica. La estrategia reproductiva
de los peces marinos varia segun la especie, distinguiéndose segun los
cuidados maternales dos tipos: el oviparismo y el viviparismo. Las
especies oviparas son aquellas que ponen huevos los cuales pueden ser
fecundados externamente por el macho. En algunas especies, tipicamente
oviparas, se puede producir ocasionalmente una fertilizacién interna, tras la
cual el embrion es retenido en el sistema reproductor materno por un
periodo de tiempo determinado, es un tipo de viviparismo facultativo.
Normalmente el viviparismo es obligado, es decir la fertilizaciéon interna es
un requisito imprescindible para el éxito reproductivo. En este caso, se
puede distinguir, a su vez, dos modos reproductivos: el viviparismo
lecitotrofico, donde el embridn se desarrolla mayoritariamente a expensas
del vitelo acumulado por la hembra en el huevo; y el viviparismo
matrotrofico, donde hay un aporte continuo de nutrientes de la madre al

embrion.
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Por su distribucién espacial, los huevos de peces marinos pueden ser
pelagicos o batipelagicos (flotan en la columna de agua) o benténicos
(estan sujetos a algun tipo de sustrato). En funcion de ello su estructura y
composicidon puede variar en funcidon de las condiciones ambientales a las
que deben enfrentarse. Los huevos fecundados que no se fijan a ningan
sustrato son desplazados por las corrientes, lo que favorece su dispersion,
aunque la mortalidad de estos huevos y larvas es mucho mas elevada que la
de los huevos bentdnicos. En el caso de estos ultimos, los progenitores

pueden proteger a la prole o no.

3.1. Huevos

3.1.1. Estructura del huevo.

El huevo contiene la informacién genética necesaria para todo el desarrollo
embrionario, asi como sustancias nutritivas para nutrir al embridn que se
encuentran en el citoplasma (vitelo). Los huevos de peces son
relativamente pequenos, aunque su tamafo puede variar notablemente de
una especie a otra, y poseen rasgos distintivos que permiten su
identificacion (forma, ornamentacion, color, tamano, caracteristicas
estructurales, etc.). A medida que el desarrollo del huevo va progresando
aparecen rasgos mas caracteristicos de cada especie. La mayoria de huevos
son esféricos y presentan una superficie lisa, sin ornamentacién. La
envoltura externa que rodea al

embridn se conoce como corion.

En algunas especies entre el corion — B B —#
Yolk
Diameter

y el embridon aparece el espacio

perivitelino que puede ser mas o

menos ancho, llegando a ser en
algunas especies el 50-60% del
didmetro del huevo. La figura 1 blastoderm PUEADale

yolk perivitelline

recoge la estructura general de los oil globule SPace

, EGG STRUCTURE
huevos de peces teledsteos.

Estrucutra genérica de un huevo en teledsteos (de Hardy
et al., 1978 en Fuiman y Werner, 2002)
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3.1.2. Clasificaciéon de los tipos de huevos.

La cantidad de vitelo y su localizacién permiten clasificar los cigotos

en cuatro categorias, que coinciden plenamente con los tipos de 6vulos:

e Isoleciticos u oligoleciticos. Contienen poco vitelo, el cual se
presenta en forma de pequefios granulos distribuidos de manera
uniforme por todo el citoplasma.

e Heteroleciticos o mesoleciticos. Tienen una cantidad mas
abundante de vitelo que forma granulos mas heterogéneos y se
distribuye de manera desigual.

« Teloleciticos. Contienen una gran cantidad de vitelo que se relne en
una masa que relega al citoplasma y al nucleo al polo germinativo,
con lo que se origina una zona bien diferenciada, el disco germinativo.

e Centroleciticos. El vitelo es muy abundante y forma una masa
central rodeada por el citoplasma, que se extiende por toda la

periferia, donde también se situa el nucleo.

Los Teledsteos suelen tener cigotos mesoleciticos.

3.1.3. Fertilizacion

La fertilizacién es el proceso por el cual los gametos femeninos y masculino
interactian para formar un cigoto diploide (Coward et al., 2002). Durante la
fertilizacién, el espermatozoide desarrolla dos papeles principales. Por un
lado, aporta la carga cromosdmica paterna y por otro lado, en la mayoria de
especies, es la sefial que desencadena activacion del huevo que es el paso

previo al comienzo del desarrollo embrionario.

En teledsteos, los huevos no fertilizados estan rodeados por una serie de
membranas. La mas exterior de ella (el corion), es relativamente gruesa y
resistente y presenta un pequeno poro (micropilo) a través del cual es
esperma entre en el huevo para fertilizarlo. Generalmente la fertilizacidon es
monoespermatica, y aunque en algunas especies son varios los

espermatozoides que entran en el huevo, sélo es uno el que fusiona su
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nucleo con el del huevo. Con la fertilizacidn se inicia la segunda division
meidtica en el huevo que en el momento de la puesta posee dos juegos de
cromosomas procedentes de la madre. Sin embargo, tras la segunda
divisién meidtica, uno de estos juegos cromosdmicos maternos forma un
cuerpo polar y es eliminado, de forma que sélo queda un set de cromosomas

procedente de la madre y otro procedente del padre.

Tras la fertilizacion el huevo comienza a absorber agua y se producen una
serie de cambios ultraestrucutrales e histoquimicos. El corion se separa de la
membrana vitelina y aparece el llamado espacio perivitelino. El corion se
endurece y las enzimas que aparecen en él protegen al embridn en

desarrollo de los ataques bacterianos y fungicos.

Los mecanismos de activacidon del huevo se relacionan con un incremento
intracelular de Ca**y, aunque en general se produce por el contacto con el
espermatozoide, en algunas especies se ha observado que es el contacto
con el medio de puesta lo que conlleva a la activacion del huevo. En
cualguiera de los casos, las probabilidades de una fertilizacion exitosa

disminuyen a medida que aumenta el tiempo de contacto con el esperma.

En la reproduccién de los peces encontramos dos patrones generales muy
bien definidos de fertilizacidon: interna y externa. La fecundacién interna
es un requisito obligado en individuos viviparos; dentro del viviparismo se
distinguen dos clases: el matrotréfico en el que los embriones dependen de
la madre para los procesos de respiracion, nutricidon, osmorregulacion vy
excrecion, y lecitotréfico en el que los huevos son retenidos por la madre
hasta la eclosion, pero la nutricion del embrion no depende de la madre sino
de las reservas acumuladas en el huevo en forma de vitelo. Esta estrategia
reproductiva es poco comin en los peces marinos. En ambos casos de
viviparismo, la hembra libera directamente al medio las larvas o juveniles ya
desarrollados. En algunos casos, los huevos son fecundados internamente
pero se liberan después de la fertilizacién al medio en un estado de
desarrollo mas o menos avanzado. Entre las especies que presentan esta
estrategia reproductiva hay algunas que poseen espermatecas, que son

unas estructuras ovaricas donde se acumula el esperma tras la cépula hasta
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que las condiciones son apropiadas para el desove, es entonces cuando
tiene lugar la fecundacion interna y la hembra libera los huevos. En
cualquier caso, la estrategia mas comun en peces marinos es la
fecundacion externa, en la que los huevos son expulsados al medio y son
posteriormente fertilizados por el macho. En el caso de especies
partenogenéticas la reproduccién transcurre sin necesidad de gametos
masculinos, es decir, sin fertilizacién, y se denomina reproduccién sexual

monogamética.

Existen varios factores enddégenos y exdgenos que afectan a la fertilizacion.
La composicion de la dieta es uno de ellos e influye en la viabilidad del
esperma y en la activacion del huevo, asi como en las tasas de
supervivencia embrionaria y larvaria. La temperatura del agua también
desempefia un papel clave en la ovulacién, la produccién de huevos vy la
fertilidad de los mismos, al igual que la salinidad que es determinante en la
calidad espermatica. Sin embargo, son muchos los factores cuyos

mecanismos de accion sobre la fertilizacion aun estan siendo estudiados.

3.1.4. Embriogénesis.

Tras la fertilizacion comienza el desarrollo embrionario que puede dividirse

en tres fases: segmentacion, gastrulacion e histogénesis.

Segmentacion

La segmentacion es una serie de divisiones mitéticas que no estan
acompafadas por crecimiento celular. La segmentacién termina en una
morula, que consiste en una esfera de células compacta originada por
divisiones mitdticas consecutivas del cigoto. Dependiendo de como sea el
proceso de division mitodtica se distinguen varios tipos de segmentacién

(Figura):
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Figura 2: Tipos de segmentacion

S. holoblastica: todo el cigoto se divide y las células resultantes de
cada divisiéon son independientes y cada una rodeada de su propia
membrana protoplasmatica. A partir de la primera divisién a cada
célula que forma parte del embridn se le llama blastdmero. En este
tipo de segmentacion las células resultantes pueden tener todas el
mismo tamafio (segementacién holoblastica igual) o diferenciarse
células pequefias (micromeros) y células grandes (macromeros) y se

conoce como segmentacion holoblastica desigual.

S. parcial o meroblastica: Se da cuando el huevo contiene mucho
vitelo y solo se divide el polo animal, formandose un pequefio
casquete de células sobre le vitelo. Los blastémeros resultantes de
cada division no quedan rodeados por membrana. Puede ser discoidal
(la division solo afecta a un disco citoplasmatico proximo al polo
animal) o superficial (el nudcleo se divide repetidas veces sin que

aparezcan limites celulalres definidos).

La segmentacién, aunque modificada por las diferentes cantidades de

vitelo y patrones de divisién da lugar a la moérula (hasta 64 células) y
posteriormente a la blastula (mas de 64 células). Hasta este momento no se
ha producido un incremento en el tamano del cigoto, pero si en el nimero

de células que lo componen.
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Gastrulacion

Tras la fase de blastula se produce una reestructuracién de las células

o gastrulacion que es el proceso formativo mediante el cual el embridn

adquiere tres capas germinales (ectodermo, mesodermo y endodermo) y

adquiere una orientacion axial. El proceso de gastrulacion implica un

crecimiento embrionario, aumentando el tamafio. Hay varios tipos de

gastrulacion (Figura 3):

G. por embolia: la sufren las blastulas con blastocele central. Las
células del polo vegetativo se pliegan hacia dentro y se introducen
hacia el blastocele mediante un proceso llamado invaginacién.

G. por epibolia: ocurre en celoblastulas con blastocele excéntrico
(desplazadas hacia el polo animal). No se produce invaginacién
porgue los macromeros del polo vegetativo no tienen movilidad. los
micrémeros situados en el polo animal se dividen, proliferan, se
hunden y rodean los macromeros.

G. por delaminaciéon: ocurre en dos tipos de blastulas, en
celoblastula con blastocele central y en periblastulas. Consiste en que
la capa externa de células de la blastula se duplica y forma otra
interna.

G. por ingresién: en la celoblastula las células comienzan a
multiplicarse hasta rellenar el blastocele.

G. por involucién: ocurre cuando el disco de células del polo animal

se multiplica y forma otra capa hacia dentro.

GASTRULACION POR EPIBOLIA

ectodermo

celoblastula _

nﬂ, /l g\hlastopuru

5,
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Tipos de gastrulacion
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Histogénesis

Es la formacion de los diferentes tejidos y drganos a partir de las células
indiferenciadas que constituyen las capas germinativas (ectodermo,
mesodermo y endodermo). A partir del ectodermo se forman la cubierta
exterior del cuerpo, el tegumento y otras estructuras derivadas de él como
las escamas. También proceden del ectodermo el revestimiento de la boca,
el oido interno, el epitelio nasal y el olfativo, asi como el tubo neural que
dard lugar al encéfalo, la médula espinal y los nervios motores, la cresta
neural de la que proceden los ganglios sensoriales, la médula adrenal, los
ganglios simpaticos, el crdneo y los arcos branquiales. A partir del
endodermo se forman las glandulas anejas al tubo digestivo, el epitelio del
tracto respiratorio, la faringe, el higado, el pancreas y el tubo digestivo
primitivo. El mesodermo da lugar a la mayoria de los érganos internos, el
revestimiento de las cavidades toracica y abdominal, los érganos del sistema
urogenital (uréter, rindn, goénadas y conductos reproductores), el sistema
circulatorio, la sangre, la médula 6ésea, el tejido linfatico, el musculo
esquelético, los huesos y cartilagos del esqueleto, la dermis y el tejido
conjuntivo.

En la figura se recogen distintas etapas del desarrollo embrionario y las

estructuras que se desarrollan durante el mismo:

blastocoel

blastula ﬁ

embryonic
Early Cleavage Morula Blastula shield Gastrula
(1-64 cells)
somites optic vesicle i i
embryonic axis ; slopore 4 myomeres  2uditory vesicle

: o vessels
Early Embryo Tail-Bud Stage VeScle Tyji.Free Stage Late Embryo

EGG DEVELOPMENT

Desarrollo embrionario de peces teledsteos (de Hardy et al., 1978 en
Fuiman y Werner, 2002)
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3.2. Prelarvas y larvas

La etapa embrionaria finaliza con la eclosion del huevo si es un pez
oviparo o con el parto cuando es viviparo. El individuo que nace puede tener

dos morfologias:

* juvenil: individuo muy similar al adulto pero de menor tamafio y
sexualmente inmaduro. Para convertirse en adulto sufre un desarrollo
directo, crece y adquiere la madurez sexual.

= larva: individuo morfolégicamente distinto al adulto que también
carece de madurez sexual. Para alcanzar el estado adulto sufre una

metamorfosis.

Los caracteres morfoldgicos de las larvas de peces, al igual que su
nicho ecoldgico, cambian radicalmente a lo largo del desarrollo larvario
(periodo entre la eclosién y la metamorfosis) cambiando las proporciones del

cuerpo, la pigmentacién, etc (Figura 5).

En la mayoria de los casos de desarrollo indirecto la larva ocupa
recursos y habitats muy diferentes a los del adulto. La vida libre en el
plancton marino es peligrosa, existe una elevada mortalidad y son pocas las
larvas que sobreviven y llegan a adultos, por eso los peces producen un
gran numero de huevos en comparacidon con los vertebrados terrestres
(pajaros, anfibios y reptiles). Sin embargo, este patrdon reproductivo parece
tener claras ventajas ya que permite la explotacién de fuentes de alimento
temporal (blooms de fitoplancton), la colonizacion de nuevos habitats y la
consiguiente expansion del rango geografico de distribucidn de la especie.
Evolutivamente supone la posibilidad de evitar catastrofes asociadas con
alteraciones graves del habitat habitual y de sortear la competencia local y
permite la exposicién de los jévenes a los maximos grados de diversidad del
habitat.

Las larvas tienen una fase de alimentacién enddégena durante la cual se
alimentan de las reservas de vitelo acumuladas en el huevo (larva

lecitotrofica). Cuando estas reservas se han consumido en su totalidad se
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habla de alimentacion exdgena, entre uno y otro periodo se produce la
apertura de la boca hay una fase de alimentacién mixta. La cantidad y
distribucién del vitelo es wuna adaptacién evolutiva determinada
genéticamente, aunque esta condicionada por diversos factores ambientales.
La duracion del estado de alimentacion endégena depende de la cantidad de
vitelo que posee la larva y de la velocidad con que lo consume

(metabolismo).
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Anatomia de la larva de peces teledsteos (de Hardy et al., 1978 en Fuiman y Werner, 2002)

3.2.1. Desarrollo larvario.

Las diferencias en el estado de desarrollo mas o menos avanzado del
embrion en el momento de la eclosion varian, entre especies y dentro de la
misma especie, en respuesta a diferencias en las condiciones ambientales.
Las larvas que proceden de huevos con escasa cantidad de vitelo suelen
eclosionar en un estado menos avanzado que aquellas que proceden de
huevos con gran cantidad de vitelo. La eclosion no es exclusivamente un
evento puntual del desarrollo, sino que es un proceso fisioldgicamente
regulado que marca una importante transicién en la ecologia de un pez. La

larva al emerger del huevo es capaz por primera vez de moverse en el
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espacio e interactuar con los componentes bidticos y abidticos de su entorno
que afectan activamente en su supervivencia. Los cambios ontogénicos
continlan tras la eclosion al mismo tiempo que el tamafo de la larva
aumenta rapidamente, adquiere ciertas capacidades fisioldgicas y modifica
su comportamiento. Durante esta etapa de desarrollo el crecimiento de las
diferentes partes del cuerpo suele ser alométrico (no crecen en las mismas
proporciones).

En el momento de la eclosion, tal como se ha mencionado anteriormente, la
larva puede estar en un estado mas o menos avanzado de desarrollo. En
general, las larvas recién eclosionadas poseen un saco vitelino mas o menos
grande que puede contener o no gotas lipidicas. La cabeza de la larva esta
curvada hacia abajo, unida a la parte frontal del saco vitelino. Los ojos,
aunque formados, carecen de pigmentos y por tanto no son funcionales. Las
mandibulas no suele estar desarrolladas y las branquias tampoco, por lo que
la respiracion es cutdnea. Los huesos, incluidas las vértebras aun no se han
osificado, sin embargo, practicamente todos los midmeros estan
desarrollados. Las aletas impares ya son visibles, pero no sus radios. En este
estado las larvas presentan pocos o ningun .

A medida que avanza el desarrollo larvario la cabeza se separa del saco
vitelino y se alinea con el eje corporal. Se abre la boca y aparecen las
mandibulas. Las branquias se desarrollan y se observan la incipiente
formacion de las aletas pares. El saco vitelino disminuye progresivamente
hasta que es completamente reabsorbido. EI momento en que la vejiga
natatoria se llena de gas varia de una especie a otra. Durante todo este
periodo, se desarrollan gradualmente una serie de rasgos ecoldégicamente
importantes como las aletas, los 6rganos sensoriales, el esqueleto o la
pigmentacién externa. Las escamas son una de las estructuras externas que
mas tardan en desarrollarse, apareciendo en primer lugar en la zona caudal.
Tradicionalmente el final del periodo larvario y comienzo de la etapa de
juvenil viene determinada por el momento en el que la formaciéon de los
radios de las aletas, en este momento la cobertura de escamas aun no tiene

porque ser completa.

Uno de los eventos fundamentales que tienen lugar durante el desarrollo de

las larvas en el periodo de alimentacion exdgena es la flexion de la
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notocorda, que acompafa al desarrollo hipocordal de la aleta caudal
homocerca. Se distinguen asi 3 estados: preflexiéon, flexiéon y postflexion

(Figura).

YOLK
SAC

PRE
FLEXION

FLEXION

POST
FLEXION

JUVENILE

Fases del desarrollo larvario de Trachurus symmetricus (de Moser, 1984)

La historia vital de algunas especies de peces incluye otros estados
ontogénicos especificos que han recibido diferentes nombres. En algunos
casos son nombres genéricos que engloban aquellos estados en los que las
larvas de distintas especies no pueden diferenciarse entre si. En otros casos,
existen rasgos consistentes que permiten distinguir un grupo de otro. En la
tabla 1 se recogen diversas terminologias empleadas por algunos autores

para designar las distintas etapas a lo largo del desarrollo larvario.
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Tabla 1: Terminologia empleada para designar los diferentes estadios del desarrollo temprano de peces (de Moser, 1984)

Full finray
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sgquamation hody body prapar.
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3.2.2. Etapa de transicion o Metamorfosis

Entre el estado de larva y el de juvenil existe una etapa de transicion que
puede ser mas o menos prolongada y que en muchas especies de peces
supone un cambio de habitos, pasando de planténicos a demersales o a
pelagicos (agrupaciones). En muchas especies durante esta etapa o justo
antes se produce una migracion hacia las zonas de cria (nursery).
Morfolégicamente el estado de transformacién se caracteriza por cambios
corporales desde la forma larval a la de juvenil o pre-adulto. Al final de este
estado el individuo presenta todas las caracteristicas propias del pez adulto,
distinguiéndose basicamente en los patrones de pigmentacién y desarrollo

gonadal.

En algunos grupos donde la etapa de transformacion es prolongada, el pez
durante este periodo muestra especializaciones que no aparecen ni en
larvas, ni en juveniles. En estos casos se habla de pre-juveniles. Estas
especializaciones generalmente incumben a la forma corporal y la

pigmentacién.

3.3. Factores criticos para la supervivencia de huevos y
larvas

3.3.1. Fisicos

Existen numerosos condicionantes fisicos que pueden afectar a las
tasas de crecimiento y superviviencia de los estadios de vida tempranos en

peces.

» Temperatura: La temperatura es wuna variable del habitat
extremadamente importante para todos los organismos, pero
especialmente para los animales ectotermos, como los peces. La
temperatura determina las tasas metabdlicas y de crecimiento en huevos
y larvas, y en consecuencia, afecta a la talla en el momento de la
eclosion, la duracion de las diferentes fases del desarrollo, las tasas de
alimentacién y digestion, el comportamiento, la velocidad de nataciodn,

etc. La temperatura también afecta a huevos y larvas de forma indirecta
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ya que determina la viscosidad y los niveles de saturacidon de oxigeno del
agua, asi como la productividad.

» luz: La radiacién ultravioleta puede causar dafios en los huevos,
especialmente si se sitlan cerca de la superficie. Ademas determina la
duracién de los periodos de alimentacién diaria de las larvas y la
profundidad a la que éstas pueden encontrar el alimento (fito vy
zooplancton). La luz también afecta a la turbidez y la percepcion del color
y por lo tanto a la visidn de la larva, que le permite detectar presas y huir
de los predadores. En muchas especies de peces las larvas presentan
fototactismo negativo.

= Corrientes: Las corrientes transportan a los huevos y larvas hasta las
zonas de eclosién y cria, ademas permiten la oxigenacién del agua.
Corrientes inadecuadas pueden empujar a huevos y larvas a zonas
inadecuadas para su supervivencia, alterar la temperatura del agua y
provocar dafios mecanicos si son muy fuertes. Las corrientes tienen un

impacto especialmente importante en aguas someras.

3.3.2. Quimicos

» Oxigeno: Es la variable quimica mas importante en la determinacion
de las tasas de supervivencia de huevos y larvas. En primer lugar, las
tasas metabdlicas dependen directamente de los niveles de oxigeno
disuelto en el agua. Los huevos son muy sensibles a cambios en los
niveles de oxigeno ya que existe cierto nivel de respiracién a través del
corién, pero menos que las larvas, en las que el cambio de respiracion
cutdnea a branquial y el desarrollo de un sistema de transporte de
oxigeno a través de la sangre hacen que durante esta etapa el individuo
se encuentre en una situacion muy vulnerable siendo altamente sensible a
su concentracion en el medio.

» Salinidad: La salinidad determina junto con la temperatura la
densidad del agua y por tanto la flotabilidad de huevos y larvas. Las
caracteristicas ambientales en el mar (oxigeno, temperatura, pH, etc.)
varian con la profundidad, y puesto que la densidad determina Ila
distribucion de huevos y larvas en la columna de agua, también
determina las condiciones ambientales a las que se veran expuestos.

Ademas, la capacidad osmorreguladora, si bien se desarrolla en estadios
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de vida muy tempranos, no es completamente funcional hasta el
desarrollo total de las branquias, por lo tanto, cambios en la salinidad
pueden alterar los equilibrios osmoticos entre el medio interno y externo
de huevos vy larvas.

= pH: Cambios en el pH puede provocar alteraciones en la funcionalidad
de ciertas macromoléculas (proteinas, lipidos polares, etc.). Bajos niveles
de pH alteran la funcionalidad de enzimas y membranas aumentando los
riesgos de infeccién. En cualquier caso, gracias a la acciéon tamponadora
del agua de mar, los cambios de pH no afectan de forma determinante a
los peces marinos.

» Contaminantes: Abarcan desde nutrientes hasta metales pesados. Los

embriones antes de la gastrulacion son especialmente sensibles a los
contaminantes, al igual que las larvas en fases de alimentacién enddgena.
Dichos contaminantes pueden afectar directamente al huevo o
indirectamente a través de la madre (bioacumulacién) causando

malformaciones y/o alteraciones fisioldgicas.

3.3.3. Bioldgicos

» Efectos maternales: Las variaciones en la inversidon energética que

realiza la hembra para la reproduccién estan directamente relacionadas
con el tamafio y niumero de huevos y larvas desarrollados y con su
capacidad para sobrevivir. Asi, una hembra mas grande, en mejor
condicién fisioldgica y con mayor experiencia no soélo produce mayor
numero de huevos si no que la cantidad y calidad de reservas energéticas
acumuladas en ellos en forma de vitelo es mayor, por lo que daran lugar
a larvas mas grandes y con mas probabilidades de supervivencia. Esta
condicién energética maternal estd determinada por la disponibilidad de
alimento en el medio y la calidad del mismo. Por otro lado la carga
genética de la descendencia también determina en parte la velocidad de
desarrollo y las caracteristicas intrinsecas del embridn.

= Cuidados parentales: El hecho de que los huevos y larvas dispongan

de diferentes tipos de cuidados parentales es una importante proteccion

contra la predacion y los dafos mecanicos. Por ejemplo la construccion de
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nidos o refugios o la vigilancia de la prole aumentan su tasa de

supervivencia.

» Efectos denso-dependientes: Uno de los requerimientos principales de
las larvas de peces es la disponibilidad de alimento abundante y de
calidad, ya que permite un crecimiento rapido que disminuye el periodo
de vulnerabilidad ante los depredadores.

» Infecciones y parasitos: Durante los estadios de vida temprano los

peces estdn muy desprotegidos, no tienen escamas ni espinas y su
sistema inmune no estd del todo desarrollado, siendo especialmente
vulnerables a hongos, parasitos e infecciones. Estas ultimas, en algunos
casos, pueden transmitirse por via materna.

= Predaciéon: Las larvas presentan un sistema de vision poco
desarrollado, capacidad de movimiento reducida y aun no han
desarrollado sistemas de camuflaje o protecciéon (coloraciéon criptica,
apéndices, espinas, etc.) lo que las hace especialmente vulnerables a
depredadores. Por otro lado, en algunas especies en las que no hay
segregacion espacial entre adultos y estadios de vida tempranos, también

puede darse eventos de canibalismo en mayor o menor grado.

3.3.4. Periodo critico y punto de no retorno.

Los estadios tempranos de vida son especialmente sensibles tanto a los
factores bidticos como abidticos adversos que pueden provocar mortalidades
elevadas. En el caso de la acuicultura la carencia de alimento adecuado sea
tal vez uno los mas relevantes. Anger (1987) determina los puntos criticos
del estadio larval que pueden ser asociados a periodos iniciales de
alimentacién en que las larvas alcanzan a almacenar un minimo de
sustancias esenciales para lograr con éxito el siguiente estadio, aunque
después de este periodo se les prive del alimento (Punto de saturacion de
reserva o PRS) o a periodos iniciales de ayuno, en que las larvas sufren
dafios irreversibles y no alcanzan el siguiente estadio a pesar de ser
alimentadas posteriormente (Punto de no retorno o PNR). Estos puntos
criticos pueden ser de gran valor ecoldgico, una adaptacién fisioldgica de las
larvas a las condiciones de impredicibilidad del ambiente plancténico; larvas
con un bajo valor de PRS y un alto PNR serian capaces de resistir mejor las

condiciones de escasez de alimento.
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4. Ciclos de vida de Ilas principales especies
cultivables

4.1. Terminologia de la ontogenia del pez

No existe consenso sobre la terminologia que se debe emplear para definir
los diferentes estados del desarrollo ontogénico de un pez. Algunos autores
consideran que a lo largo de la vida de un pez (desde la fertilizacién hasta
su muerte) se pueden distinguir cinco periodos principales: embrionario,
larvario, juvenil, adulto y senescencia. Cada periodo se puede dividir en
diferentes estados o fases en funcidon de diversos hitos fisiolégicos o

morfoldgicos determinantes de la historia vital del individuo.

4.1.1. Periodo Embrionario

El periodo embrionario comienza en el momento de la fertilizacién y la
activacion del huevo. Es un periodo de alimentacién exclusivamente
endbgena, bien a través del vitelo (oviparos) o a través de organos
especializados en la absorcidn de nutrientes (viviparos). El periodo
embrionario puede a su vez dividirse en tres fases: i) la fase de hendidura,
que va desde la fertilizacion al comienzo de la organogénesis; ii) la fase
embrionaria, que es una de organogénesis intensa que finaliza con la
eclosidn vy iii) la fase eleuteroembrionaria o de embridn libre, que va desde
la eclosidon hasta que comienza la alimentacion exdgena, es decir, lo que en

inglés se denomina la fase de yolk sac larva.

4.1.2. Periodo Larvario

El periodo larvario comienza con la transicion de alimentacion enddgena a
exdgena. Es el periodo previo a la osificacion del esqueleto. Se caracteriza
por la persistencia de ciertos 6érganos embrionarios, asi como por el
desarrollo de érganos propios de la larva que pueden perderse al avanzar el
desarrollo o ser sustituidos por otras tipicos de los individuos adultos y que
realicen funciones similares Ej.: apéndices filamentosos en la superficie de
los vasos sanguineos para el intercambio gaseoso que son sustituidos

posteriormente por las branquias.
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El periodo larvario puede ser muy largo en algunas especies, como es el
caso de la anguila. En otras especies como el salmoén, el periodo larvario es

dificil de distinguir por lo que se considera que es inexistente.

4.1.3. Periodo Juvenil

El periodo juvenil comienza tras la metamorfosis, una vez que las aletas
estan perfectamente diferenciadas y los drganos propios del periodo larvario
has desaparecido o han sido sustituidos por los érganos tipicos de adultos
que realizan las funciones equivalentes. En este periodo los individuos son
morfoldgicamente idénticos a los ejemplares adultos, pero de menor
tamano, aunque la coloracion puede ser diferente. Es un periodo de

crecimiento muy rapido y termina con la primera maduracién sexual.

4.1.4. Periodo Adulto

Este periodo comienza con la maduracion gonadal que culmina con la
produccion de gametos. Durante esta etapa pueden producirse cambios en
la coloracién y morfometria del individuo. En este periodo la energia
consumida se reparte entre crecimiento y reproduccion, por lo que las tasas

de crecimiento son sustancialmente menores que en juveniles.

4.1.5. Senescencia

La senescencia se considera el periodo en el que la tasa de crecimiento del
pez es excepcionalmente baja o incluso nula, ademas la produccion de
gametos se reduce notablemente. Durante esta etapa el pez sufre cambios

degenerativos significativos.

4.2. Ciclos de vida de especies de interés en acuicultura

4.2.1. Salmoénidos

Tomaremos como ejemplo el ciclo de vida del salmén. El salmén es una
especie anadroma, que nace en los rios y migra al mar donde se alimenta
hasta alcanzar la maduracion sexual, es entonces cuando migra de nuevo al

rio de nacimiento para el desove. Los huevos son puestos y fertilizados en
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nidos que la hembra hace en los fondos de grava. Tras la eclosidn, las larvas
permanecen unas semanas enterradas hasta alcanzar un tamafo razonable,
entonces tiene lugar la emergencia y las larvas ascienden abriéndose paso
entre la grava para emerger al agua libre. La emergencia es un momento
critico, en el cual la mortalidad suele ser bastante elevada. Una vez que el
saco vitelino es completamente reabsorbido las larvas pasan a ser alevines,
gue permaneceran en el rio alimentandose hasta alcanzar la condicién

fisioldgica adecuada para realizar la migracién al mar.

A medida que crecen, los alevines van tomando la coloracion tipica de los
adultos con manchas oscuras a lo largo de la linea lateral, a estos juveniles
se les denomina parr debido a las mencionadas manchas. Dependiendo de
las especies y variedades, los alevines pueden permanecer varios meses o
anos en el rio antes de migrar. Cuando se acerca el momento de la
migracion, los parr sufren un proceso de transformacion con grandes
cambios fisioldgicos (sobre todo en las especies que deben prepararse para
ingresar al agua salada del mar). Estos cambios terminan en un nuevo
estadio denominado smolt y al conjunto de procesos que dal lugar a dichos
cambios se le llama smoltificacion. La smoltificaciéon implica también un
cambio en la coloracién desde las manchas parr a un color plateado que
ayudara a los juveniles a mimetizarse en el océano. Durante el proceso de
smoltificacion se produce la memorizacidon del ambiente de nacimiento a
través de un aprendizaje rapido, durable e irreversible de las caracteristicas
olfatorias del mismo. Gracias a esta memorizacién, denominada imprinting,
pueden retornar cuando son adultos al mismo rio en que nacieron para

reproducirse.

Los juveniles permanecen en el océano alimentandose y creciendo hasta
alcanzar la madurez sexual. El tiempo que pasan antes de retornar al rio de
origen para desovar varia considerablemente segun las especies vy
variedades de salmoénidos. Durante la migracion rio arriba los peces pueden
sufrir deformaciones morfoldgicas por efecto de las corrientes. Algunas
especies de salmdénidos son semélparas, es decir, solamente se reproducen

una vez en la vida y tras el desove mueren.
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4.2.2. Lubina y dorada

La lubina se encuentra en todo el Atlantico desde 30°N hasta 55°N de latitud
y en las costas mediterraneas. Soportan grandes diferencias de temperatura
(50-28°C) y salinidad (agua duce, salobre, salina e hipersalina). La lubina se
encuentra en las zonas rocosas de los arenales, las desembocaduras de los
rios y sobre todo los puertos, darsenas, pantalanes y escolleras. Este
acercamiento a la costa suele ser mayor en los meses de verano, alejandose
mar adentro en invierno. Los ejemplares jovenes viven en bancos,
volviéndose solitarios cuando se hacen mayores. Los adultos tienen habitos
demersales y pueden encontrarse a profundidades por debajo de los 100 m,
aungue normalmente se encuentran en aguas poco profundas (0-15 m). En
el Mediterraneo la primera maduracion sexual tiene lugar entre los 2 y 4
anos mientras que en el Atlantico ocurre un poco mas tarde, entre los 4 y 7
afos en machos y entre los 5 y 8 aflos en hembras. La puesta tiene lugar de
enero a marzo en zonas rocosas del litoral y en la desembocadura de rios y
estuarios. Cada hembra puede llegar a poner hasta 250.000 huevos de 1,1-
1,5 mm por kilo de peso, son pelagicos y eclosionan tras 3-4 dias de
incubacién, dando lugar a larvas de 3 mm. El desarrollo larvario dura entre
30 y 40 dias.

La dorada se encuentra distribuida por todo el Mediterraneo y en el Atlantico
se encuentra desde las costas de Inglaterra hasta las costas de Mauritania.
Es una especie bentdnica cuyos alevines y juveniles viven préximos a rios y

lagunas litorales (salobres o no), sobre todo en primavera y verano. En
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invierno, los individuos sexualmente maduros, migran mar adentro para la
reproduccion. Son capaces de tolerar rangos de salinidad y temperatura
muy amplios. La dorada presenta un tipo de hermafroditismo sucesivo que
se conoce como protandria, esto significa que el individuo es un macho
funcional durante los dos primeros afios de vida y se convierte en hembra al
tercer afio, permaneciendo como hembras funcionales el resto de su vida. La
maduracion sexual tiene lugar al segundo afio y el desove se produce en
otofo-invierno, aunque puede variar dependiendo de la zona de distribucién
y la temperatura. Una hembra de 1 kg de peso pone unos 300.000 huevos
con un didmetro entre 0,8 y 1 mm. Los huevos eclosionan a las 45-50 horas
tras la fecundacion y dan lugar a una larva de 1 mm con un saco vitelino
muy voluminoso. A los 6 dias aproximadamente comienza la alimentacion
exogena. El crecimiento de esta especie es muy rapido, alcanzando los 25

cm en el primer afo de vida.

4.2.3. Peces planos.

Son peces asimétricos que viven semienterrados en fondos arenosos. En sus
estadios larvarios son simétricos o casi simétricos y de vida peldgica;
después, sufren una sorprendente metamorfosis desde su estado de larva al
estado juvenil, en esta etapa se producen grandes cambios morfoldgicos vy el
pez pasa de ser una larva bilateralmente simétrica a un adulto plano
asimétrico. Son varias las especies que se cultivan en la actualidad, entre

ellas el lenguado, el rodaballo y la platija.

El lenguado es un pez costero, caracteristico del Atlantico europeo y del
Mediterraneo. Se alimenta de pequefios peces e invertebrados marinos. Vive
en fondos arenosos y se acerca a la costa para la reproduccién (primavera
en el Atlantico Norte e invierno en el Mediterrdneo) y pasa el resto del
tiempo en profundidades de hasta 150 m. La reproduccion tiene lugar entre
invierno y primavera en la zona de la plataforma continental. La hembra
pone unos 500.000 huevos pelagicos de 1 a 1,6 mm de didmetro. Estos
huevos presentan gotas lipidicas que regulan su flotabilidad. Tras una
semana de incubacion (aprox.) los huevos eclosionan y dan lugar a larvas
planctonicas de unos 3 mm de longitud que presentan un saco vitelino muy

grande. La metamorfosis tiene lugar unos 15-20 dias después de la eclosion,
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es entonces cuando los individuos abandonan su vida peldgica, asentdndose

sobre el fondo, conviertiéndose en bentdnicos.

El rodaballo se encuentra en el Atlantico europeo y en el Mediterraneo. Vive
a unos 70 m. de profundidad semienterrado en arena o gravilla. Se
reproduce a finales de primavera-principios de verano, poniendo las
hembras mas de 3 millones de huevos de 0,9-1,2 mm de didametro que
presentan gotas lipidicas. Los huevos eclosionan siete dias después de la
fertilizacion y dan lugar a larvas de unos 3 mm. Las larvas sufren la
metamorfosis al alcanzar los 3 cm de talla (60 dias después de la eclosién
aprox.), es entonces cuando abandonan los habitos pelagicos e inician su
vida bentdnica. Los juveniles viven cerca de la costa, en zonas intertidales.
En invierno, al comenzar la estacidén reproductiva, esta especie se mantiene
alejada de la costa o en zonas abrigadas; acercandose de nuevo en

primavera a la costa. Alcanzan la madurez sexual a los 5 afos.

La platija es una especie costera que vive muy enterrada en los fondos
arenosos. Se alimenta de pequenos invertebrados. Habita en el Atlantico
europeo, llegando hasta Islandia. Se reproduce a principios de la primavera.
Sus huevos tienen un didametro de 2 mm Las larvas, que son pelagicas y
simétricas, se acercan a la costa y pueden incluso penetrar en los estuarios
de los rios. Con unos 13 mm de talla han adquirido su configuracion
asimétrica y buscan fondos mas profundos para iniciar su vida benténica. Su
crecimiento en la naturaleza es lento, pues tardan unos tres afios en

alcanzar los 20 cm.

4.2.4. Tunidos

Estas especies se encuentran ampliamente distribuidas en aguas tropicales y
subtropicales del océano Atlantico, y algunas de ellas también en el mar
Mediterraneo y mar Negro. Con frecuencia forman grandes cardumenes
junto con otros pequefios tunidos o especies afines en aguas del litoral y en
alta mar. Su ciclo de vida todavia no es del todo conocido. El periodo de
reproduccion varia segun la especie y el desove tiene lugar generalmente
cerca de la costa, donde las aguas son cdlidas. La tasa de crecimiento

estimada actualmente para estas especies es muy rapida en los dos o tres

87



primeros afos y después es mas lenta a medida que estas especies alcanzan

la talla de primera madurez. Sus huevos y larvas son pelagicos.

4.2.5. Anguila

Al contrario que los salmédnidos, la anguila es una especie anadroma, es
decir, se reproduce en el mar y migra a aguas continentales para
alimentarse y crecer. Tradicionalmente se asume que la reproduccién de las
anguilas tiene lugar en el Mar de los Sargazos, aunque en la actualidad
algunos investigadores creen que esta hipdtesis es refutable. En el Mar de
los Sargazos el desove tiene lugar a unos 500 metros de profundidad y cada
hembra pone hasta 9 millones de huevos de 2,5 mm de diametro. Tras la
puesta los adultos mueren. De los huevos de anguila salen pequefias larvas
llamadas leptocéfalos, que son alargadas, aplanadas y transparentes. Estas
larvas se dejan arrastrar por las corrientes marinas a grandes distancias y
pueden tardar afios en alcanzar la costa. Cuando los leptocéfalos estan
proximos a las desembocaduras de los rios, sufren una metamorfosis que
cambia profundamente su morfologia y se transforman en angulas, que
penetran en los rios y nadan corriente arriba para establecerse en el curso
alto, donde continlian creciendo. Las angulas son incoloras (transparentes) y
poseen un tamafio de 5 a 6 cm. A medida que se van desarrollando van
cambiando de color: la anguila amarilla tiene el lomo de color café y al pasar
el tiempo cambia a verde y finalmente, a los 14 o 15 afos, antes de

comenzar su migracion, cambia a color plateado.
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4.2.6. Esturion

Los esturiones estdan ampliamente distribuidos en lagos, rios y mares
interiores, la mayoria se encuentra en el hemisferio Norte siendo

abundantes en Europa, Asia y Norte América.

En el medio natural, los esturiones no producen puestas anuales, sino
durante varias veces en su vida con intervalos de 1 a 4 afios segun la
especie. La reproduccién se presenta desde la primavera hasta el verano,
teniendo lugar en los rios que contienen sustratos de grava o de otro
material parecido, con profundidades entre 5 y 10 m y velocidad de
corriente de 1 m/s. Después del desove, el huevo fecundado desarrolla una
capa adherente que le permite pegarse a los fondos de grava o arena para
no ser arrastrado por la corriente; los huevos varian de 1.8 mm a 4 mm; el
color puede ser marrdon, verde grisdceo o naranja. Las larvas al nacer
presentan una talla promedio de 10 mm vy tienen saco vitelino. El periodo
larvario es corto, y termina cuando aparece el rostro y los escudos lo cual
sucede en 20 dias aproximadamente. Existen distintas especies de peces
conocidas con el nombre genérico de esturidon, unas son anadromas y
durante la fase juvenil permanecen en agua dulce de dos a tres afos,
migrando después a zonas marinas en donde continlan su crecimiento vy
alcanzan la madurez sexual a los 7-9 afios. En su etapa adulta, estas
especies migran a de nuevo a agua dulce para la reproduccion y desove. Las
hembras liberan entre 800.000 y 2.400.000 huevos que son fecundados por
los machos. Los adultos después regresan a aguas marinas o permanecen
cerca de la costa, donde se mantienen el resto de su ciclo de vida. Otras
especies de esturiones son potamoddromas, es decir, migran entre las
diversas zonas de un mismo rio sin abandonar el agua dulce. Los esturiones

adultos pueden alcanzar 5 m de longitud y hasta 400 kg de peso.
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