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A pesar de que la producción de la pesca extractiva alcanzó sus máximos 

niveles a finales de los años 90 y que desde entonces fluctúa en torno al mismo 

nivel (hecho que indica que los caladeros se están explotando cerca de su 

producción máxima sostenible), la demanda mundial de productos pesqueros 

se ha duplicado en las últimas décadas, tanto por el incremento de la población 

como por un aumento en el consumo "per capita" de pescado, que ha pasado 

de 11 Kg. por persona y año en 1970 a casi 16 Kg. en 2000.  Es por esto por lo 

que la Organización Mundial para la Alimentación y la Agricultura de la 

UNESCO (FAO) considera que, hoy en día, la acuicultura representa la única 

alternativa para mantener un consumo de pescados y mariscos en el ámbito 

mundial ya que la mayoría de los caladeros se encuentran sobreexplotados y, 

algunas especies, al borde de la extinción.  

 

En los últimos años el sector acuícola ha registrado grandes adelantos 

tecnológicos, cuyo potencial para el crecimiento económico y para incrementar 

la seguridad alimentaria ha sido reconocido por la FAO en su Declaración y 

Estrategia de Bangkok, que subraya que debe continuarse con su desarrollo.  

 

El rápido crecimiento que la producción de determinadas especies (como 

salmón, trucha, tilapia, lubina, dorada, etc.) alcanzó a mediados de los años 90, 

junto con la saturación del mercado para estas especies, ha desencadenado 

que actualmente, una de las prioridades más importantes en el desarrollo de la 

acuicultura sea la diversificación de especies (aumento del catálogo de las 

mismas susceptibles de ser producidas de forma regular en cantidades 

apreciables con el fin de aumentar la variedad de la oferta en el mercado), lo 

que ha provocado que se emprendan de forma generalizada numerosas 

actuaciones dirigidas a conocer las posibilidades de cultivo de un notablemente 

elevado número de peces.  
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Los esturiones son un grupo de especies consideradas como “fósiles 

vivientes” debido a su antigüedad filogenética y que han desaparecido de 

numerosos ríos en los que vivían en el pasado (como el Ebro y el Guadalquivir) 

debido a la sobrepesca, las dificultades que constituyen las presas para las 

migraciones reproductivas y la contaminación de hábitats. También poseen una 

gran importancia desde el punto de vista económico, ya que son muy 

apreciados tanto por la alta calidad nutricional de su carne (debido a la 

concentración de aminoácidos esenciales y ácidos grasos poliinsaturados) 

como por el alto precio que sus huevos (el caviar) alcanzan en el mercado 

(Boglione y col., 1999), hecho que llevó a iniciar la posibilidad de su cultivo a 

mediados del siglo XX en la antigua URSS.  

 

En Europa, los primeros intentos de cultivo se produjeron en Francia, con la 

especie Acipenser sturio. Actualmente se dispone de un único y escaso stock 

en el Centro de Investigación del CEMAGREF en Burdeos con el que se está 

llevando a cabo un programa de cría en cautividad y recuperación de la 

especie, que avanza muy lentamente. En cambio, Acipenser naccarii ha 

demostrado sus excelentes posibilidades para el cultivo en agua dulce tanto en 

Italia como en España, países en los que la especie es autóctona (Garrido- 

Ramos y col., 2004). 

 

En España durante más de 30 años existió una próspera fábrica de caviar 

en Coria del Río (Sevilla), pero se cerró debido a la falta de capturas de 

ejemplares salvajes; desde el año 1992 sólo se han producido capturas 

esporádicas de esta especie en la Península Ibérica. En la actualidad existe 

una empresa dedicada al cultivo de la especie Acipenser naccarii, la 

Piscifactoría Sierra Nevada SL., situada en Riofrío (Granada) que posee el 

mayor stock de esta especie a nivel mundial. Sin embargo y a pesar de los 

esfuerzos, aún existen aspectos incipientes en la tecnología de cultivo, sobre 

todo en lo que respecta a la obtención de juveniles.  
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El principal problema a la hora de establecer el cultivo integral de una 

especie de pez es el de la alimentación durante las primeras fases de vida, 

especialmente en aquellas donde el sistema digestivo no es completamente 

funcional. Además, la tendencia actual en la acuicultura pretende desligar tan 

pronto como sea posible la alimentación durante las primeras fases de vida de 

la producción de presas vivas que sirvan de alimento, obteniendo al mismo 

tiempo una gran tasa de supervivencia de los animales. Por tanto, parece claro  

que una de las líneas de investigación más importantes en piscicultura sea la de 

conseguir dietas inertes adecuadas que permitan la alimentación artificial de 

una determinada especie desde el inicio de su alimentación exógena.  Pero 

para llegar a este punto es indispensable conocer las características 

estructurales y funcionales del tracto digestivo a lo largo de la vida de la especie 

mediante la realización de trabajos multidisciplinares que comprendan:  

 

• Estudios fisiológicos: Determinaciones del pH de los distintos segmentos 

del canal digestivo, evolución de las capacidades digestivas a lo largo 

del crecimiento, papeles relativos de los enzimas endógenos y 

exógenos, etc. (Alarcón y col., 1998; Hidalgo y col., 1999; Bairagi y 

col.,2002). 

• Estudios morfológicos: Se incluyen aquí trabajos histológicos e 

histoquímicos. A la hora de determinar la eficacia en el uso de dietas 

inertes en las primeras formas de vida de los peces, los estudios más 

usuales incluyen el examen del aparato sensorial (botones gustativos), 

del canal alimentario (especialmente los epitelios), el hígado y el 

páncreas (Bisbal & Bengston, 1995; Calzada y col., 1998; Crespo y col., 

2001). 
 

El presente trabajo se centra en el análisis Histo-Enzimático en el digestivo 

de Acipenser naccarii Bonaparte 1836 durante la ontogenia, ya que el estudio 

de las características morfológicas y funcionales  del tracto digestivo a lo largo 
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del desarrollo ontogénico de esta especie constituye un paso previo y 

necesario a la hora del establecimiento de las capacidades digestivas durante 

los primeros fases de vida. Estos resultados asistirán a futuras investigaciones 

centradas en el esclarecimiento de las estructuras implicadas en la digestión de 

los embriones a lo largo de su desarrollo, así como los requerimientos 

nutricionales y los hábitos alimenticios, que a su vez redundarán en una mejora 

de las técnicas de cultivo capaz de maximizar la producción y rentabilidad. 

Además, las posibles mejoras en el  protocolo de cría y engorde, en un futuro 

próximo, permitirían además disponer de un stock más o menos constante a la 

hora de posibles reintroducciones en el medio natural.  
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1. INTRODUCCIÓN 

Thurman y Webber (1984) definen los peces como vertebrados acuáticos 

que poseen aletas con un número variable de elementos esqueléticos llamados 

radios y que utilizan branquias para obtener oxígeno del agua. Su vida se 

desarrolla en el medio acuático y tienen una alta capacidad de adaptación a las 

diferentes condiciones de los diversos hábitats en los que viven, hecho que se 

ha traducido en un alto éxito evolutivo. De esta forma en la actualidad, el 50% 

de las especies de vertebrados que existen son peces, frente a un 23% de 

aves y un 12% de mamíferos (Smith, 1980). De este porcentaje de peces, las  

dos clases principales son los Condríctios y los Osteíctios. 

Los Condríctios, o peces cartilaginosos, son vertebrados de aspecto 

pisciforme, cuyo esqueleto está formado por cartílago, en ocasiones 

parcialmente calcificado. La boca de estos carnívoros es ínfera con mandíbula 

hiolística (no unida al cráneo), lo que les permite que la apertura sea máxima. 

Sus aletas son pares, gruesas, carnosas y no las pueden plegar. Están 

recubiertos de dentículos dérmicos o escamas placoideas y pueden presentar 

espiráculos bien desarrollados. Son esencialmente marinos y pueblan los 

mares desde el Devónico medio (Arnason y col., 2001). 

 

Los Osteíctios se caracterizan por una progresiva osificación de su 

esqueleto que afecta simultáneamente al cráneo, a las vértebras y a las 

extremidades. Se diferencian de los Condríctios, además, porque tienen las 

branquias protegidas por un opérculo óseo. El cuerpo está recubierto por 

escamas cosmoideas, ganoideas o cicloideas, también de origen dérmico. Se 

distribuyen en dos subclases: Sarcopterigios y Actinopterigios, que se 

diferencian en la estructura de sus aletas pares. 
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La subclase Sarcopterygii es extremadamente antigua en su origen, ya que 

los primeros restos aparecen en estratos pertenecientes al Devónico más bajo 

(alrededor de 390 millones de años). Sólo dos grupos, los Celacantos y los 

Dipnoos (peces pulmonados), han llegado a nuestros días (Bruno & Maugeri, 

1995).  

 

Los Actinopterigios aparecieron originalmente en el Devónico, pero no 

florecieron hasta bien entrado el Carbonífero (aproximadamente unos 360 

millones de años) (Figura 1). Son el grupo dominante de los peces, 

constituyendo el 95 % del número total de especies, y están caracterizados por 

la presencia de una única aleta dorsal y una aleta caudal que primitivamente 

era completamente heterocerca y que, posteriormente, se hendió 

profundamente para transformarse en homocerca. Según Benton (2004) 

podemos realizar dos divisiones dentro de los Actinopterigios: los 

Acipenseriformes (esturiones y peces espátula) y los Neopterigios. La subclase 

Neopterigii incluye a los Holósteos (Lepisosteiformes y Amiiformes) y a los 

Teleósteos, donde se encuadran la mayoría de los peces actuales (Figura 2). 

 

 
 

Figura 1: Tendencias evolutivas dentro del grupo de los Actinopterigios 
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        Orden Dipnoi 

Subclase Actinopterygii 
     Infraclase Actinopteri 
      Superdivisión Chondrostei 

Orden Acipenseriformes 
Orden Polypteriformes 

Superdivisión Neopterygii  
División Ginglymodi 

Familia Lepisosteidae 
División Halecostomi 

Subdivisión Halecomorphi 
Familia Amiidae 

Subdivisión Teleostei 
Infradivisión Osteoglossomorpha 
Infradivisión Elopocephala 

 
Figura 2: Clasificación de los peces según Benton (2004) 

 
 

1.1. Localización taxonómica de los Acipenseriformes 

 

Los Acipenseriformes han aparecido en diferentes lugares de la sistemática 

de peces a lo largo de la historia. Originalmente se emparentaron con los 

tiburones, idea que se dio por errónea tras diferentes análisis morfológicos y 

taxonómicos; actualmente se afirma que constituyen uno de los antecesores de 

los peces óseos actuales. Contrariamente a los Neopterigios, que 

gradualmente fueron desarrollando escamas menos pesadas y huesos más 

ligeros, los Acipenséridos perdieron parte de sus pesadas escamas ganoideas 

(en algunos casos completamente) y eliminaron el proceso de osificación de su 

esqueleto cartilaginoso. Los individuos más antiguos siguieron manteniendo 

diferentes centros de osificación endocondral, por lo que podemos suponer que 
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la osificación del cartílago simplemente fue relegada a un segundo plano, en 

favor de otros mecanismos adaptativos.  

 

A pesar de lo anterior, hay que decir que los Acipenseriformes, como grupo, 

se caracterizan por poseer una serie de características ancestrales que 

sugieren una posición basal dentro de los Osteíctios más recientes. Estos 

caracteres son: 

- Escamas ganoideas pesadas. 

- Aleta caudal heterocerca. 

- Esqueleto cartilaginoso: Se piensa que este es un carácter secundario 

en las formas actuales (no homólogo al de los Condríctios), ya que los 

fósiles del grupo indican la presencia de un esqueleto óseo. 

- Presencia de espiráculo. 

- Los radios de las aletas son más numerosos que sus soportes basales. 

Tras muchos estudios, tanto la posición filogenética como la sistemática del 

grupo seguían siendo inciertas, hasta que Bemis y col. (1997) propusieron una 

clasificación basada en caracteres morfológicos, osteológicos y genéticos que 

define mejor que ninguna de las anteriores la filogenia y sistemática del grupo. 

Esta clasificación defiende que la familia Acipenseridae está formada 

actualmente por unas 25 especies, de las cuales 19 pertenecen a la subclase 

Acipenserinae y las otras 6 a la Tribu Scaphirhynchinae (Birstein & Bemis, 

1997), y que con las dos especies actuales de peces espátula (Polyodon 

spathula y Psephurus gladius) componen el orden Acipenseriformes, el grupo 

más numeroso de “peces fósiles vivientes”  (Gardiner, 1984) (Figura 3). 
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Psephurus gladius Familia 
Polyodontidae Polyodon spathula 

 

Huso huso Subfamilia 
 Husinae 

Huso dauricus 

 

Scaphirhynchus 
albus 
Scaphirhynchus 
platorynchus 

Tribu 
Scaphirhynchini 

Scaphirhynchus 
suttkusi 

Orden  
Acipenseriformes Familia 

Acipenseridae 
Subfamilia  
Acipenserinae 

Tribu 
Acipenserini 

Acipenser sturio 
Acipenser 
oxyrinchus 
Acipenser 
brevirostrum 
Acipenser 
fulvescens 
Acipenser 
transmontanus 
Acipenser 
medirostris 
Acipenser sinensis 
Acipenser schrenckii 
Acipenser mikadoi 
Acipenser 
gueldenstaedtii 
Acipenser stellatus 
Acipenser ruthenus 
Acipenser 
dabryanus 
Acipenser 
nudiventris 
Acipenser baerii 
Acipenser persicus 
Acipenser naccarii 

 
Figura 3: Clasificación de los Acipenseriformes según Bemis, Findeis y Grande (1997). 
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1.2. Características de los Acipenseriformes 

 

Según Bemis y col. (1997), los esturiones aparecieron en la tierra hace unos 

200-250 millones de años y consiguieron un gran éxito evolutivo. En su 

evolución consiguieron adaptarse a modos de vida muy diferentes, ya que 

pueden habitar tanto aguas dulces, como salobres o marinas (restringiéndose 

siempre a la plataforma continental). Se encuentran distribuidos en las regiones 

semifrías y templadas del hemisferio septentrional, estando también presentes 

en el Mediterráneo (occidental y centro septentrional), en el Mar Caspio, Mar 

Negro y en los ríos principales que en ellos desembocan. Esta espaciada 

distribución denota la importancia que en el pasado tuvo un grupo que 

actualmente está en vías de desaparición (Billard & Lecointre, 2001). 

 

Su aspecto general es escualiforme, con el hocico más o menos alargado y 

con cuatro barbillones en la parte inferior. La boca es protráctil (tubiforme), en 

posición ventral y sin dientes en los estados adultos. La aleta caudal es 

heterocerca (el lóbulo superior es mucho más largo que el inferior); el cuerpo 

es macizo y alargado, de sección pentagonal o subcilíndrica, cubierto de piel 

desnuda y con cinco series longitudinales de escudos óseos: 

 

• Una serie a lo largo del dorso del animal. 

• Dos series en los flancos. 

• Dos series ventrales. 

 

Todas las especies pasan por una etapa carnívora en su vida. Los 

embriones libres son zooplantívoros pelágicos (Baranova & Miroshinichenko, 

1969) aunque los hábitos alimenticios de juveniles y adultos son más amplios, 

oscilando desde la filtración (género Polyodon) hasta la ictiofagia (Huso huso).  
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Se piensa que la mayoría de los adultos son carnívoros bentónicos 

oportunistas estando su dieta compuesta por moluscos, crustáceos, embriones 

de insectos, invertebrados bentónicos y, ocasionalmente de peces (Buddington 

& Christofferson, 1985). La pubertad suele ocurrir tarde en todas las especies, 

oscilando entre los 5 y los 30 años, no siendo el ciclo reproductor de carácter 

anual. Los adultos continúan creciendo durante toda su vida y algunas 

especies como el Beluga (Huso huso) alcanzan los 100 años de edad y algo 

más de 1000 Kg. de peso. Las poblaciones naturales han sufrido enormes 

descensos en los últimos años debido principalmente al impacto antropogénico, 

estando actualmente la mayoría de las especies en peligro y con necesidad de 

medidas de protección según la UICN (World Conservation Union, 1996). A 

pesar de la instauración de diferentes medidas de control como la reducción en 

el número de capturas, la restauración de hábitats o la inclusión de todas las 

especies en el catálogo CITES (Convention on International Trade in 

Endagered Species of Wild Flora and Fauna, 2005), se hace necesaria la 

elaboración de diferentes estudios multidisciplinares capaces de aumentar los 

conocimientos sobre este grupo de peces.  

 

1.3. Acipenser naccarii, Bonaparte 1836. 
 

Las características que diferencian a esta especie de los demás esturiones 

según Domezain (2003) son:  

 

• La boca es transversa, relativamente grande y ligeramente curva en los 

extremos; la anchura interna máxima de la boca no cabe dos veces entre 

esta y la punta del hocico. 

• El hocico es corto y con el extremo redondeado y su longitud no supera un 

tercio de la longitud del cuerpo.  

• El labio inferior es continuo con una acanaladura en el centro.   
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• Poseen cinco filas de escudetes:  

- Dorsales: entre 10 y 14 escudetes (los de la zona media son más 

profundos y generalmente más grandes que los de la parte 

frontal). 

- Laterales: el número de escudetes varía de 32 a 42 en cada lado. 

- Zona ventral: entre 8 y 11 escudetes a cada lado, sin placas más 

pequeñas entre las filas dorsales y laterales.  

• La aleta dorsal tiene entre 36 y 48 radios mientras que la anal varía de los 

24 a los 31. 

• La parte posterior del cuerpo es marrón-olivácea, los flancos más claros y la 

parte ventral blanquecina. 

 

El peso de los ejemplares adultos de Acipenser naccarii está normalmente 

entre los 30 y los 80 Kg. Los machos suelen ser algo más pequeños que las 

hembras de la misma edad y no presentan un dimorfismo sexual evidente 

(Domezain, 2003). Es una especie que se reproduce en agua dulce pero que 

utiliza el mar para su crecimiento y engorde. Se alimenta de invertebrados 

bentónicos (quironómidos, oligoquetos y tubifícidos) aunque también consumen 

restos de animales, vegetales y semillas (Soriguer y col., 2002). Sus hábitos 

son poco conocidos, pero se sabe que en sus migraciones reproductoras 

entraban en el Guadalquivir entre febrero y mayo.  

 

En los últimos años, diferentes estudios (Garrido-Ramos y col., 1997; 

Hernando y col., 1999; Domezain, 2003) han puesto en duda la idea original de 

que A. naccarii se distribuyera exclusivamente por el Mar Adriático (Tortonese, 

1989). Hernando y col., (1999), mediante el análisis de diferentes aspectos 

morfológicos y genéticos de distintos ejemplares de esturión pertenecientes a 

varios museos europeos, confirma la existencia de un área histórica de 

distribución para A. naccarii mucho más amplia que va desde el Mar Adriático, 



 
 

Introducción 
 
 

 23

pasando por toda la costa mediterránea europea, hasta llegar casi al límite 

entre Portugal y Galicia. Si a esta conclusión anterior le unimos el hecho de 

que diferentes autores citaran al A. naccarii en los ríos de la Península Ibérica 

después de 1869 y de que existen datos de capturas en Niza, podemos asumir 

que A. naccarii fue una especie autóctona de la Península ibérica en el pasado, 

y que incluso podría haber constituido una especie común en bastantes ríos del 

sur europeo (Hernando et al., 1999) (Figura 4). 

 

 

 

Figura 4: Área de distribución histórica de A. naccarii. La línea azul representa la zona 
propuesta por Tortonese en 1989; la línea roja, la distribución propuesta por Hernando y 
col., (1999). Los círculos amarillos indican los puntos de captura citados en literatura. 
Modificado de Hernando y col. (1999) 

 

Robles y col. (2004) tras el estudio de diferentes familias de secuencias de 

ADN satélites de la familia Acipenseridae concluyeron de forma inequívoca que 

el esturión Acipenser naccarii es una especie autóctona de la Península 

Ibérica. 
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Acipenser naccarii es una especie catalogada como en “serio riesgo de 

extinción” y está incluida entre la “fauna estrictamente protegida” de la 

Convención de Berna; así mismo, su comercio internacional aparece 

restringido desde 1998 (Convention on International Trade in Endagered 

Species of Wild Flora and Fauna, CITES II, 2005). En Italia, donde como 

hemos comentado la especie está aún presente, el dramático declive que se 

registró en las capturas anuales a finales del siglo XX (de 2000 Kg./año en los 

años 70 a sólo 50 Kg. en 1993) arroja serias dudas sobre el estado de salud y 

el número de individuos de las poblaciones naturales (Martínez Álvarez, 2003). 

Los principales problemas que esta especie encuentra en el medio natural son 

la pérdida de calidad de los ecosistemas acuáticos, la construcción de 

embalses y la pesca furtiva (Rossi y col., 1991). 

 

En España, la producción de esta especie para la obtención de caviar fue 

iniciada por la empresa Piscifactoría Sierra Nevada SL. en el año 1987. En el 

año 2004 se obtuvieron aproximadamente unos 1500 Kg. de caviar y se prevé 

duplicar esta cifra para el año 2005 (Domezain, 2003). 

 

2. EL TRACTO DIGESTIVO DE LOS PECES 

Es difícil definir un patrón estructural único cuando nos referimos al sistema 

gastrointestinal de los peces debido a la enorme variabilidad existente en los 

hábitos de vida (Grasse, 1977). A nivel general, puede describirse el tracto 

digestivo de los peces como una estructura tubular que comienza en la boca y 

termina en el ano. Normalmente se divide en una porción cefálica (boca y 

faringe) y una porción troncal.  La porción troncal comienza en el esófago y se 

divide a su vez en dos segmentos principales:  
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• Segmento anterior o pre-pilórico. Comienza en el límite posterior de la 

cámara branquial e incluye el esófago y el estómago. En peces agastros 

como los Ciprínidos, el intestino anterior se compone de esófago y de parte 

de la porción intestinal (hasta el lugar de conexión con el conducto biliar) 

(Smith, 1980). 

• Segmento posterior o post-pilórico. En algunos casos puede subdividirse en 

intestino medio e intestino posterior (Paniagua & Nistal, 1983). La 

delimitación entre las dos zonas es en la mayoría de los casos incierta o 

incluso inexistente; en cambio, otras veces el límite entre los dos 

compartimentos viene marcado por un espesamiento de la capa muscular, 

la existencia de una válvula o por un súbito aumento del diámetro (Smith, 

1980). 

En los peces, el tubo digestivo es un conducto hueco de diámetro variable 

que presenta una organización estructural similar a lo largo de toda su longitud. 

Desde el punto de vista histológico, la pared del tubo digestivo está formada 

por 4 capas distintas cuya disposición, desde la luz del conducto hacia fuera, 

es:  

• Mucosa: Consiste en un epitelio de revestimiento y una capa de tejido 

conjuntivo subyacente denominada lámina propia. En algunas especies de 

peces, la transición entre la lámina propia de la mucosa y la submucosa no 

es clara, pues no existe muscularis mucosae (Ostos Garrido y col., 1993). El 

epitelio difiere en las distintas porciones del tubo digestivo ya que se adapta 

a las funciones específicas de cada segmento; así podemos distinguir un 

epitelio estratificado en el esófago y otro cilíndrico simple en el estómago y 

en el intestino. 

• Submucosa: Formada por tejido conjuntivo denso no modelado y vasos 

sanguíneos de gran calibre que envían ramificaciones a la mucosa, la 

muscular propia y la serosa, así como vasos linfáticos y plexos nerviosos. 
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En ciertas localizaciones de la submucosa se encuentran glándulas, cuya 

presencia suele contribuir a identificar el segmento o región específicos del 

tubo digestivo en los cortes histológicos.  

• Muscular propia: En la mayor parte del tubo digestivo consiste en dos capas 

concéntricas relativamente gruesas de músculo liso. Las células de la capa 

interna adoptan una orientación circular mientras que las de la capa externa 

se orientan longitudinalmente. Las contracciones de la capa circular interna 

provocan una constricción en el diámetro del tubo digestivo y favorecen la 

mezcla de su contenido. Las contracciones de la capa muscular longitudinal 

externa favorecen el movimiento del bolo alimenticio a lo largo del sistema 

digestivo.  

• Serosa: Es una membrana compuesta por mesotelio y una pequeña 

cantidad de tejido conjuntivo. En la serosa podemos encontrar vasos 

sanguíneos de gran tamaño, vasos linfáticos y troncos nerviosos. En la 

faringe, esófago y recto no existe una túnica serosa como tal, sino una 

túnica adventicia constituida sólo por tejido conjuntivo laxo en el que se 

pueden encontrar algunos vasos y nervios. 

2.1. Región bucofaríngea 

Tanto la posición como el tamaño de la boca guardan una estrecha relación 

con la localización y tamaño del alimento en los peces. En aquellas especies 

que se alimentan en el centro de la columna de agua en la que viven 

generalmente suele estar situada en posición medial, paralela al eje 

longitudinal del cuerpo, mientras que en las especies que toman el alimento en 

capas inferiores la boca adquiere una posición ínfera (situada en la parte 

inferior del hocico), como es el caso de algunas especies de la familia 

Cobitidae. En cambio, en aquellos peces depredadores de aguas superficiales 

o en los filtradores de plancton, la posición de la boca es súpera. El tamaño 

relativo de la boca parece depender del tamaño del alimento ingerido; así, las 
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bocas de mayor tamaño corresponden a los peces depredadores carnívoros 

(Aleev, 1963) (Figura 5). 

 

 

 

Figura 5: Diferentes estructuras de la boca en peces. 

 

En muchos casos la boca puede sobresalir hacia adelante, de forma que su 

longitud llega a suponer entre un 5 y un 25 % de la longitud total de la cabeza. 

Mediante esta especialización del aparato bucal se facilita la captura de presas 

y la succión del alimento del fondo, permitiendo además un movimiento 

hidrodinámico cuando la boca se retrae. 

 

El epitelio que tapiza la cavidad bucofaríngea de los peces es de tipo 

estratificado con botones gustativos, dientes y células mucosas: 

 

• Botones gustativos: En peces, al igual que ocurre en otros vertebrados, los 

botones gustativos son los órganos sensitivos periféricos del sistema 

gustativo. Se encuentran en el epitelio de la cavidad orofaringo-branquial y 

en muchas especies se extienden por la epidermis de los labios, barbas – 

en caso de existir - y más raramente por toda la superficie corporal. Cuando 
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los botones gustativos están maduros tienen forma de pera y contienen 

células epiteliales especializadas de diferentes tipos: células claras y 

oscuras que constituyen el epitelio sensorial y células basales que entre 

otras funciones podrían ser mecanorreceptores (Jakubowsky & Whitear, 

1990; Reutter & Will, 1993; Roper, 1993). Se asientan en una pequeña 

papila constituida por el tejido conjuntivo subyacente. 

• Estructuras dentarias: Los peces tienen tres clases de dientes: 

mandibulares, bucales y faríngeos (Huysseune y col., 2002). Los 

salmónidos y los depredadores más activos poseen fuertes mandíbulas con 

dientes puntiagudos en ellas, que les confieren la capacidad de poder 

morder y capturar a sus presas. Otros peces que se alimentan de 

invertebrados o que arrancan su alimento de rocas (Género Plecostomus) 

poseen pequeños dientes mandibulares y la superficie labial modificada, de 

forma que se hacen mucho más ásperos y permiten arrancar el alimento. 

Algunos peces poseen dientes faríngeos que se sitúan sobre un quinto arco 

branquial modificado y que, por lo general, se disponen en estructuras que 

permiten cortar el alimento o su trituración y molienda. Existen también 

casos de carencia absoluta de dientes, como ocurre en los esturiones en 

etapas adultas, peces aguja y caballitos de mar. 

 

En los peces, las estructuras dentarias no son auténticos dientes, sino 

formaciones odontoides originadas por brotes epiteliales que experimentan una 

intensa cornificación (Carrato & Fernández, 1987). De manera general, los 

dientes y las escamas de los vertebrados no mamíferos suelen tratarse como 

una unidad fundamental, el odontodo, cuya estructura es idéntica a la de la 

escama placoidea de Condríctios (Sire & Huysseune, 2003).  El odontodo está 

formado por una capa externa compuesta por un tejido calcificado que a 

menudo recibe el nombre de esmalte y una capa de dentina que rodea un 

espacio central denominado cavidad pulpar, cuya base se une al hueso 

dentario (Moya, 2003). Diferentes autores apuntan a que el origen del esmalte 
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en los peces sea mesodérmico, por lo que podríamos hablar de vitrodentina o 

durodentina y no de un verdadero esmalte de origen epidérmico; pero esta 

cuestión no está totalmente dilucidada, pues la formación de dientes sólo ha 

sido estudiada por ahora en un número reducido de especies (Sire & 

Huysseune, 2003).  

 

Kakizawa & Meenakarn (2003) estudiaron la histogénesis de las estructuras 

dentarias en una especie de pez gato, (Pangisianodon gigas) y concluyeron 

que el desarrollo del diente se inicia con la evaginación del epitelio de la 

cavidad oral que consigue englobar cierta cantidad del tejido mesenquimático 

subyacente, formando la lámina dental y un pequeño núcleo de células 

mesenquimáticas bajo él. Posteriormente se produce un plegamiento del 

epitelio que adopta un aspecto parecido al de una campana y se forma el 

órgano del esmalte que rodea a la papila dental, constituida por mesénquima. 

En este momento, las células más superficiales de la papila dental se 

transforman en odontoblastos que comienzan a secretar la matriz orgánica de 

colágeno de la que se obtiene la dentina y que, una vez completamente 

formada, se mineraliza. Durante estos procesos, el ápice del diente se 

posiciona en las proximidades del epitelio oral y su base gradualmente se dirige 

hacia el hueso subyacente. El ápice del diente atraviesa el epitelio 

bucofaríngeo en el momento en el que la base de la estructura dentaria entra 

en contacto con el hueso subyacente (Figura 6).  
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Figura 6: Representación esquemática de los diferentes estadios en el desarrollo de un 
diente en peces. Adaptado de Sasawa, 1995. 

 

En la mayoría de los peces óseos las estructuras dentales son 

reemplazadas de forma constante a lo largo de toda su vida. Según Trapani 

(2001) los dientes funcionales son reabsorbidos y/o eliminados y substituidos 

por nuevos dientes.  

 
No se poseen datos sobre la existencia de glándulas salivales en la boca de 

los peces óseos, pero sí de células mucosas que segregan un mucus 

responsable de:  

 

- Favorecer la captura de pequeñas partículas alimentarias. 

- Proteger frente al daño físico a la hora de la deglución (Reifel & 

Travill, 1978; Tibbets, 1997; Gisbert y col., 1998) 

- Contribuir al mantenimiento del equilibrio osmótico en peces 

marinos (Domeneghini y col., 1998).  
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2.2. Esófago  
 

Es una estructura tubular corta y musculosa que se sitúa entre la boca y el 

estómago. En especies predadoras la mucosa presenta un alto grado de 

plegamiento, lo que confiere al esófago una gran capacidad de distensión y 

permite la ingesta de presas de gran tamaño; además, la existencia de un 

esfínter esofágico bien desarrollado previene la entrada de agua desde el 

aparato branquial a la hora de la deglución (Fange & Grove, 1979; Hepher, 

1988).  

 

La estructura histológica de su pared permite distinguir una mucosa con 

numerosos pliegues longitudinales limitados por un epitelio estratificado ciliado 

con células mucosas (Fishelson y col., 2004). En algunas especies de 

Condríctios y Condrósteos podemos observar además botones gustativos, 

cuya estructura y función varían según su posición topográfica y la especie. 

Diferentes autores señalan la presencia de acúmulos de tejido linfático en la 

submucosa, que en los Condríctios forma el llamado órgano de Leydig (Bertin, 

1958; Fänge, 1968; Smith, 1980). La capa muscular propia tiene un gran grosor 

y está formada por fibras musculares  inervadas por el nervio vago (Fange & 

Grove, 1979). 

 

Gisbert y col. (2004) confirman que en Paralichthys californicus la mucosa 

esofágica presenta dos regiones diferentes: una porción anterior revestida por 

un epitelio estratificado cúbico ciliado con algunas células caliciformes PAS-

positivas y una porción posterior con un epitelio cuboidal simple ciliado que no 

presenta células mucosas. Según Gisbert y col. (1998) esta especialización del 

epitelio esofágico en peces está relacionada con los procesos de deglución, de 

forma que la síntesis de mucosustancias en la porción anterior facilitaría el 

paso del bolo alimenticio hacia la porción posterior, donde los cilios favorecen 

el tránsito del alimento al estómago. Tibbetts (1997), en un estudio de las 
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mucosustancias en un Hemirrámpido (A. sclerolepis), propuso que el principal 

papel de las mucosustancias secretadas por las células mucosas esofágicas y 

faríngeas estaba relacionado con la formación de una capa lubricante en las 

paredes de estos conductos que previniera frente al daño físico producido a la 

hora de la deglución y que además, facilitara el paso del bolo alimenticio hacia 

el intestino.  

 

En la porción más caudal del compartimento esofágico algunas especies 

como Dorosoma cepedianum presentan células glandulares con unas 

características ultraestructurales similares a las de las glándulas gástricas 

(Schmitz & Baker, 1969). 

2.3. Estómago 

El estómago es la porción más dilatada del tracto digestivo de los peces y 

posee una gran capacidad de distensión, lo que permite almacenar grandes 

cantidades de alimento (Hepher, 1988). Un gran número de peces, entre ellos 

los Ciprínidos, no tienen estómago ni por tanto, secreciones gástricas 

asociadas (Albrecht y col., 2001) pasando el alimento directamente al intestino 

donde comenzarían los procesos digestivos. La agastria suele estar asociada 

con hábitos micrófagos, por lo que las especies sin estómago suelen poseer 

estructuras trituradoras (dientes faríngeos) que permiten que el alimento pase 

de forma mucho más fragmentada al intestino. 

 

El estómago de los peces generalmente es de tipo sigmoideo pudiendo 

presentar una gran variedad de formas (Grasse, 1977). Su conformación más 

simple es la fusiforme, donde pueden reconocerse un “cuerpo” y la región 

pilórica. También podemos encontrar animales que poseen un estómago 

muscular parecido al de las aves granívoras, cuyo cometido es compensar la 
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falta de dentición; este es el caso de los Acipenseriformes y la mayoría de los 

peces herbívoros como los múgiles, silúridos, algunos cíclidos, etc. (Figura 7).  

 

 
 

Figura 7: Diferentes estructuras del tracto digestivo en peces.  1. Esófago. 2. Estómago. 
3. Intestino. A: Estómago en forma de bolsa asimétrica; B: Estómago bilobulado; C: 
Estómago en forma de bolsa; D: Estómago alargado; E: Estómago de aspecto ovoide. 
Modificado de Sánchez y col., 2003. 

 

En la trucha arco-iris, Oncorhynchus mykiss, la porción gástrica está 

formada por dos regiones diferentes: una porción glandular o corpus y una 

porción muscular o píloro. Ambas regiones presentan una mucosa altamente 

plegada y limitada por un epitelio de tipo cilíndrico, que en la porción glandular 

forma criptas donde desembocan las glándulas gástricas, que ocupan la casi 

totalidad del corion. 

 

Es un hecho común en peces que las células epiteliales superficiales unidas 

entre sí por complejos de unión e interdigitaciones, elaboren mucosustancias 
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de carácter neutro que, almacenadas en el interior de gránulos de secreción, 

ocupan su polo apical (Reifel & Travill, 1979; Grau y col., 1992; Ostos-Garrido y 

col.., 1993; Arellano, 1995; Domeneghini y col., 1998; Gisbert y col., 1999; 

Vieira, 2000). La presencia de estas mucinas ha sido relacionada con la 

absorción de sustancias fácilmente digeribles como disacáridos y ácidos grasos 

de cadena corta (Grau y col., 1992). Además también pueden actuar 

protegiendo al epitelio frente al daño químico o físico durante el proceso de 

trituración (Gisbert y col., 1992). 

  

Los peces, como los anfibios, sólo poseen un tipo de célula glandular 

denominadas células oxíntico-pépticas (Ito, 1967) capaz de secretar tanto el 

pepsinógeno como el ácido clorhídrico (Mattison & Holstein, 1980). En la trucha 

arco-iris  (Ostos Garrido y col., 1993) las células glandulares exocrinas tienen 

un aspecto piramidal y se caracterizan por la presencia de pequeños pliegues 

en la superficie apical. En el citoplasma supranuclear puede distinguirse un 

sistema túbulo-vesicular bien desarrollado, numerosas mitocondrias y gránulos 

de secreción; el núcleo es esférico y se localiza en posición basal. Las 

porciones laterales de las membranas celulares de células adyacentes 

presentan interdigitaciones y complejos de unión. Diferentes autores (Reifel & 

Travill, 1979; Grau y col., 1992) detectaron la presencia de mucosustancias 

sulfatadas en las glándulas gástricas de distintas especies de peces y 

propusieron que esta característica está probablemente relacionada con la 

dieta. Spicer & Schulte (1992) especulan sobre el hecho de que las 

sulfomucinas son capaces de formar complejos con la pepsina, dando lugar a 

una forma más estable de este enzima. 

 

Diferentes estudios inmuno-histoquímicos en el epitelio gástrico de peces 

han permitido identificar células endocrinas que se encuentran distribuidas 

entre las células epiteliales superficiales (Noaillac-Depeyre & Gas, 1982; 

Radaelli y col., 2000; Youson y col., 2001). Estas células presentan una 



 
 

Introducción 
 
 

 35

morfología redonda u ovoide y un núcleo eucromático ovoide, lobulado o 

indentado. El citoplasma perinuclear de las células endocrinas contiene un 

número variable de gránulos de secreción que muestran tamaños, texturas y 

grados de osmiofilia variables (Radaelli y col., 2000). Aunque el significado 

biológico de estas células sigue siendo incierto y requiere de un mayor número 

de trabajos, diferentes autores apuntan la posibilidad de que las células 

endocrinas gástricas en peces estén relacionadas con la secreción de 

somatostatina (Elbal y col., 1991), sustancia P (Elbal y col., 1988) y bombesina 

(Homgren y col., 1982). 

 

La conexión estómago-intestino viene marcada por la existencia de un 

pliegue en forma de embudo y por la conformación anular de la musculatura, 

que cierra el estómago a modo de esfínter; su función es la de regular el 

vaciado estomacal e impedir el reflujo del quimo. En los peces sin estómago, el 

esfínter puede estar ausente o ser reemplazado por una válvula esófago-

intestinal formada por un repliegue de las capas mucosa y submucosa (Smith, 

1980). 

2.4. Ciegos Pilóricos 

A diferencia de los vertebrados superiores, muchos peces poseen una serie 

determinada de tubos ciegos alrededor del esfínter pilórico llamados ciegos 

pilóricos. El hecho de que su número no sea constante se ha utilizado como 

carácter diferenciador interespecífico; así, podemos encontrar como su número 

puede variar desde unos pocos (de 7 a 12 en el múgil) a varios cientos (en el 

atún). Los peces sin estómago tampoco poseen ciegos pilóricos. 

 

Histológicamente son similares al intestino, ya que están formados por 

pliegues mucosales limitados por epitelio columnar simple rico en células 

caliciformes. 
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Se han sugerido varias funciones para los ciegos: 

 

• Reservorio de alimento. 

• Función digestiva que suplementaría la actividad estomacal e intestinal 

(Buddington y col., 1997). 

• Absorción de carbohidratos y grasas (Belandria Romero, 1997). 

• Reabsorción de agua e iones (Ahearn y col., 1992). 

• Aumento de la superficie intestinal y con ello aumento del tiempo de 

tránsito para algunos sustratos (Kapoor y col., 1975; Fange & Grove, 

1979). 

 

Se ha propuesto que la retroperistalsis actúa como un mecanismo que 

permite el llenado de los ciegos pilóricos en peces. Ronnestad y col. (2000) 

afirman que las contracciones retrógradas del intestino dirigen parte del 

contenido intestinal hacia el esfínter pilórico, de forma que la presión 

intraluminal del conducto aumenta y permite el llenado de los ciegos pilóricos. 

También se propone que los movimientos retroperistálticos podrían ayudar en 

la mezcla del quimo con las secreciones enzimáticas (tales como bilis y 

enzimas del páncreas exocrino). Otros autores observaron un mecanismo 

similar en la pintarroja, Scyliorhinus canicula, (Andrews & Young, 1993). 

2.5. Intestino Post-pilórico 

La longitud del intestino con respecto a la longitud total del pez varía entre 

las diferentes especies y se relaciona con los hábitos alimentarios (Figura 8). 

Suele ser mayor en los herbívoros que en los carnívoros debido a que en éstos 

últimos la mayor parte de la digestión se lleva a cabo en el estómago. Dicha 

relación oscila entre 0,50 para los carnívoros y alrededor de 2,00 para los 

herbívoros y los omnívoros (Tabla 1). 
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Figura 8: Diferencias estructurales debidas al régimen alimenticio entre especies 
piscícolas herbívoras y carnívoras. Modificado de Hepher (1988). 

 
 

 

Tabla 1: Longitud relativa del intestino (RLG) de diferentes especies de peces con 
hábitos alimentarios diferentes. Modificada de Hsu & Wu (1979). 

 

Salvando el hecho de que en las especies agastras no existe una 

diferenciación anatómica clara a lo largo del intestino, distintos autores 

basándose en criterios morfológicos, anatómicos e histológicos distinguen en el 

intestino de peces entre la región anterior y la posterior o recto (Halver, 1989; 

EESSPPEECCIIEE  ((RRLLGG))  

CARNÍVOROS 
Anguilla japonica 

Channa maculatus 

Clarias fuscus 

 

0,46 

0,57 

0,68 

HERBÍVOROS 
Ctenophryngodon idella 

 

2,16 

OMNÍVOROS 
Cyprinus carpio 

 

2,04 
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Morrison & Wright, 1999; Hamlim y col., 2000; Ünal y col., 2001). En la mayor 

parte de los casos se denomina intestino medio al segmento intestinal que va 

desde el píloro hasta el intestino terminal (FAO, 1980). La longitud del intestino 

medio varía, siendo bastante largo en animales herbívoros y corto en los 

carnívoros. En Condríctios, Acipenseriformes y Holósteos la superficie interna 

del corto intestino medio se ve incrementada mediante la formación de una 

válvula espiral, cuya disposición morfológica varía desde la de un tornillo a la 

de una serie de conos encajados (Grasse, 1977). 

 

En cuanto al intestino terminal o recto, por lo general, su diámetro es menor 

que el del intestino medio. Gracias a la musculatura de sus paredes se dispone 

en forma de tubo rígido y su luz se halla limitada por un epitelio cilíndrico con 

células caliciformes interpuestas. La función de las secreciones mucosas en 

este conducto no es bien conocida, si bien se ha propuesto la de lubricación de 

las heces (Reifell & Travil, 1979; Tibbetts, 1997). 

 

La mucosa intestinal en peces presenta cierto grado de plegamiento, 

estando dichos pliegues limitados por un epitelio columnar simple en donde 

pueden distinguirse los siguientes tipos celulares: 

 

• Células columnares con borde en cepillo: Presentan unas características 

ultraestructurales similares a las de las células relacionadas con procesos 

de absorción en mamíferos (Gauthier & Landis, 1975). Es de resaltar la 

presencia de vacuolas apicales en su citoplasma que presumiblemente se 

relacionan con la absorción de lípidos, aminoácidos y proteínas (Caceci, 

1984), aunque también podrían intervenir en el intercambio hidromineral 

(Noaillac-Depeyre & Gas, 1973). Los enterocitos de la porción pilórica están 

implicados en la absorción de lípidos y aminoácidos, mientras que los de la 

región media conservan la habilidad de absorber macromoléculas desde los 

estadios iniciales de desarrollo hasta la fase adulta (Nose, 1989).   
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• Células caliciformes: Sus características ultraestructurales y funcionales son 

idénticas a las descritas para las células caliciformes intestinales de 

mamíferos (Krementz & Chapman, 1975). Diferentes estudios confirman la 

presencia de varias secreciones de carácter mucoso en el intestino de los 

peces. Gutiérrez y col. (1986) confirman la presencia de mucosustancias 

neutras y ácidas (fundamentalmente carboxiladas y, en menor medida, 

sulfomucinas) en el intestino de Anguilla anguilla. Otros estudios realizados 

en Hemirrámpidos (Tibbetts, 1997) proponen para estas mucosustancias 

una función de protección frente al ataque enzimático y la de lubricación del 

alimento. 

• Células ciliadas: Poseen cortos cilios con un patrón microtubular típico 

mezclados con microvellosidades (Radaeli y col., 2000). La fuente de 

energía para los movimientos de los cilios es aportada por abundantes 

mitocondrias que se localizan en el citoplasma apical. La función de estas 

células no es bien conocida, pero parece ser que ayudan al transporte de 

partículas alimenticias y al mantenimiento de una capa de moco constante 

en las paredes intestinales de los embriones de todas las especies de 

peces (Gisbert y col., 1998).  

 

En la mucosa intestinal de los peces se ha descrito la existencia de entre 8 

y 9 tipos celulares endocrinos diferentes, cuya función no está clara aunque en 

los últimos años un creciente número de trabajos han conseguido relacionar 

estas células con la secreción de substancias tales como colecistoquinina 

(Elbal y col., 1988), glucagón (Kim y col., 2000) y somatostatina (Elbal y col., 

1991).  

 

La túnica muscular se halla constituida por dos estratos de fibras 

musculares lisas y limitada por una serosa constituida por un mesotelio con 

abundante tejido conjuntivo y vasos sanguíneos. 
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Los movimientos peristálticos intestinales en los peces se encuentran bajo 

control tanto nervioso como endocrino y presentan unas características muy 

similares a las de mamíferos (Olson & Holmgren, 2000). Al igual que en los 

vertebrados superiores, la presencia de alimento en el estómago de los peces 

provoca la excitación del nervio vago que genera la contracción de la pared 

gástrica y el paso del alimento al intestino. Este último hecho induce la síntesis 

de una molécula tipo secretina que favorece la liberación del jugo pancreático. 

La colecistoquinina también genera en algunas especies la liberación de 

enzimas pancreáticos, aunque el papel mejor conocido de esta hormona en 

peces es la estimulación de la contracción de la vesícula biliar (Adam &  

Holmgren, 1987).  

 

Diferentes estudios han conseguido poner de manifiesto la presencia de 

tejido linfoide en la mucosa intestinal en diversas especies de peces 

relacionado con el tejido linfoide asociado a mucosas (GALT) descrito para 

vertebrados (Rombout et al., 1985, 1986; Georgopoulou y col., 1986; Hart y 

col.., 1988; Abelli y col., 1997).  El GALT no es un órgano linfoide como tal y se 

encuentra asociado a importantes funciones defensivas. Al igual que en la piel 

y en las branquias, en la mucosa intestinal se ha demostrado la presencia de 

leucocitos capaces además de secretar anticuerpos bajo inmunización 

(Georgopoulou & Vernier, 1986). En un estudio realizado por Davidson y col. 

(1991) se demuestra las distintas funciones de los leucocitos aislados a partir 

de este tejido en trucha arco iris; son capaces de producir factor activador de 

macrófagos (MAF), función asignada a los linfocitos T (Graham & Secombes, 

1990). 
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2.6. Glándulas anejas 

2.6.1. Hígado y vesícula biliar  

 

Varía en forma y tamaño en las diferentes especies de peces. En la mayoría 

de los peces dedicados a cultivo, el hígado es relativamente grande, alargado, 

de color marrón y con dos lóbulos que se extienden a lo largo del intestino 

anterior. Histológicamente, el hígado de los peces muestra características 

similares a las descritas para vertebrados superiores aunque la estructura 

lobulillar no está bien definida (Cubillos y col., 2001). Los hepatocitos de 

aspecto poligonal poseen un núcleo de gran tamaño que se localiza en 

posición central dentro del cual se pueden observar uno o dos nucleolos y un 

citoplasma con gránulos de glicógeno y un retículo endoplásmico rugoso bien 

desarrollado (Rocha y col., 1997). 

 

Las células hepáticas se organizan en láminas de una o dos células de 

espesor que se sitúan entre los sinusoides y forman trabéculas ramificadas. 

Estas están recorridas por canalículos intercelulares, los canalículos biliares. 

Los sinusoides son fenestrados y se encuentran irregularmente distribuidos y 

revestidos por células endoteliales con núcleos prominentes 

(http://aquaticpath.umd.edu).   

 

La vesícula biliar es una estructura de aspecto ovoide o tubular, localizada 

en posición dorsal al hígado y que en la mayoría de los peces está recubierta 

por un epitelio columnar simple (Eastman & DeVries, 1997). El conducto biliar, 

también revestido por epitelio columnar simple, se dirige hacia atrás y conecta 

con el intestino pilórico cerca de los ciegos pilóricos (Boulhic & Gabaudan, 

1992).  



 
 
José Ignacio Llorente López 
 

 

 42

2.6.2. Páncreas 

 

El páncreas de los peces es un órgano muy parecido a su homólogo en 

vertebrados superiores; usualmente no aparece como un órgano localizado 

sino más bien se presenta en islas difusas de tejido secretor localizadas 

principalmente  en el hígado y alrededor de la vena porta-hepática formando un 

órgano compuesto llamado hepato-páncreas (Caceci, 1984). En otros casos, 

las islas de tejido pancreático no sólo se localizan en el hígado sino también en 

el intestino, el mesenterio intestinal y los ciegos pilóricos e incluso alrededor del 

bazo y de la vesícula biliar (Youson y col., 1999). 

 

La porción exocrina del páncreas está constituida por células acinares 

piramidales que forman acinos en torno a una luz central. Estas células poseen 

un citoplasma oscuro y basófilo con un retículo endoplásmico rugoso bien 

desarrollo y grandes gránulos de zimógeno que se localizan en la porción 

apical; el núcleo es basal y tiene un aspecto esférico (Geyer et al., 2000). 

 

 

3. EL TRACTO DIGESTIVO DE ACIPENSERIFORMES 

Durante las últimas décadas diferentes estudios han intentado definir las 

características histológicas, histoquímicas y ultraestructurales del sistema 

digestivo en diferentes especies de esturiones (Weisel, 1973, 1979; Buddington 

& Doroshov, 1985; Radaelli y col., 2000). Todos los estudios señalan 

similitudes estructurales a lo largo del grupo de los condrósteos (esturiones y 

peces espátula) y confirman que la estructura histológica de la pared del tubo 

digestivo en Acipenseriformes es muy similar a la descrita para teleósteos pero 

con características distintivas, como son: 
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• La presencia de un epitelio gástrico e intestinal ciliado, tanto durante la fase 

embrionaria como en la vida adulta. La función de las células ciliadas no es 

bien conocida pero parece ser que facilitan el transporte de partículas 

alimenticias y cooperan en el mantenimiento de una capa de moco 

homogénea a lo largo del tubo digestivo durante el desarrollo embrionario. 

Según Radaelli y col., (2002) la presencia de estas células en el tracto 

digestivo de ejemplares adultos de esturión, lejos de ser una característica 

primitiva, podría constituir una adaptación alimentaria y podrían jugar un 

importante papel en la mezcla de las distintas secreciones digestivas con el 

alimento. 

• En los esturiones una porción intestinal se pliega sobre sí misma en sentido 

longitudinal para formar la válvula espiral, lo que constituye una adaptación 

anatómica del sistema digestivo para aumentar la superficie de absorción. 

 

3.1. Esófago 
 

En los Acipenseriformes es un corto conducto que se extiende desde la 

cavidad orofaríngea hasta justo antes de la entrada del estómago y, al igual 

que en otros peces, presenta un epitelio estratificado cúbico con células 

mucosas y células ciliadas (Buddington & Christofferson, 1985).  

 

Las características ultraestructurales de las células mucosas son muy 

similares a las observadas en otros vertebrados (Gisbert y col.., 1999) y 

aunque existen discrepancias en cuanto a su significado funcional, se ha 

propuesto una función de facilitación del transporte del alimento  (Buddington & 

Christofferson, 1985; Gisbert y col., 1998; Gisbert & Doroshov, 2003). En los 

Acipenseriformes el epitelio esofágico no  parece cumplir la función 

desalinizadora que presentan en los teleósteos (Cataldi y col.. 1995; Martínez 

Álvarez, 2003). 
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En el esturión blanco, Acipenser transmontanus, la característica más 

distintiva de la mucosa esofágica es la presencia de fibras nerviosas 

mielinizadas en la transición entre la lámina propia y la submucosa, que 

presentan un orientación longitudinal y están en estrecha relación con 

numerosos lóbulos de tejido adiposo altamente irrigado por vasos sanguíneos 

(Radaelli y col.., 2000). Esta asociación entre los lóbulos de tejido adiposo, el 

sistema vascular y las fibras nerviosas sugieren una alta capacidad de 

movilización del tejido adiposo esofágico en los esturiones (Hung y col., 1997).  

 

3.2. Porción gástrica 
 
Los Acipenseriformes presentan un estómago adaptado a sus hábitos 

alimentarios y capaz de suplir la falta de dentición en los estados adultos, que 

adquiere una estructura cecal típica (Grasse, 1977) y está compuesto por dos 

regiones distintas que suponen entre el 40 y el 50% de la longitud total del 

tracto digestivo (Buddington & Doroshov, 1985).  

 

La porción anterior del compartimento gástrico o estómago glandular es una 

estructura elongada, capaz de distenderse hasta 3-5 veces gracias a la 

existencia de una serie de pliegues longitudinales en su interior y caracterizada 

por la presencia de glándulas gástricas.  Pueden observarse grandes paquetes 

de fibras nerviosas, similares a las descritas para el esófago, que se sitúan en 

la túnica propia-submucosa (Domeneghini y col., 1999).  

 

El estómago pilórico carece de glándulas multicelulares y el músculo liso es 

el tejido predominante, llegando a suponer hasta el 80% del grosor de las 

paredes gástricas (Buddington & Diamond, 1985).  

 

La estructura histológica básica de la pared gástrica en Acipenseriformes es 

similar a la descrita para los peces óseos (Buddington & Christofferson, 1985). 
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Las observaciones a microscopía electrónica ponen de manifiesto la presencia 

de un epitelio de revestimiento con células columnares mucosecretoras con 

microvellosidades, cuyas secreciones mucosas forman una delgada capa 

superficial a lo largo de todo el epitelio (gel mucoso adherente) y células 

ciliadas. Los cilios de éstas últimas están entremezclados con cortas 

microvellosidades y poseen la típica estructura microtubular con prominentes 

corpúsculos basales.  

 

Las células de las glándulas tubulares exocrinas presentes en la primera 

porción del compartimento gástrico son piramidales y contienen grandes 

cantidades de gránulos redondeados fuertemente osmiófilos, así como algunas 

mitocondrias, una maquinaria biosintética bien desarrollada y un núcleo grande 

y eucromático (Radaelli y col., 2000).  

 

El epitelio del estómago pilórico no posee cilios y está compuesto por un 

único tipo celular, cuyo citoplasma adluminal se encuentra lleno de gránulos de 

secreción (Domeneghini y col., 1999). 

 

La principal función del estómago glandular es la de inicio de la digestión 

química, mientras que el estómago pilórico compensa la falta de dientes en los 

estados adultos de los Acipenseriformes, triturando el alimento y permitiendo 

que éste pase de una forma mucho más fragmentada al intestino (Buddington 

& Diamond, 1985; Gawlicka y col., 1995; Gisbert y col., 1998). 

 

3.3. Intestino 

 

Presenta una estructura histológica con características muy similares a las 

descritas para vertebrados, con un epitelio de revestimiento formado por 

células columnares ciliadas, células no ciliadas con microvellosidades apicales 

y células caliciformes intercaladas (Detlaff y col., 1993). Las células ciliadas 
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muestran una característica peculiar, ya que en su superficie podemos 

observar cilios y copetes de microvellosidades, mientras que las células no 

ciliadas poseen abundantes microvellosidades largas que forman el borde en 

cepillo (Radaelli y col., 2000).  

 

El examen ultraestructural de las células productoras de mucosustancias  

del esófago y el intestino no muestra peculiaridades notables si los 

comparamos con otros osteíctios o con los vertebrados en general (Specian & 

Oliver, 1991; Tibbetts, 1997; Gisbert y col., 1999), y únicamente pueden 

destacarse diferencias en cuanto a la composición en glicoconjugados de las 

células caliciformes de los esturiones (Domeneghini y col., 1999; Gisbert y col., 

1999; Gisbert & Doroshov, 2003) que probablemente sean debidas a  

diferencias en los hábitos alimentarios y a las características de los hábitats 

(Scocco y col., 1997; Tibbetts, 1997; Domeneghini y col.., 1998).  

 

Al igual que hemos comentado en apartados anteriores (2.3 y 2.5) se ha 

conseguido demostrar mediante Microscopía Electrónica de Transmisión (TEM) 

la presencia de diferentes tipos de células endocrinas distribuidas entre las 

células del epitelio gástrico e intestinal del esturión blanco, Acipenser 

transmontanus (Radaelli y col.., 2000). Estas células poseen las mismas 

características ultraestructurales descritas para los vertebrados y se clasifican 

en función de los tamaños, texturas y grados de osmiofilia de sus 

granulaciones.  

 

Diferentes estudios han conseguido poner de manifiesto la presencia de 

tejido linfoide en la mucosa intestinal de los esturiones.  Domeneghini y col. 

(1999) en un estudio a microscopía óptica, observaron en la lámina propia la 

presencia de células granulares eosinófila (EGC), caracterizadas por su 

aspecto redondeado y por presentar un núcleo a menudo bilobulado y 

excéntrico y un citoplasma azul pálido con gránulos de forma alargada o 
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esférica. Radaelli y col. (2000) en estudios posteriores con Microscopía 

Electrónica de Transmisión (TEM) definieron las características 

ultraestructurales de este tipo celular y los clasificaron como leucocitos 

granulares intraepiteliales que formarían parte del sistema linfoide asociado a 

mucosas (GALT) descrito para vertebrados (Georgopoulou & Vernier, 1986). 

 

3.3.1. Ciegos pilóricos 

 

Según Budington & Christofferson (1985) los ciegos pilóricos en los 

Acipenseriformes constituyen un órgano compacto que adquiere una estructura 

plana y triangular y que se sitúa entre el estómago y el intestino. Parecen 

representar la fusión de numerosos ciegos individuales en un único órgano, 

hecho que es corroborado por la existencia de numerosos canales internos que 

desembocan en una abertura única que comunica con el intestino. Sus 

características histológicas son idénticas a  la estructura general descrita para 

el intestino. 

 

En los esturiones los ciegos pilóricos desempeñan las mismas funciones 

descritas para los teleósteos (Gawlicka y col., 1995).  

 

3.3.2. Intestino anterior o pilórico 

 

Los enterocitos de esta porción del intestino parecen estar implicados en la 

absorción de lípidos y aminoácidos, ya que las células columnares poseen 

largas microvellosidades y una gran cantidad de vacuolas así como cuerpos 

multivesiculares y lisosomas en diversos grados de funcionamiento (Gawlicka y 

col., 1995). En el citoplasma de los enterocitos es frecuente la presencia de 

vesículas de contenido lipoproteico que posiblemente sean el equivalente 

morfológico de los cuerpos lipídicos relacionados con la absorción del 

componente graso de la dieta descritos en el tracto intestinal de teleósteos 
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(Radaelli y col., 2000). Estas características ultraestructurales nos llevan a 

pensar que las células columnares del intestino anterior muestran un máximo 

de capacidad de absorción lipídica (Buddington & Christofferson, 1985). 

 

Hacia el final de su longitud, el intestino anterior se curva hasta adoptar una 

forma de “S”, hecho que según Buddington y Christofferson (1985) previene el 

reflujo del quimo.  

 

3.3.3. Válvula espiral 

 

Representa entre el 60 y el 70% del canal alimentario post-gástrico y 

constituye una adaptación anatómica al tipo de alimentación (Buddintong & 

Christofferson, 1985). En Acipenseriformes el número de vueltas de la válvula 

espiral constituye una variación interespecífica y oscila entre las 4-5 para el 

género Scaphirhynchus (Weisel, 1979) y las 6-8 para otros Acipenséridos 

(Gisbert y col., 1998; Gisbert & Doroshov, 2003). La organización histológica de 

la pared de esta región intestinal es una continuación de la observada en el 

intestino anterior, aunque la longitud de los pliegues mucosales es menor en 

esta zona.   

 

Gisbert y col. (1998) confirman que la característica diferencial de los 

enterocitos de esta región es la presencia en el citoplasma de un gran número 

de vacuolas de pequeño tamaño encargadas de captar proteínas mediante 

pinocitosis. Esta habilidad de absorber macromoléculas proteicas que se 

conserva a lo largo de toda la vida del animal tiene un sentido nutricional 

(Buddington, 1991) y, al igual que en el género Polyodon, puede estar 

relacionada con la captación de antígenos (Petrie-Hanson & Peterman, 2005).  
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3.3.4. Recto 

 

El intestino distal o recto es una estructura corta que llega a suponer entre 

el 2 y el 3% de la longitud total del tubo digestivo (Budington & Christofferson, 

1985) y que se extiende desde el final de la válvula espiral hasta el ano. Según 

Cataldi y col. (2002) en su epitelio estratificado no podemos observar células 

ciliadas pero sí una gran cantidad de células caliciformes. Las células 

epiteliales de esta porción intestinal tienen unas microvellosidades de menor 

tamaño que las de los enterocitos del intestino anterior y la válvula espiral 

(Radaelli y col., 2000).  

 

 
4. CARACTERÍSTICAS DIGESTIVAS DE PECES 
 

En los animales, el alimento sufre una serie de tratamientos y 

transformaciones diversas a todo lo largo del tubo digestivo que lo preparan 

para su utilización por el organismo, siendo el material no digerido evacuado 

como heces. Este proceso depende del equipamiento enzimático del pez que 

puede variar durante la vida de éste y en función de los factores ambientales y 

del tipo de régimen alimentario; en esencia, a lo largo del proceso, se 

descomponen las macromoléculas alimentarias en subunidades estructurales 

básicas (Hepher, 1988).  

 

Los estudios realizados hasta ahora muestran una amplia convergencia 

entre las actividades digestivas en los peces óseos adultos y las existentes en 

los vertebrados superiores, lo que sugiere que el equipamiento enzimático es, 

en gran parte, análogo (Smith, 1980). Como ya se comentó en apartados 

anteriores, la anatomía del canal digestivo en las distintas especies de peces 

exhibe diferencias según se trate de la digestión en peces con o sin estómago. 
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En las especies carentes de estómago (como por ejemplo la carpa) no 

existe secreción ni de HCl ni de pepsinógeno para la digestión proteica, hecho 

que sí se da en peces con estómago. En aquellas sólo tiene lugar el 

desdoblamiento proteico mediante enzimas trípsicos, y la totalidad de la 

digestión se desarrolla en una zona de ambiente neutro a alcalino (por lo 

común pH de 6,5) (Tabla 2). 

 

 

MMAACCRROONNUUTTRRIIEENNTTEE  EENNZZIIMMAA  DDIIGGEESSTTIIVVOO  LLUUGGAARR  DDEE  
SSÍÍNNTTEESSIISS  

LLUUGGAARR  DDEE  
AACCCCIIÓÓNN  

Carbohidrasas   
Amilasa Páncreas Intestino CARBOHIDRATOS 

Quitinasa Estómago/Ciegos 
pilóricos Estómago/Intestino

Lipasas/esterasas   
Lipasa Páncreas Intestino 

Esterasa Páncreas Intestino LÍPIDOS 
Fosfolipasa Páncreas Intestino 

Proteinasas/Peptidasas   
Pepsina Estómago Estómago 
Tripsina Intestino Intestino 

Quimiotripsina Intestino Intestino 
PROTEÍNAS 

Peptidasas Páncreas/Intestino Intestino 

 

Tabla 2: Principales enzimas digestivos en el tracto gastrointestinal de peces (FAO, 
1980). 

4.1. La digestión en la boca y el esófago 

Tras muchos estudios sobre la función y composición de las 

mucosustancias presentes en las células mucosas de la cavidad orofaríngea de 

los peces se ha conseguido demostrar en algunas especies la presencia de 

actividad para algunos enzimas digestivos (Smith, 1980). En cambio en el 

esófago, las células mucosas no presentan actividad enzimática de ningún tipo, 

pero sí que existen datos sobre la presencia de células glandulares similares a 

las gástricas en la porción posterior del esófago de algunos peces. 
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4.2. La digestión en el estómago 

4.2.1. Secreción de ácido:  

En el estómago de los peces hay usualmente una secreción de ácido 

clorhídrico que disminuye el pH. En peces, como ya hemos comentado y a 

diferencia de los mamíferos, las mismas células secretan HCl y enzimas 

digestivos. 

 

La secreción de HCl aumenta considerablemente tras la comida, aunque 

puede haber cierta secreción incluso en peces con estómagos vacíos o peces 

en ayunas. 

 

En los peces agastros no existe secreción ácida, por lo que el pH del tracto 

digestivo es neutro o ligeramente básico. En estos peces el pH del intestino 

está probablemente asociado con la secreción biliar, que es neutra o 

ligeramente básica.  

4.2.2. Enzimas proteolíticos:  

En numerosas especies se ha detectado una importante actividad 

proteolítica en el estómago que adquiere su óptimo a pH ácido (Creac´h, 1963). 

Las diferentes células glandulares del estómago secretan proteasas y ácido 

clorhídrico (Ostos Garrido y col. 1993; Zambonino Infante & Cahu, 2001; 

Albrecht y col., 2001; Díaz y col., 2003). Hepher (1988) describe la presencia 

de una especie de pepsina con una mayor actividad proteolítica y afinidad que 

su equivalente en mamíferos. El pH óptimo de actuación de este enzima varía 

entre las especies; por ejemplo, se sitúa entre 3 y 4 para las especies de peces 

gato del género Ictalurus, para la trucha arco-iris es de 3,5 y alrededor de 2 

para algunos peces planos marinos.  
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4.2.3. Enzimas no proteolíticos:  

También existen datos de la presencia de carbohidrasas en el tracto 

gástrico de los peces, aunque con niveles más altos en peces omnívoros y 

herbívoros que en carnívoros (Urea Ramos, 1996).  

 

Vegas-Vélez (1972) señala la presencia de una α-amilasa en extractos 

estomacales de un cierto número de teleósteos marinos. Además se han 

detectado actividades esterásicas en trucha arco iris (Smith, 1980). 

 

Algunos peces presentan actividades quitinolíticas en su estómago; a saber,  

salmónidos (Lindsay, 1985), el bacalao (Danulat & Kausch, 1984), la raya 

(Fange y col., 1978), etc. El pH óptimo para la actividad quitinásica se sitúa 

entre 4,5 y 5,1. A pH más ácido, entre 2 y 3, la actividad es aún relativamente 

elevada. Su presencia puede tener una cierta importancia en peces que se 

alimentan preferentemente de crustáceos e insectos. La función primaria del 

enzima podría consistir en la ruptura del exoesqueleto de la presa para facilitar 

el ataque enzimático a los tejidos internos y prevenir, además, el posible 

bloqueo del tracto digestivo por pedazos de caparazón (Hidalgo & Alliot, 1986). 

4.3. La digestión en el intestino y los ciegos pilóricos 

La digestión en el intestino tiene lugar gracias a la acción de distintos 

productos secretados bien por la pared intestinal o bien por glándulas anejas 

(páncreas e hígado). El páncreas vierte al intestino diversos enzimas 

digestivos: proteasas, carbohidrasas y lipasas. La bilis procedente del hígado 

aporta principalmente las sales biliares, compuestos tensioactivos capaces de 

emulsionar los lípidos y que por lo tanto, facilitan la acción de la lipasa en la 

digestión de las grasas.  
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Tanto en los peces con estómago como en los agastros, el pH del fluido 

intestinal es aproximadamente neutro o alcalino (Hidalgo & Alliot, 1986). 

Generalmente el pH se aproxima a la neutralidad en la parte anterior del 

intestino y se hace algo básico en la parte posterior. Es probable que, al igual 

que en mamíferos, el jugo pancreático contenga bicarbonatos que neutralicen 

las secreciones ácidas gástricas. 

 

Como hemos comentado en el punto anterior, en la digestión intestinal del 

alimento en peces intervienen enzimas de orígenes diversos; por esto se hace 

necesario un análisis separado de cada una de ellas: 

 

4.3.1. Enzimas de origen pancreático:  

 

La presencia en la mayoría de los peces óseos de un páncreas difuso hace 

difícil el estudio de sus secreciones, pero podemos distinguir tres tipos de 

actividades enzimáticas: 

 

A. Proteasas:  

• Tripsina: Es una endopeptidasa que cataliza la hidrólisis de las uniones 

peptídicas en las que el grupo carbonilo pertenece a la lisina o arginina. Su 

pH óptimo es siempre ligeramente básico aunque varía entre las diferentes 

especies, desde 7,5 en Mugil cephalus (Guizani y col., 1991) hasta 9 en 

Engraullis encrasicholus (Martínez y col., 1988). Hepher (1988) muestra que 

la actividad trípsica en peces carnívoros es cuatro veces más alta que la de 

la quimiotripsina, sucediendo lo contrario en omnívoros y herbívoros. 

• Quimiotripsina: Se forma como consecuencia de la acción de la tripsina 

sobre el quimiotripsinógeno. Cataliza la hidrólisis de los enlaces peptídicos 

en los que estén implicados aminoácidos aromáticos como la tirosina, el 

triptófano y la fenilalanina. Su pH óptimo varía entre las especies, por 
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ejemplo es de 7,8 para un pez omnívoro (Clarias gariepinus) y oscila entre 

7,5 y 9 en la anguila japonesa (Anguilla japonica). 

• Elastasa: No se encuentra en todas las especies, y es un enzima 

especialmente activo frente a los enlaces peptídicos de la elastina 

(Yoshinaka y col., 1982).  

• Carboxipeptidasas: Son exopeptidasas que catalizan la hidrólisis del enlace 

peptídico C-terminal. La Carboxipeptidasa-A hidroliza casi todos los tipos de 

enlaces peptídicos con grupo carboxílico terminal, mientras que la B separa 

sólo los restos de arginina o de lisina C-terminales.  
 
B. Carbohidrasas: 

A pesar de que siempre se ha considerado a los peces como animales poco 

aptos para la digestión de polisacáridos, la mayoría de las especies estudiadas 

poseen un aparato enzimático para la hidrólisis y absorción de carbohidratos 

(simples o complejos). Por otra parte, la digestión y la absorción de 

carbohidratos parecen llevarse a cabo mediante las mismas rutas metabólicas 

en los peces herbívoros, omnívoros y carnívoros. La digestión de los 

polisacáridos se inicia por la acción de las endoglucosidasas, mientras que 

tanto los disacáridos como los oligosacáridos son hidrolizados en sus 

monosacáridos constituyentes mediante varios enzimas de la membrana del 

borde en cepillo de los enterocitos. El proceso de digestión continúa en el 

interior de los enterocitos, donde existen enzimas con actividad disacaridasa 

(Krogdahl, y col., 2005).  

 

• α- Amilasa: Tras diferentes experimentos (Hidalgo y col., 1999; Alarcón y 

col., 2001) se ha puesto de manifiesto la presencia de una actividad 

hidrolítica frente al almidón en extractos pancreáticos y en extractos 

procedentes de los ciegos pilóricos de peces. Esta actividad se debe a la 

actividad α-amilásica, cuyas características difieren entre las especies en 
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cuanto al pH óptimo de actuación y su estabilidad térmica. La α- Amilasa 

hidroliza los enlaces glucosídicos α (1-4) de las moléculas de almidón y 

moléculas similares, para producir oligosacáridos. Fernández y col., (2001), 

en un estudio en seis especies de Espáridos mediterráneos, han 

demostrado que el pH óptimo de actuación de la amilasa se sitúa entre 4 y 

9, pero todas muestran más de un pico de actividad y algunas presentan 

dos isoformas del enzima. Aunque se ha demostrado la presencia de este 

enzima en diferentes porciones del sistema digestivo de peces, las mayores 

actividades se miden en el páncreas exocrino (Yardley & Wild, 1991).  

• Quitinasa: Su actividad puede demostrarse en el sistema digestivo de 

muchos peces, concretamente en el quimo presente a lo largo del canal 

gastrointestinal y en homogenados intestinales, dándose las mayores 

concentraciones en el estómago y los ciegos pilóricos (Krogdahl y col., 

2005). Fänge, Lundblad, Lind  y Slettengren (1979) demostraron la síntesis 

de quitinasa en el páncreas del holocéfalo agastro Chimaera monstruosa. 

 
C. Lipasas: 

La hidrólisis enzimática de los triglicéridos ha sido relativamente poco 

estudiada en peces, probablemente debido tanto a las iniciales dificultades 

encontradas en la puesta a punto del protocolo de aislamiento del enzima 

responsable, como al hecho de que en la mayoría de estos animales las 

células pancreáticas exocrinas no se encuentran reunidas en un órgano 

compacto, sino diseminadas en el tejido adiposo intercecal o en el llamado 

hepato-páncreas (Caceci, 1984).  

 

Tengjaroenkul y col. (2000) confirman que la actividad de este enzima, que  

suele concentrarse en la primera región del intestino, es menor en peces 

herbívoros que en omnívoros y carnívoros. 
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4.3.2. Enzimas intestinales:  

 

Como ya hemos comentado, una gran parte de las actividades enzimáticas 

descubiertas en el fluido intestinal de peces son de procedencia pancreática. 

Las células de borde en cepillo del epitelio intestinal parecen producir enzimas 

tales como aminopeptidasas, di y tripeptidasas, nucleosidadas, 

polinucleotidasas, lipasas y otras esterasas (Fraise y col., 1981). Así mismo se 

han hecho patentes actividades del tipo de la amilasa, maltasa, isomaltasa, 

trealasa y sacarasa en el intestino de los peces (Kapoor y col., 1975). Algunos 

enzimas intestinales son de origen intracelular y están presentes en la luz del 

tubo intestinal por descamación del epitelio; otros pueden ser extracelulares 

pero estar anclados a las membranas de los enterocitos. 

4.4. Otros enzimas digestivas  

La presencia de fosfatasas en el aparato digestivo de peces ha sido puesta 

de manifiesto por numerosos autores (Goel & Sastry, 1973; González de 

Canales & Sarasquete, 1987; Díaz y col., 1997; Ribeiro y col., 1999; Martínez y 

col., 1999; Gawlicka y col., 2000; Kim y col., 2001).  

 

La fosfatasa alcalina y las mucosustancias neutras producidas por las 

células caliciformes ocupan los mismos lugares en áreas de absorción activas 

como el intestino (Weinreb & Bilstad, 1955). Según Moog y Wenger (1952) las 

mucosustancias neutras observadas en la superficie externa de los enterocitos 

en Anguilla anguilla, Mugil saliens y Sparus aurata (Gutiérrez y col., 1986; Elbal 

& Agulleiro, 1986) se combinan con la fosfatasa alcalina y juntas participan en 

la digestión en el estómago e intestino anterior (Ham & Leeson, 1965), así 

como en la lubricación del material fecal en el intestino posterior (Gisbert y col., 

1998). 
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Díaz y col. (1997) en un estudio en tres especies de peces (Dicentrarchus 

labrax, Sparus aurata y Stizostedion lucioperca) proponen que la fosfatasa 

ácida interviene en el metabolismo lipídico.  

 

5. CARACTERÍSTICAS DIGESTIVAS DE ACIPENSERIFORMES 

A pesar de la escasez de estudios referentes a las capacidades digestivas 

de Acipenseriformes, diferentes trabajos preliminares han puesto de manifiesto 

el enorme parecido con los peces teleósteos. Partiendo de la base de las 

semejanzas estructurales y anatómicas del canal alimentario a lo largo del 

grupo de los Acipenséridos, pueden inferirse una serie de caracteres comunes 

a la mayoría de las especies de esturiones. 

 

En los Acipenseriformes el proceso de digestión química se inicia en el 

estómago glandular como consecuencia de los bajos valores de pH en el 

compartimento gástrico (entre 3 y 4) y la interacción del alimento con la pepsina 

(Budington, 1985; Buddington & Doroshov, 1985). En la porción gástrica del 

esturión blanco, Acipenser transmontanus, se ha conseguido demostrar la 

presencia de enzimas no proteolíticos, como la lipasa y la amilasa, que 

normalmente suelen estar asociados a la porción intestinal, pero ni su origen ni 

sus actividades digestivas bajo un ambiente ácido son conocidos (Buddington 

& Christofferson, 1985; Gawlicka y col., 1995). Estudios posteriores 

confirmaron además que las concentraciones de lipasa en el compartimento 

gástrico del esturión blanco son menores que aquellas medidas en el intestino 

anterior y válvula espiral, donde presentan valores similares (Buddington & 

Doroshov, 1986).  

 

El canal alimentario post-gástrico es la región más importante del tracto 

gastrointestinal, tanto a nivel digestivo como para la absorción de nutrientes, en 
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particular la válvula espiral (Buddington, 1983). El pH del tracto intestinal es 

alcalino (7,9 en el intestino y 8,27 en la válvula espiral según Buddington & 

Doroshov, 1985) y la diversidad de enzimas digestivos aumenta. Los enzimas 

que predominan a estos niveles son los que sitúan sus actividades óptimas a 

pH básico, esto es: 

 

• Tripsina 

• Quimiotripsina 

• Carboxipeptidasa A 

• Carboxipeptidasa B 

 

Las actividades de Carboxipeptidasa B y de tripsina son similares y más 

altas que las de Carboxipeptidasa A y quimiotripsina que también son similares, 

por lo que puede sugerirse una especie de colaboración entre endo y 

exoproteasas a lo largo del canal digestivo post-pilórico de esturiones, de forma 

similar a lo descrito para vertebrados superiores (Buddington & Doroshov, 

1986) (Tabla 3). 

 

Buddington & Diamond (1987) señalan la presencia de enzimas 

disacaridasas y dipeptidasas en la membrana del borde en cepillo de las 

células del epitelio de los ciegos pilóricos, por lo que sugieren una cierta 

capacidad hidrolítica para esta porción intestinal. 

 

El predominio de las proteasas sobre las carbohidrasas en las secreciones 

del tracto digestivo del esturión sugiere una adaptación a regímenes 

alimenticios con altos niveles proteicos y bajos de carbohidratos (Gawlicka y 

col., 1995).  
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 EESSTTÓÓMMAAGGOO  IINNTTEESSTTIINNOO  VVÁÁLLVVUULLAA  
EESSPPIIRRAALL  

pH 4,62  U/mg P 7,92 U/mg P 8,27 U/mg P 

PROTEASAS 

Pepsina 25,9 U/mg P Trazas 5,8 U/mg P 

Tripsina 7,0 U/mg P 274,7 U/mg P 279,8 U/mg P 

Quimiotripsina 0,12 U/mg P 1,23 U/mg P 1,78 U/mg P 

Elastasa 0,06 U/mg P 2,96 U/mg P 4,60 U/mg P 

Carboxipeptidasa A 0 U/mg P 0,25 U/mg P 0,29 U/mg P 

Carboxipeptidasa B 0 U/mg P 0,99 U/mg P 0,76 U/mg P 

LEU-aminopeptidasa 0 U/mg P 4,95 U/mg P 15,83 U/mg P 

Amilasa 0,20 U/mg P 0,01 U/mg P 0,17 U/mg P 

Lipasa 0,53 U/mg P 0,67 U/mg P 0,69 U/mg P 

Fosfatasa alcalina 0 U/mg P 0,06 U/mg P 0,11 U/mg P 

U/mg P.=: Unidades por mg de Proteína 

 

Tabla 3: Complemento enzimático del esturión blanco, Acipenser transmontanus 
(Buddington & Doroshov, 1986) 

 

El intestino del esturión blanco (A. transmontanus) es el compartimento 

digestivo que presenta las tasas más altas de absorción de hidratos de carbono  

y aminoácidos (Buddington & Doroshov, 1986), hecho que coincide con el 

aumento de superficie por unidad de longitud proporcionada por los pliegues de 

la válvula espiral (Gawlicka y col.., 1995; Gisbert y col.., 1998). De forma similar 

al resto de los peces, en el intestino de los Acipenseriformes es posible 

demostrar la presencia de otras actividades enzimáticas, como la de la 

elastasa, aunque a muy bajos niveles (Buddington & Christofferson, 1985). 

 

También se ha detectado la presencia de fosfatasa alcalina en el canal 

digestivo post-gástrico de los esturiones (Buddington & Doroshov, 1986; 
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Gawlicka y col.., 1995). Este enzima puede estar asociado con el borde en 

cepillo de los enterocitos o localizarse intracelularmente y parece estar 

relacionada con los procesos de absorción de nutrientes (Gisbert y col., 1999). 

Las tasas de absorción de nutrientes en intestino y la válvula espiral se 

corresponden con la distribución de la fosfatasa alcalina (Buddington & 

Diamond, 1985). 

 
 

6. ABSORCIÓN DE NUTRIENTES EN PECES 

Los mecanismos de absorción de nutrientes han sido bien caracterizados 

en varias especies de peces, especialmente en los peces omnívoros y los 

herbívoros (Ferraris & Ahearn, 1984;  Collie & Ferraris, 1995).  Existen ciertos 

datos para la anguila europea, Anguila anguila (Storelli y col.., 1989), lubina, 

Dicentrarchus labrax (Balocco y col., 1993) y algunos salmónidos como la 

trucha de arco-iris, Oncorhynchus mykiss (Buddington y col., 1987;  Buddington 

& Diamond, 1987) y Oncorhynchus kisutch (Collie, 1985).   

6.1. Absorción de carbohidratos 

En términos generales podemos afirmar que la absorción intestinal de 

azúcares en peces herbívoros y omnívoros es mucho más alta que en carnívoros. 

Además, mientras que tanto los animales omnívoros como los herbívoros son 

capaces de regular el transporte intestinal de azúcar en función del nivel de 

carbohidratos de la dieta, los carnívoros carecen aparentemente de esta 

capacidad (Collie & Ferraris, 1995). 

 

La absorción de glucosa en las células epiteliales intestinales de peces tiene 

lugar a nivel del borde en cepillo mediante un sistema de simporte dependiente 
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de Na+ parecido al de los mamíferos (Boge, 1982; Krogdahl y col., 2005) (Tabla 

4). 

 

EESSPPEECCIIEE TTIIPPOO  DDEE  
AALLIIMMEENNTTAACCIIÓÓNN  

SSEEGGMMEENNTTOO  
IINNTTEESSTTIINNAALL  TTRRAANNSSPPOORRTTEE  EESSTTEEQQUUIIOOMMEETTRRÍÍAA  

IA 

IA 

IP 

Tilapia 
 

HERBIVORO 
 

IP 

Asociado al Na+ 
 

1Na+/1gluc 
 

IA 1Na+/1gluc Anguila 
 CARNIVORO 

IA 
Asociado al Na+ 

2Na+/1gluc 

CP 1Na+/1gluc 
Pez roca CARNIVORO 

 IA 
Asociado al Na+ 

2Na+/1gluc 

IA = Intestino anterior; IP = Intestino posterior; CP = Ciegos pilóricos 

 

Tabla 4: Sistemas de transporte y parámetros estequiométricos para la D-glucosa en el 
intestino de tres especies de peces. Modificado de Ahearn & Storelli (1994). 

 

6.2. Absorción de aminoácidos y proteínas 

El proceso de absorción de aminoácidos en peces ocurre a nivel de la 

membrana del borde en cepillo de los enterocitos y se lleva a cabo por 

transporte pasivo, aunque en algunos casos se ha demostrado la existencia de 

un proceso activo (Tabla 5). Storelli y col. (1989), en un estudio sobre el 

intestino de la anguila, detectaron 4 sistemas Na+-dependientes para el 

transporte de aminoácidos:  

 

- Un sistema exclusivo para los aminoácidos catiónicos lisina y arginina; 

- otro para los aminoácidos aniónicos, ácido aspártico y ácido glutámico;  
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- un tercer sistema para prolina y aminoácidos N-metilados;   

-  y un cuarto sistema que acepta un amplio rango de aminoácidos 

neutros como alanina, cisteína, glicina y serina. 

 

AAMMIINNOOÁÁCCIIDDOO DDEEPPEENNDDEENNCCIIAA  DDEELL  
NNaa++    

KKtt  
((nnMM))   

JJMMaaxx    
((nnmmooll//mmgg  PPrroott//mmiinn))  

ALANINA SI 1,29+0,14    
ALANINA NO 0,59+0,06  3,61+0,17  
GLICINA SI 7,33+0,41  1,49+0,49  
GLICINA NO 1,41+0,37  17,69+0,21  

GLUTAMINA SI 0,79+0,12  1,77+0,09  
LISINA SI 0,16+0,01  2,61+0,31  
LISINA NO 0,24+0,02  5,00+0,20  

FENILALANINA SI   3,00+0,03  
PROLINA SI 0,23+0,04  7,96+0,87  

 

Tabla 5: Sistemas de transporte y parámetros cinéticos de algunos aminoácidos en 
intestino anterior de anguila. Kt = Constante de saturación media; JMax = Velocidad de 
flujo interno máximo. Modificado de Velandia Romero (1997). 

 

Los péptidos son captados por un transportador acoplado a protones 

(Thamotharan y col., 1996;  Maffia y col., 1997).  Existe además otro sistema 

de transportadores en la membrana basolateral de los enterocitos que 

conducen los nutrientes desde el interior de la célula al espacio intercelular 

(Collie & Ferraris, 1995). 

 

Otro aspecto interesante referente a la absorción de los compuestos 

nitrogenados de la dieta es la absorción de proteínas macromoleculares que no 

ha sufrido digestión previa y que pasan al torrente sanguíneo tras un proceso 

de hidrólisis intracelular (Nose, 1989). En determinadas regiones del tracto 

digestivo de la mayoría de los peces existen células epiteliales especializadas en 

la absorción de nutrientes que poseen la capacidad de absorber proteínas 
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intactas no hidrolizadas y biológicamente activas. Estas células se localizan en 

las regiones más posteriores del intestino y poseen invaginaciones de la 

membrana apical y una enorme acumulación de vesículas y vacuolas en el 

citoplasma apical (Nose, 1989). Las proteínas ingresan en la célula por pinocitosis 

y una vez dentro del citoplasma serán degradadas en los lisosomas secundarios 

(Nose, 1989). 

 

Aunque la mayoría de proteínas absorbidas son destinadas a digestión 

intracelular, una proporción de ellas logra escapar a esta degradación y entrar en 

contacto con células linfoides de la mucosa intestinal (Dorin y col., 1993). 

6.3. Absorción de grasas 

En esencia, los mecanismos de absorción lipídica son bastante semejantes 

en peces y mamíferos, centrándose las diferencias en el ritmo del proceso y la 

eficacia de la maquinaria enzimática implicada en la síntesis de lipoproteínas 

(Díaz y col., 2002).  

 

Los principales componentes lipídicos en las dietas naturales y artificiales 

de los salmónidos son generalmente triacilglicéridos con cantidades más 

pequeñas de fosfolípidos y de ésteres de colesterol (Henderson & Tocher, 

1987). En mamíferos, la bilis junto con el efecto mecánico mezclador del 

peristaltismo, reduce la grasa ingerida a una fina emulsión de triglicéridos, los 

cuales se hidrolizan parcialmente por la lipasa pancreática en el lumen 

intestinal dando ácidos grasos libres y monoglicéridos. Estos productos se 

combinan con las sales biliares para formar diminutas micelas de unos 2 nm de 

diámetro. Cuando estas micelas entran en contacto con las células 

absorbentes del intestino, los ácidos grasos y los monoglicéridos difunden a 

través de la membrana apical (Olsen & Ringø, 1997). Las membranas del 

retículo endoplásmico liso localizado en el citoplasma apical contienen los 
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enzimas necesarios para la resíntesis de los triglicéridos. Desde aquí, los 

triglicéridos en forma de pequeñas gotitas lipídicas son transportados al 

complejo de Golgi que los convierte en quilomicrones. Estos últimos son 

transportados hasta las membranas basolaterales de los enterocitos, salen al 

espacio intercelular, atraviesan la lámina basal del epitelio y acaban en el 

interior de los capilares linfáticos de la lámina propia de las vellosidades 

intestinales (Tso & Fujimoto, 1991;  Thomson y col., 1993) (Figura 9). 

 

En peces óseos, además de las formas lipídicas típicas observadas en 

mamíferos (quilomicrones y VLDL) puede observarse de forma común otro tipo 

de cuerpo lipídico en los enterocitos, denominado “gotas lipídicas libres”. Éstas 

no parecen ser intermediarios en la síntesis de lipoproteínas, sino que más bien 

son consideradas formas de almacenamiento temporal de lípidos en los casos 

donde el índice de la absorción excede la síntesis de lipoproteínas (Iwai, 1969;  

Bergot & Fléchon, 1970;  Noaillac-Depeyre & Gas, 1974;  Stroband & 

Dabrowski, 1979;  Watanabe & Sawada, 1985).  Aunque tales acumulaciones 

raramente se han considerado patológicas, las grandes acumulaciones 

pueden, sin embargo, dañar la integridad del enterocito y el transporte de 

nutrientes (Díaz y col., 2002).  
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Figura 9: Representación esquemática de los principales eventos que ocurren en las 
células epiteliales intestinales durante la absorción del componente lipídico de la dieta. 
REL = Retículo Endoplásmico Liso; RER = Retículo Endoplásmico Rugoso. Modificado 
de Sire y col. (1981). 
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7. DESARROLLO ONTOGÉNICO DEL TRACTO GASTROINTES-
TINAL EN PECES 

En términos generales, los peces se reproducen mediante la emisión de 

huevos, aunque existen casos de verdadero viviparismo y ovoviviparismo. La 

forma típica de reproducción en los peces óseos consiste en que la hembra 

pone los huevos directamente en la columna de agua, donde son fecundados 

por los machos y transportados por las corrientes, desarrollándose libremente 

sin relación alguna con la madre que se desentiende enseguida de la puesta 

(David & Evans, 1993).  

 

En los peces pueden definirse dos tipos principales de huevos que se 

diferencian en función de la cantidad de vitelo que poseen. Las Lampreas y los 

Dipnoos producen huevos mesolecíticos que siguen un patrón de 

segmentación holoblástico, lo que conlleva la formación de una blástula 

esférica, pequeña y excéntrica. El resto de los peces óseos se reproducen 

mediante huevos telolecíticos que se segmentan según el patrón meroblástico, 

por lo que se genera una blástula discoidal y plana que se posiciona entre el 

epiblasto y el hipoblasto (Braat y col., 1999).  

 

Los diferentes estadios por los que atraviesa un pez a lo largo de su 

desarrollo han recibido una gran cantidad de denominaciones, lo que ha 

generado una enorme controversia. Siguiendo los trabajos de Balon (1975 y 

1999) podemos distinguir entre dos tipos de especies: 

 

• Especies con desarrollo indirecto que pasan por un periodo de 

metamorfosis, como son la anguila y el lenguado. 

• Especies con desarrollo directo y que no sufren metamorfosis, como es 

el caso de los esturiones. 



 
 

Introducción 
 
 

 67

En este último grupo de especies puede distinguirse una serie de momentos 

clave en su desarrollo, como son: 

 

1. Periodo de embrión: se inicia con la fertilización del huevo y concluye en 

el momento de la eclosión. 

2. Periodo de embrión libre: comienza con la eclosión y concluye con la 

primera toma de alimento externo. 

3. Periodo juvenil: al inicio de este periodo se establece la alimentación 

exógena y se expulsa el tapón de melanina. Concluye en el momento de la 

maduración sexual.  

4. Periodo adulto. 
 

La duración del periodo embrionario es muy variable dependiendo 

principalmente de la especie de la que se trate, de la cantidad de reservas de 

vitelo presentes en el embrión y de la temperatura de mantenimiento (Elbal y 

col., 2000) (Tabla 6).   

  

DDUURRAACCIIÓÓNN  DDEELL  PPEERRIIOODDOO  EEMMBBRRIIOONNAARRIIOO  
  

ØØ  HHUUEEVVOO  

((mmmm))  

TTAALLLLAA  

  EEMMBBRRIIOONNEESS  

EECCLLOOSSIIÓÓNN  

((mmmm))  
Desde la Fecundación 

hasta la Eclosión 

Desde la Eclosión hasta el inicio de 

la alimentación exógena 

SALMÓN 5,0-6,0 15-25 90 días (a 10ºC) (1) ≈3 semanas (a 10ºC) 

TRUCHA 4,0-5,0 13-15 40 días (a 10ºC) (2) ≈3 semanas (a 10ºC) 

DORADA 0,9-1,1 3,5-4,0 3 días (a 19ºC) (3) 3 días (a 19ºC) 

LUBINA 1,2-1,4 7,0-8,0 2 días (a 19ºC) (4) 3 días (a 19ºC) 

(1) : Henry y col.; 1998; (2): Martínez y col.; 2003; (3): Kamacı y col.; 2005;  (4): García Hernández y col.; 2001. 

 

Tabla 6: Principales características de los huevos y embriones libres de varias especies 
de peces. Modificado de García-Alcázar (2000).  
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A efectos prácticos, Dabrowski (1982) estableció tres categorías de peces 

considerando los principales eventos que tienen lugar durante la evolución y 

desarrollo de su sistema digestivo: 

 

- En un primer grupo consideró a los salmónidos y algunos cíclidos. Éstos 

se caracterizan por la emisión de un número relativamente reducido de 

huevos de gran tamaño con un gran volumen de reservas nutritivas que 

permiten un período de incubación más dilatado en el tiempo. Un 

desarrollo de este tipo determina que al inicio de la alimentación 

exógena los animales posean ya un estómago bien desarrollado y 

además funcional (Gráfica 1).  

- Se engloban dentro del segundo grupo a la mayoría de los peces 

marinos que emiten un número considerable de huevos de pequeño 

tamaño, con una reducida reserva vitelina y períodos de incubación muy 

cortos. Tras la eclosión aparece un embrión muy pequeño, poco 

desarrollado y con escasas reservas nutritivas internas (Gráfica 1). Por 

consiguiente, la alimentación exógena se inicia muy pronto, incluso 

antes de que se produzca el total desarrollo de los sistemas sensoriales 

y digestivos implicados en la localización, captura y utilización del 

alimento (Lauff & Hoffer, 1984).  

- En el tercer grupo, se incluyen los peces que permanecen sin estómago 

a lo largo de toda su vida, como son los Ciprínidos, siendo lo más común 

durante su desarrollo embrionario el notable incremento de la longitud 

del intestino. 
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Salmo trutta (a)

Acipenser baeri (b)

Perca fluviatilis (c)

Scophthalmus
maximus (d)
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Dicentrarchus labrax
(f)

APERTURA BOCA RESORCIÓN SACO VITELINO FUNCIONALIDAD ESTÓMAGO

Grupo II

Grupo I

 
DPF: Días post-fecundación 

Grupo I: Especies con periodos de incubación largos; Grupo II: Especies con periodos de incubación cortos 

 

Gráfica 1: Comparación entre los principales eventos que tienen lugar en el sistema 
digestivo durante el desarrollo embrionario de varias especies de peces. (a: Elbal, 2000; 
b: Gisbert y col., 1998; c: Cuvier-Péres & Kestemont, 2001; d: Sarasquete y col.., 1998; e: 
Calzada y col., 1998; f: García Hernández y col., 2001) 

 

En las últimas décadas se ha producido un incremento en el interés sobre el 

desarrollo ontogénico de los peces y en particular sobre el del tracto digestivo 

(Loeve & Eckmann, 1988; Buddington, 1991; Boulhic & Gabaudan, 1992; 

Sarasquete y col., 1995; Bisbal & Bengston, 1995; Calzada y col., 1998; Ribeiro 

y col., 1999; Boglione y col., 1999; Gallagher y col., 2000; Crespo y col., 2001).   

 

Al igual que entre los adultos, existen notables diferencias entre la anatomía 

del tracto digestivo de embriones de las distintas especies de peces óseos; sin 

embargo, de manera general, podemos caracterizar diferentes fases en el 
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desarrollo del tracto digestivo embrionario en relación con el tipo de 

alimentación que tiene el embrión en cada momento (Tabla 7). 

 

FFAASSEE  DDEE  DDEESSAARRRROOLLLLOO  PPEERRIIOODDOO  DDEE  AALLIIMMEENNTTAACCIIÓÓNN  

EMBRIÓN 
Lecitotrófico o de Alimentación endógena 

 

EMBRIÓN LIBRE 

 
Lecito-Exotrófico o de Alimentación mixta 

JUVENIL 

ADULTA 

SENESCENTE 

Periodo Exotrófico o de Alimentación 

 exclusivamente exógena 

 

Tabla 7: Fases del desarrollo del tracto digestivo en relación con el tipo de alimentación. 
Modificado de Elbal (2000). 

 

7.1. Período Lecitotrófico 

 

Se inicia con la fertilización del huevo y concluye en el momento de la 

primera alimentación exógena, por lo que durante este periodo el animal se 

nutre exclusivamente de sus reservas nutritivas internas (vitelo).   

 

En el momento de la eclosión, los embriones poseen un gran saco vitelino 

que ocupa casi la mitad del cuerpo y se dispone en posición ventral. Algunas 

especies presentan un tracto digestivo indiferenciado, mientras que en otras 

está representado por un tubo recto que ocupa los dos tercios corporales y que 

está recubierto por un epitelio plano simple cuyas células presentan un aspecto 

indiferenciado, observándose en algunas ocasiones células ciliadas (Elbal, 
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2000). A menudo, como ocurre en la dorada, lubina o el rodaballo, no se ha 

producido la apertura de la boca ni el ano, no existen pliegues intestinales y no 

aparece tejido conjuntivo ni muscular asociado al tubo digestivo (García 

Hernández y col., 2001). 

 

Hacia el final de este periodo se produce la apertura del ano y una 

diferenciación zonal del tracto digestivo que conlleva la aparición de un 

esófago, un primordio gástrico y un intestino.  

 

El esófago está constituido por un corto conducto tapizado por un epitelio 

estratificado cúbico, cuyas células presentan un contorno irregular. En su 

citoplasma pueden observarse además de mitocondrias de matriz clara y 

crestas irregulares, una gran cantidad de ribosomas libres, cisternas de RER, 

un complejo de Golgi localizado en posición supranuclear y algunos 

tonofilamentos (Elbal y col., 2004).  

 

En las especies que desarrollan estómago, el primordio gástrico está 

tapizado inicialmente por un epitelio cúbico simple con microvellosidades 

apicales, presentando las porciones laterales de la membrana celular una gran 

cantidad de interdigitaciones con espacios intercelulares dilatados (García 

Hernández y col., 2001).  

 

El intestino está tapizado por un epitelio cilíndrico simple cuyas células 

poseen un borde en cepillo bien desarrollado y un núcleo central donde es 

evidente un gran nucleolo. En el citoplasma es de destacar la presencia de 

ribosomas libres y grandes mitocondrias pleomórficas que se asocian a 

estructuras lamelares en la región basal (García Hernández y col., 2001). 

Pueden observarse también largas cisternas del RER, lisosomas de tamaño 

variable y pequeñas vesículas endocíticas en las zonas apicales. También aquí 
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es frecuente la presencia de grandes espacios intercelulares entre los 

enterocitos. 

 

Generalmente, en los embriones de peces el hígado se desarrolla pronto ya 

que está implicado en la resorción de la vesícula vitelina. Fishelson & Becker 

(2001) confirman que en la carpa, durante el inicio del periodo lecitotrófico, los 

hepatocitos, aunque inmaduros, se encuentran presentes como células de 

aspecto ovalado y contorno irregular que poseen una pequeña cantidad de 

citoplasma rodeando al núcleo de aspecto irregular. Dicho citoplasma es 

granulado, con pocas mitocondrias, retículo endoplásmico rugoso y 

desmosomas en las porciones laterales que conectan las células vecinas. 

Hacia el final del periodo de alimentación endógena los hepatocitos adoptan 

características ultraestructurales y funcionales similares a las de ejemplares 

adultos. 

 

Debido a su destacado papel en la síntesis y secreción de un gran número 

de enzimas digestivos, el páncreas exocrino en los peces se diferencia durante 

los primeros días de vida (Zambonino Infante & Cahu, 2001).  En la carpa, 

Cyprinus carpio, Fishelson & Becker (2001) confirman que alrededor del día 3 

después de la eclosión puede localizarse cierta cantidad de tejido pancreático 

en posición dorsal al intestino. En este momento las células pancreáticas tienen 

un aspecto similar al de los hepatocitos inmaduros aunque poseen un menor 

tamaño. Durante el periodo lecitotrófico el tejido pancreático adquiere su 

estructura acinar típica, con células que poseen gran cantidad de retículo 

endoplásmico rugoso en el polo basal y gránulos de zimógeno en posición 

apical (Bisbal & Bengston, 1995; Gisbert y col., 1998).   
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7.2. Período Lecito-Exotrófico 

 

La introducción del alimento exógeno marca el inicio de este período, 

durante el cual los animales presentan un tipo de alimentación mixta, pues 

ingieren tanto alimento exógeno como los restos de vitelo que aún poseen. 

Para que los peces inicien la alimentación exógena se requiere un corto 

periodo de adaptación que oscila entre 1 y 4 días según la especie, incluso 

aunque la boca sea funcional (Zambonino Infante & Cahu, 2001). Se ha 

definido el “punto de no retorno” como el momento en el cual los embriones 

libres que no han ingerido alimento exógeno pierden la capacidad de 

alimentarse y la flotabilidad, muriendo en un corto espacio de tiempo.  

 

La aparición de las glándulas gástricas constituye uno de los principales 

eventos en la diferenciación del estómago en peces y según  Kolkowski  (2001) 

indica el momento en el que los animales abandonan el periodo embrionario y 

poseen un sistema digestivo funcional capaz de digerir y absorber el alimento 

exógeno. Sin embargo, la presencia de glándulas no determina la funcionalidad 

completa del estómago (Douglas y col., 1999), ya que la pepsina es secretada 

en forma de pepsinógeno, que gracias al ambiente ácido existente en el 

estómago se transformará en la forma activa del enzima, por lo que en 

ausencia de una secreción capaz de disminuir el pH gástrico el enzima no será 

funcional. Redundando en lo anterior, Dabrowski (1982) propuso que la 

duración del periodo de alimentación mixta en las especies que presentan un 

desarrollo gástrico precoz, como los salmónidos y otras especies de agua 

dulce, es menor que en las especies con un desarrollo gástrico tardío (la 

mayoría de las especies marinas). En Perca fluviatilis, las actividades 

proteolíticas en medio ácido asociadas a la presencia de glándulas gástricas 

aparecen a partir del día 29 después de la eclosión (Cuvier Peres & Kestemont, 

2002), mientras que en la lubina este proceso se da mucho más tarde en el 

tiempo, alrededor de los 50-60 días después de la eclosión (Elbal y col., 2004).  
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Las células glandulares inmaduras se caracterizan por la presencia en su 

citoplasma apical de una gran cantidad de vesículas claras y ribosomas libres. 

Con el crecimiento del animal estas células desarrollarán una importante red 

tubulo-vesicular apical, aparecerán gránulos de zimógeno y se incrementará el 

número de crestas y la densidad de la matriz de las mitocondrias (Calzada y 

col., 1998). Paralelamente a la formación de las glándulas gástrica se produce 

una diferenciación de las células epiteliales del estómago apareciendo en su 

citoplasma supranuclear gránulos de contenido mucoso (Yúfera y col., 2004).  

 

Durante esta fase tiene lugar un aumento en la longitud intestinal que 

produce un aumento de la superficie de absorción. Además, los enterocitos 

adquieren características semejantes a células absorbentes maduras; 

desaparecen los grandes espacios grandes intercelulares y acaban por 

diferenciarse tanto el complejo de Golgi como el retículo endoplásmico, 

situándose éste último en la porción basal de los enterocitos. Estas estructuras 

están relacionadas con el transporte de nutrientes (Gallagher y col., 2001). 

Durante esta fase es frecuente encontrar en los enterocitos de algunas 

especies de peces tres tipos de inclusiones lipídicas. El primer tipo está 

integrado por una serie de partículas lipídicas con tamaño variable que se 

localizan preferentemente en la zona basal de las células epiteliales 

intestinales. El segundo grupo lo conforman las pequeñas partículas lipídicas 

situadas tanto en vesículas del complejo de Golgi como en los espacios 

intercelulares basolaterales (Díaz y col., 2002). Estas partículas lipídicas son 

similares a las proteínas de muy baja densidad (VLDL) sintetizadas a partir de 

las reservas lipídicas del vitelo durante el proceso de reabsorción del saco 

vitelino y que se almacenan en el intestino (Sire & Vernier, 1979; Calzada y 

col., 1998; García-Hernández y col., 2001).  

 

En el momento de la primera alimentación exógena, las concentraciones de 

enzimas intestinales y pancreáticos son generalmente bajas e incluso en 
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algunas especies es imposible detectar la actividad de la tripsina, 

aminopeptidasa o fosfatasa alcalina (Segner y col., 1987). No obstante en otras 

como la dorada, los enzimas anteriores son patentes a los 3-4 días post-

eclosión. Ribeiro y col. (1999) propusieron un patrón característico de 

crecimiento de actividades enzimáticas digestivas para embriones de Solea 

senegalensis durante el desarrollo. A lo largo de los primeros diez días post-

eclosión se produce un aumento generalizado de la mayoría de los enzimas 

digestivos,  seguido por un descenso; desde el día 21 al 27 día post-eclosión, 

se observa un gran aumento de la actividad de la fosfatasa alcalina, lo que 

indica el desarrollo del borde en cepillo de los enterocitos. Este último hecho 

está sincronizado con el descenso en las concentraciones de enzimas 

citosólicos.  

 

Algunos autores  han sugerido que los embriones de peces utilizan enzimas 

propios de las presas de las que se alimentan, proceso mediante el cual se 

facilita la digestión del alimento en fases en las que el canal alimentario no se 

encuentra aún completamente diferenciado (Jancarik, 1964; Kolkowsky y col., 

1993).  

 

7.3. Período Exotrófico 

 

El período de alimentación exclusivamente exógena tiene su inicio cuando 

el vitelo está completamente reabsorbido y se prolongará durante el resto de la 

vida del animal. Concluye el proceso de diferenciación intestinal con la 

aparición de pliegues mucosales y la proliferación de células caliciformes. 

Durante el transcurso de la vida del animal las grandes gotas lipídicas libres de 

los enterocitos del intestino anterior desaparecerán, movilizándose las grasas 

en forma de quilomicrones (Díaz y col., 1999).  
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Como comentamos en el apartado anterior, al inicio del periodo exotrófico el 

estómago posee unas características histológicas, ultraestructurales y 

funcionales muy similares a las de ejemplares adultos.  

 

Uno de los rasgos más significativos, común a todas las especies 

estudiadas, es la aparición de vacuolas y vesículas supranucleares 

relacionadas con la toma de proteínas por pinocitosis en los enterocitos del 

intestino posterior (Nose, 1989). En estas células destaca el gran desarrollo del 

retículo endoplásmico y el aparato de Golgi, así como la presencia de una gran 

cantidad de lisosomas, características ultraestructurales que reflejan la 

capacidad de los enterocitos de dicha región intestinal para incorporar 

proteínas mediante procesos de pinocitosis y realizar una digestión intracelular 

(Smith, 1980). En algunas especies, las vacuolas y vesículas supranucleares 

desaparecen gradualmente cuando las glándulas gástricas se hacen 

funcionales; sin embargo, en otras especies estas vacuolas persisten durante 

toda la vida adulta (Deplano y col., 1991).  

 

8. DESARROLLO ONTOGÉNICO DEL TRACTO GASTROINTES-
TINAL EN ACIPENSERIFORMES 

Los huevos de esturión se desarrollan según el patrón holoblástico de 

crecimiento y el saco vitelino intraembrionario participa directamente en la 

formación del canal alimentario (Gisbert y col., 1998). El desarrollo del sistema 

digestivo ha sido estudiado en Acipenser gueldnestaedti (Dettlaf y col., 1993), 

Acipenser transmontanus (Gawlicka y col., 1995), Acipenser baerii (Gisbert y 

col., 1998, 1999) y en Acipenser medirostris (Gisbert & Doroshov, 2003).  

 

Diferentes autores han defendido la similitud de los patrones de desarrollo a 

lo largo del grupo de los Acipenseriformes (Buddington & Christofferson, 1985; 
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Gawlicka y col., 1995; Gisbert y col., 1998) por lo que pueden establecerse 

unas directrices capaces de resumir, al menos de forma general, el desarrollo 

de los embriones de esturión. Buddington en diferentes trabajos (Buddington & 

Christofferson, 1985; Buddington & Doroshov, 1986) propone tres periodos 

principales en el desarrollo de los esturiones: 

 

- Embrionario. Desde la fertilización hasta la eclosión. 

- De alimentación endógena. Desde la eclosión hasta el inicio de la 

alimentación exógena. 

- De alimentación exógena.  

 

La duración de cada uno de los anteriores periodos varía, al igual que en 

otros peces, en función de la temperatura de mantenimiento y de la especie. 

Hardy & Litvak (2004) demostraron en dos especies de esturión (Acipenser 

brevirostrum y Acipenser oxyrhynchus) que tanto la tasa de utilización de vitelo 

como el tiempo total para su completa reabsorción están inversamente 

relacionados con la temperatura de mantenimiento en las diferentes especies 

(Gráfica 2).  

 

Recientemente, Gisbert y Ruban (2004) han propuesto la existencia de un 

periodo de alimentación mixta en los embriones de esturión siberiano 

(Acipenser baeri).  
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Gráfica 2: Diferencias temporales en el desarrollo embrionario entre diferentes especies 
de esturión. Modificado de Hardy & Litvak (2004) 

 

8.1. Periodo Lecitotrófico 

 

Como ya hemos comentado, este periodo se inicia con la fertilización del 

huevo y concluye en el momento de la primera alimentación exógena, por lo 

que durante esta fase el animal se nutre exclusivamente de sus reservas 

nutritivas internas (vitelo).  

 

En el momento de la eclosión el tracto digestivo no está comunicado con el 

exterior (la boca y el ano aún no se han abierto).  En este momento en el tracto 

digestivo de Acipenser baerii y Acipenser medirostris se pueden distinguir dos 

segmentos (Gisbert y col., 1999; Gisbert & Doroshov, 2003): 
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- Una región anterior rellena de vitelo y recubierta por células 

endodérmicas, que evolucionarán para formar las porciones gástrica 

y las partes anterior y media del intestino. 

- Un rudimento intestinal que consiste en un intestino posterior 

relativamente diferenciado, que formará la válvula espiral. En este 

compartimento es posible distinguir un recubrimiento interno formado 

por células cilíndricas en diferenciación.  

 

En el momento de la eclosión es posible detectar las actividades de 

diferentes enzimas en el tracto digestivo de los embriones de esturión, así en 

embriones de esturión siberiano (Acipenser baeri) Gisbert y col. (1999) 

mediante técnicas histoquímicas demostraron la presencia de baja actividad 

para la fosfatasa (ácida y alcalina) y la esterasa no específica en la matriz del 

saco vitelino, mientras que las actividades para estos mismos enzimas eran 

altas en el tejido endodérmico que rodea a la masa vitelina.  

 

Durante los dos primeros días tras la eclosión se produce una diferenciación 

zonal del intestino, siendo patente la válvula espiral en todas las especies 

estudiadas (Gawlicka y col., 1995; Gisbert y col., 1998; Boglione y col., 1999; 

Gisbert & Doroshov, 2003). Las diferencias de orden temporal observadas 

entre las diferentes especies de esturión también se ponen de manifiesto en el 

momento de la apertura de la boca, que oscila entre los 1-2 días para A. 

naccarii y A. medirostris, y los 3-4 días en A. baeri (Gisbert y col., 1998). 

 

Entre los 3 y los 7 días post-eclosión se produce la apertura del ano y se 

establece continuidad entre las distintas partes del tracto gastrointestinal, al 

mismo tiempo que se produce una diferenciación del canal alimentario, siendo 

este proceso común para la mayoría de las especies estudiadas. En Acipenser 

naccarii (Boglione y col., 1998),  Acipenser baeri (Gisbert y col., 1998; Gisbert & 
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Williot, 2002) y Acipenser medirostris (Gisbert & Doroshov, 2003) comienza a 

aparecer una especie de surco oblicuo al canal digestivo que lo separará en 

una región anterior (que dará lugar al estómago) y otra posterior que se 

diferenciará en el intestino anterior; este proceso también sufre cambios 

temporales interespecíficos. Así mismo, en el intestino tiene lugar un proceso 

de especialización que conduce a una zonación de la parte posterior del tracto 

digestivo en:  

 

- Intestino anterior 

- Válvula espiral  

- Recto. 

 

Hacia el final del periodo de alimentación endógena en los embriones de 

Acipenser naccarii, el epitelio de revestimiento del intestino anterior y la válvula 

espiral es cilíndrico simple con células ciliadas y caliciformes interpuestas, 

mientras que en el ano es estratificado, no posee células ciliadas pero sí una 

gran cantidad de células caliciformes (Radaelli y col., 2000). 

 

En el intestino de Acipenser medirostris, las primeras células caliciformes 

aparecen alrededor del día 6 después de la eclosión, siendo en este momento 

inactivas. A partir de los 7-8 días post-eclosión estas células comienzan a 

producir mucosustancias neutras y ácidas (carboxiladas y sulfatadas) (Gisbert 

& Doroshov, 2003). 

 

Los dos últimos segmentos intestinales se encuentran ocupados por un 

material de color marrón, conocido como tapón de melanina, que es expulsado 

justo después de la primera ingesta de alimento exógeno (entre 9 y 12 días 

post-eclosión dependiendo de la especie). Según Gisbert & Sarasquete (2000) 

la síntesis y acumulación de gránulos de melanina durante el periodo 

lecitotrófico parece estar asociada con el consumo de las reservas vitelinas. 
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La observación de gránulos de vitelo en el interior de las vacuolas de las 

células epiteliales del esturión confirma la creencia de que la mayor parte de 

las necesidades energéticas de los embriones en esta fase son suplidas por los 

lípidos del vitelo, reservándose las proteínas para la construcción de tejidos.  

 

8.2. Periodo Lecito-Exotrófico  

 

Durante esta fase se establece la alimentación exógena para la mayoría de 

las especies (Buddington & Doroshov, 1986; Boglione y col., 1998; Gisbert & 

Doroshov, 2003) y se expulsa el tapón de melanina (Gisbert & Sarasquete, 

2000). Ambos procesos sufren variaciones temporales que, como hemos 

comentado anteriormente, varían en función de la temperatura (Gisbert & 

Ruban, 2004). Otro hecho común a las distintas especies de esturiones en esta 

fase es la adquisición de un estómago completamente diferenciado mostrando 

dos compartimentos; las observaciones para Acipenser baeri  (Gisbert y col., 

1998) confirman la presencia de: 

 

- Estómago glandular con glándulas gástricas. 

- Estómago pilórico sin glándulas y con una gruesa pared muscular. 

 

La porción posterior del tracto gastrointestinal es anatómicamente similar a 

la de adultos y podemos diferenciarla en: 

 

• Intestino anterior o pilórico.  

Gawlicka y col. (1995), en Acipenser transmontanus, observaron un fuerte 

incremento de la actividad esterasa inespecífica en los días posteriores a la 

introducción del alimento exógeno que relacionaron el grado de funcionalidad 

del intestino anterior. Diferentes autores señalan además la importancia de este 
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segmento en el metabolismo de carbohidratos y lípidos (Buddigton & 

Christofferson, 1985; Gawlicka y col., 1995). 

• Válvula espiral:  

El establecimiento de la alimentación exógena suele coincidir con un 

aumento en la actividad enzimática en el borde en cepillo de los enterocitos de 

la válvula espiral (Buddington, 1995). En Acipenser transmontanus tras dos 

días de alimentación exógena, las capacidades de absorción de nutrientes 

están establecidas, como indica la fuerte actividad de la fosfatasa alcalina 

(Gawlicka y col., 1995). Además, el aumento en la actividad de diferentes 

peptidasas confirma que los embriones de esturión poseen los enzimas 

necesarios para completar la digestión de proteínas y el transporte de 

aminoácidos a través de la membrana. La expresión completa de estos 

enzimas indica una diferenciación completa de los enterocitos, que nos lleva a 

pensar en un grado de diferenciación mayor en este compartimento que en el 

intestino pilórico (Gawlicka y col., 1995). 

• Recto.  

Durante este periodo de alimentación mixta se produce un aumento en la 

longitud de esta porción intestinal, pero ni la estructura histológica ni las 

características ultrastructurales del epitelio sufren cambios importantes 

(Radaelli y col., 2000). 

 

8.3. Periodo Exotrófico 

 

A pesar del grado de desarrollo gástrico presente en los embriones libres de 

esturión hacia el final del periodo de alimentación mixta, las glándulas gástricas 

no son funcionales hasta la adquisición en el estómago de un pH similar al de 

los ejemplares adultos (Buddington & Christofferson, 1985). Transcurrido este 

tiempo los animales adoptan los hábitos alimentarios adultos (Gawlicka y col., 

1995).  
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En el intestino el único hecho reseñable es el incremento generalizado de 

su longitud, así como el aumento en el número y altura de los pliegues 

mucosales (Gisbert y col., 1998). 

 

Buddington & Christofferson (1985) confirman que, justo después de la 

adquisición de los hábitos alimenticios de adultos, pueden observarse 

descensos graduales en las concentraciones de lipasa y amilasa, mientras que 

los niveles de proteasas siguen aumentando hasta situarse en valores similares 

a los de ejemplares adultos.   
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1. ANIMALES DE EXPERIMENTACIÓN 
 

Partiendo de parentales de origen salvaje de la especie Acipenser naccarii, 

la Piscifactoría Sierra Nevada (Río Frío, Granada) obtuvo una generación de 

esturiones (F1) que crió y reprodujo en cautividad, produciendo una segunda 

generación de esturiones (F2) utilizada para la realización del presente trabajo.   

 

Los huevos fertilizados fueron incubados a una temperatura de 15±1 ºC en 

jarras de McDonald con circuito cerrado y termorreguladas; transcurridos 7 días 

se produjo la eclosión. A partir de este momento, los animales se trasladaron a 

piscinas de poliéster donde fueron mantenidos a la misma temperatura de 

incubación (15±1 ºC), con un fotoperiodo artificial de 12 horas. Una vez 

consumido el saco vitelino (aproximadamente 7 días post-eclosión) los animales 

fueron alimentados con presas vivas. La introducción del alimento inerte se 

produjo entre 1 y 3 meses después de la fecundación. 

 

 

2. DISEÑO EXPERIMENTAL 
 

El primer paso dado para llevar a cabo el presente estudio fue el determinar 

y programar los períodos concretos de muestreo y así adecuar la obtención de 

muestras con la de resultados. 

 

La recogida de animales se llevó a cabo en dos años consecutivos (2002 y 

2003) durante los meses de junio y julio, de forma que pudiéramos comparar 

resultados entre dos cohortes reproductivas diferentes. Para los estudios 

histológicos se realizaron tres tomas de 10 muestras diariamente, desde el día 0 

(día de la fecundación) al día 17 post-fecundación (9 post-eclosión) y, a partir de 

aquí, una toma diaria de 10 animales hasta el día 19 post-fecundación (11 días 
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post-eclosión). Posteriormente los muestreos se realizaron en días alternos 

hasta el día 29 post-fecundación (21 días post-eclosión). A partir de este 

momento se realizaron muestreos más espaciados en el tiempo 

(aproximadamente cada dos semanas) con la finalidad de seguir el desarrollo 

tardío de los juveniles (Tabla 8).  

 

Para los estudios ultraestructurales, se realizaron 3 tomas diarias (durante el 

año 2002) de 5 muestras desde el día de la fecundación (día 0) hasta el día 17 

post-fecundación (9 post-eclosión) y, a partir de aquí, una toma diaria de 5 

animales hasta el día 19 post-fecundación (11 post-eclosión). Posteriormente 

los muestreos se realizaron en días alternos hasta el día 29 post-fecundación 

(21 días post-eclosión). A continuación, los muestreos se realizaron cada dos 

semanas hasta el día 40 después de la fecundación. En el año 2003, los 

muestreos iniciales (desde el día 0 dpf hasta el 19 dpf) fueron de 2 tomas 

diarias (cada 12 horas) de 5 animales (Tabla 8). 

 

 MMUUEESSTTRREEOOSS  

DPF Año MO TEM SEM/FESEM 
2002 3 (cada 8 horas)  3  (cada 8 horas)  3  (cada 8 horas)  

7 -  17 
2003 2 (cada 12 horas)  2  (cada 12 horas)  2  (cada 12 horas)  

2002 1 (cada 24 horas)  1  (cada 24 horas)  1  (cada 24 horas)  17 -  20 
2003 1 (cada 24 horas)  1  (cada 24 horas)  1  (cada 24 horas)  

20 -  40 2002 1 cada 48 horas 1 cada 48 horas 1 cada 48 horas 

DPF = Días post-fecundación; MO = Microscopía óptica, TEM= Microscopía electrónica de transmisión,  SEM = 
Microscopía electrónica de barrido, FESEM = Microscopía electrónica de emisión de campo 

 
Tabla 8: Resumen de los muestreos realizados para los estudios histológicos, 
histoquímicos y ultraestructurales.  
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Los muestreos para la realización de los estudios enzimáticos se realizaron 

durante los meses de junio y julio del año 2003. Se tomaron muestras en los 

días 3, 7, 13, 14, 15, 16, 17, 20, 21, 24, 28, 31 y 35 post-fecundación. Los 

animales fueron pescados con una red, lavados con agua destilada y 

congelados en nitrógeno líquido. Posteriormente fueron almacenados a -80 ºC 

hasta su utilización. 

 

 

3. MICROSCOPÍA ÓPTICA 
 

3.1. Fijación 

 

El material de estudio fue sometido a la acción del líquido de Bouin durante 

48 horas, para posteriormente pasar a Formol al 5% hasta el momento de su 

inclusión en parafina. Los pasos seguidos a la hora de preparar las dos 

soluciones, así como los componentes que las forman, se detallan a 

continuación. 

 

Para la elaboración del Líquido de Bouin se siguió el siguiente protocolo: 

 15 partes de una solución saturada de Ácido Pícrico (6 gr. de Ácido 

Pícrico en 375 ml. de agua destilada). 

 5 partes de formalina neutralizada con MgCO3. 

 1 parte de Ácido Acético glacial. 

 

3.2. Inclusión 

 

Concluido el proceso de fijación, se procedió a la inclusión de las muestras 

en parafina. Los diferentes pasos de este proceso se detallan a continuación: 
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1. Lavar cuidadosamente las piezas con agua corriente durante 3 horas y 30 

minutos para eliminar totalmente los restos de fijador. 

2. La deshidratación de las piezas se realizará con una serie creciente de 

alcoholes. Comenzamos con dos baños en alcohol de 50º de 30 minutos. 

- Tres baños de 2 horas y 30 minutos en alcohol de 70º. 

- Dos baños de 30 minutos por alcohol de 90º. 

- Dos baños de 30 minutos por alcohol de 96º.  

- Tres baños de 30 minutos en alcohol absoluto (100º). 

- Dos baños de 15 minutos en Alcohol absoluto + sulfato cúprico 

anhidro. 

3. Posteriormente a la deshidratación sometemos las piezas a dos baños de 15 

minutos en benceno para eliminar los restos de alcohol y conseguir una 

mejor penetración de la parafina. 

4. Dos pasos de 30 minutos en una mezcla 1:1 de benceno-parafina. 

5. Por último, las muestras se infiltrarán en parafina (3 pasos de 8 horas cada 

uno) y se confeccionarán los bloques de parafina. 

 

En este momento es muy importante que el material quede perfectamente 

orientado, para poder obtener así cortes que aporten la información más exacta 

posible. 

 

3.3. Corte y montado de las piezas 

 

Antes de comenzar con el corte de las piezas propiamente dicho, es 

aconsejable pegar los bloques a pequeños tacos de madera, de forma que se 

facilite su fijación al microtomo. Posteriormente se tallan en tronco de pirámide 

de base trapezoidal para pasar finalmente a la consecución de cortes 

histológicos seriados de 5 μm de grosor mediante la utilización de un microtomo 
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de parafina (Leyca RM 2135). Los diferentes bloques fueron seccionados 

ventro-dorsal, dorso-ventral, sagital y frontalmente (corte transversal). 

 

Tras la obtención de los cortes se procedió al estirado de los mismos, 

depositándolos de forma ordenada en un baño de agua destilada a 54º C. Se 

recogieron con la ayuda de un pincel en portaobjetos que previamente habían 

sido cubiertos por una fina capa de albúmina de Mayer (de forma que se 

asegurara la adhesión del material). Además, y para conseguir una correcta 

ordenación de los cortes y de los portaobjetos, se iba anotando sobre estos con 

un lápiz de diamante el número de orden correspondiente. 

 

3.4. Tinción 

  

Las secciones de 5 µm de grosor fueron teñidas en cubetas de vidrio 

provistas de cestillas móviles que permiten transportar un mayor número de 

portaobjetos de un líquido a otro, sin tener que manipularlos de uno en uno. Las 

diferentes técnicas de tinción histológica empleadas en este estudio se detallan 

en la tabla 9.  

 

RREEAACCCCIIÓÓNN  RREEFFEERREENNCCIIAA  
FFUUNNCCIIÓÓNN  YY//OO  

CCOOMMPPUUEESSTTOOSS  DDEETTEECCTTAADDOOSS  

HEMATOXILINA-EOSINA Mallory (1938) Observación de la estructura general de tejidos

REACCIÓN DEL ÁCIDO PERYÓDICO DE SCHIFF McManus (1948) Mucopolisacáridos neutros 

AZUL ALCIÁN PH 2,5 Lev & Spicer (1964) Mucopolisacáridos ácidos 

AZUL ALCIÁN PH 1 Lev & Spicer (1964) Mucopolisacáridos ácidos sulfatados 

PAS-AZUL ALCIÁN PH 2,5 Mowry (1963) Mucopolisacáridos neutros y ácidos 

 

Tabla 9: Principales técnicas de tinción histológica empleadas en el estudio. 
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3.4.1. Hematoxilina y Eosina 
 

a) Hematoxilina de Harris 

 

 Se disuelve 1 gramo de hematoxilina en 10 mililitros de alcohol absoluto 

(100º). 

 Disolvemos 20 gramos de Alumbre potásico (Sulfato Alumínico-Potásico) 

en 200 ml de agua. 

 Al cabo de 24 horas se mezclan las dos soluciones.  

 Añadimos 0,5 gramos de Óxido de mercurio. 

 Calentamos la solución teniendo cuidado de que no hierva. 

 Dejamos enfriar. 

 Filtrar. 

 

b) Eosina 

 

 Solución acuosa de eosina amarillenta al 1%. 

 Añadimos 1 gota de Ácido acético por cada 100 mililitros de solución. 

c) Protocolo de tinción  

 

1. Desparafinar los cortes en xileno durante una hora. 

2. Hidratar los cortes con una serie decreciente de alcoholes. 

- Alcohol 100º: 2 minutos 

- Alcohol 96º: 2 minutos 

- Alcohol 90º: 2 minutos 

- Alcohol 70º: 2 minutos 

- Alcohol 50º: 2 minutos 

3. Someter los cortes a la acción de la Hematoxilina durante 2 minutos.  

4. Lavar los cortes en agua corriente durante 5 minutos. 

5. Someter los cortes a la acción de la eosina durante 7 minutos. 
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6. Deshidratar los cortes en una serie creciente de alcoholes. 

- Alcohol 90º: 2 minutos 

- Alcohol 96º: 2 minutos 

- Alcohol 100º: 2 minutos 

- Alcohol 100º: 2 minutos 

7. Aclarado con  xileno (dos baños de 2 minutos de duración cada uno). 

8. El último paso es el montaje con Eukit. 

 

3.4.2. Reacción del Ácido peryódico de Schiff (PAS) 
 

a) Ácido peryódico 

 

 Solución al 1% de ácido peryódico en agua destilada. 

 

b) Reactivo de Schiff 

 

 Disolvemos 1 gramo de fuchsina básica (Pararosanilina) en 200 ml de 

agua destilada hirviendo. 

 Dejamos enfriar hasta la temperatura del laboratorio y agitamos. 

 Filtramos y añadimos al filtrado 20 mililitros de Ácido clorhídrico 1N. 

 A los 10 minutos añadimos 1 gramo de metabisulfito sódico (Na2S2O5) ó 

potásico (K2S2O5). 

 Dejamos reposar en oscuridad y en frío entre 12 y 24 horas. 

 Añadimos 2 gramos de carbón activo y agitamos durante 1 minuto. 

 Filtramos con bomba de vacío y guardamos el filtrado en oscuridad y frío. 

 

c) Protocolo de tinción 

 

1. Desparafinar los cortes en xileno durante una hora. 

2. Hidratar los cortes con una serie decreciente de alcoholes. 
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3. Inmersión de los cortes en ácido peryódico durante 12 minutos. 

4. Lavado en agua corriente durante 5 minutos. 

5. Paso rápido por agua destilada para eliminar los restos del peryódico. 

6. Tinción con el reactivo de Schiff durante 12 minutos. 

7. Lavado rápido con agua destilada. 

8. Contrastar con Hematoxilina durante 2 minutos.  

9. Lavar los cortes en agua corriente durante 5 minutos. 

10.  Deshidratar los cortes en una serie creciente de alcoholes. 

11.  Aclarado con Xileno (dos baños de 2 minutos de duración cada uno). 

12.  Montaje con Eukit. 

 

3.4.3. Azul Alcián pH 2,5 
 

a) Azul alcián pH 2,5 

 

 Mezclamos 100 ml de solución al 3% de ácido acético con 1 g de azul 

alcián 8GX y ajustamos el pH a 2,5 usando ácido acético. 

 

b) Protocolo de Tinción 

 

1. Desparafinar los cortes en xileno durante una hora. 

2. Hidratar los cortes con una serie decreciente de alcoholes. 

3. Introducimos los cortes en una solución acuosa de Azul alcián pH 2,5 

durante 30 minutos. 

4. Paso rápido por agua destilada. 

5. Contrastar con Hematoxilina durante 2 minutos.  

6. Lavar los cortes en agua corriente durante 5 minutos. 

7. Deshidratar los cortes en una serie creciente de alcoholes. 

8. Aclarar con xileno (dos baños de 2 minutos de duración cada uno). 

9. Montaje con Eukit. 
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3.4.4. Azul Alcián pH 1 
 

1. Azul alcián pH 1 

 

1.1. Disolvemos 1 g. de azul alcián 8GX en 100 ml de una solución de ácido 

clorhídrico 0,1N. 

1.2. Solución de ácido clorhídrico 0,1 N. 

- 50 ml de HCl (31-38% de pureza). 

- 555 ml de agua destilada. 

2. Protocolo de Tinción 

 

1. Desparafinar las piezas en xileno durante una hora. 

2. Hidratar las muestras con una serie decreciente de alcoholes. 

3. Introducimos los cortes en una solución acuosa de Azul alcián pH 1 durante 

60 minutos. 

4. Paso rápido por agua destilada. 

5. Contrastar con Hematoxilina durante 2 minutos.  

6. Lavar los cortes en agua corriente durante 5 minutos. 

7. Deshidratar los cortes en una serie creciente de alcoholes. 

8. Aclarado con  xileno (dos baños en de 2 minutos de duración cada uno). 

9. Montaje con Eukit. 

 

3.4.5. PAS- Azul Alcián pH 2,5 
 

Las soluciones que se utilizan en esta técnica (Ácido peryódico, Reactivo de 

Schiff y Azul Alcián) fueron descritos anteriormente en los apartados 3.4.2. y 

3.4.3., respectivamente. 

 

 

 



 
 

José Ignacio Llorente López 
 
 
    

 96

a) Protocolo de Tinción 

 

1. Desparafinar los cortes en xileno durante una hora. 

2. Hidratar las muestras con una serie decreciente de alcoholes. 

3. Introducimos los cortes en una solución acuosa de Azul alcián pH 2,5 

durante 30 minutos. 

4. Paso rápido por agua destilada. 

5. Introducir los cortes en una solución acuosa de ácido peryódico al 1% 

durante 12 minutos. 

6. Lavado en agua corriente durante 5 minutos. 

7. Paso rápido por agua destilada para eliminar los restos del peryódico. 

8. Introducimos los cortes en una solución acuosa de Reactivo de Schiff 

durante 12 minutos. 

9. Lavado rápido con agua destilada. 

10. Contrastar con Hematoxilina durante 2 minutos.  

11. Lavar los cortes en agua corriente durante 5 minutos. 

12. Deshidratar los cortes en una serie creciente de alcoholes. 

13. Realizar con xileno (dos baños de 2 minutos de duración cada uno). 

14. Montaje con Eukit. 

 

 

4. MICROSCOPÍA ELECTRÓNICA 
 

El proceso de preparación de muestras para microscopía se llevó a cabo en 

el Servicio de Microscopía del Centro de Instrumentación Científica (CIC) de la 

Universidad de Granada, siguiendo el protocolo descrito por Megías y Renau 

(1998).  
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4.1. Microscopía Electrónica de Transmisión (TEM) 

  

1. Fijación de las muestras en una mezcla 1:1 de glutaraldehído al 1,5% y 

paraformaldehído al 1% en tampón cacodilato 0,05M, pH 7,4 durante 2 horas 

y a 4º C. 

 Tampón cacodilato 0,05M pH 7,4 

- 10,701 g de Cacodilato sódico. 

- 0,25 g de Cloruro cálcico. 

- 9 g de Sacarosa.  

- 1000 ml de Agua destilada 

2. Lavado en tampón cacodilato 0,05M, pH 7,4, tres pasos de 5 minutos cada 

uno a 4ºC. 

3. Post-fijación en tetróxido de osmio (OsO4) al 2%, con ferrocianuro al 1% en 

tampón cacodilato 0,05M, pH 7,4 durante 2 horas y a 4ºC. 

4. Lavado en tampón cacodilato 0,05M, pH 7,4, tres cambios de 20 minutos a 

4º C. 

5. Tinción en bloque con acetato de uranilo al 2% en solución acuosa, en 

oscuridad durante dos horas y a temperatura ambiente. 

6. Lavado en agua desionizada, 3 cambios de 20 minutos a temperatura 

ambiente. 

7. Deshidratación de las muestras en un gradiente de concentraciones 

crecientes en etanol a temperatura ambiente con los siguientes pasos:  

- 20 minutos en Etanol 50º. 

- 20 minutos en Etanol 70º. 

- 20 minutos en Etanol 90º. 

- 3 cambios de 20 minutos Etanol al 100º, 

8. Infiltración en una mezcla de etanol 100º/resina epoxi (Embed 812, EMS) a 

temperatura ambiente y en un agitador orbital (SBS), con las siguientes 

concentraciones: 
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- Etanol: resina (2:1). 60 minutos y a temperatura ambiente. 

- Etanol:resina (1:1). 60 minutos y a temperatura ambiente. 

- Etanol:resina (1:2). 60 minutos y a temperatura ambiente. 

9. Inclusión de las muestras en resina pura durante 8 horas a 4º C. 

10. Polimerización en una estufa (Selecta) a 60º C durante 24 horas. 

11. Realización de cortes semifinos de 1 micra de espesor en un ultramicrotomo 

(Ultracut S, LEICA) con cuchilla de diamante (Diamond de 45º). 

Posteriormente se montarán sobre portaobjetos y serán teñidos con una 

mezcla de azul de toluidina al 1% y Borax al 1% en solución acuosa, durante 

20-30 segundos en placa caliente (Selecta). 

12. Obtención de cortes ultrafinos en un ultramicrotomo (Ultracut S, LEICA) con 

cuchilla de diamante (Diamond de 45º), de 500-750 amstrongs de espesor. 

Estos cortes se montarán sobre rejillas de cobre de malla 300 y se teñirán 

con acetato de uranilo al 1% en solución alcohólica al 50% durante 1 minuto. 

Posteriormente se tiñeron con citrato de plomo según Reynolds (1963) en 

una atmósfera exenta de CO2, durante 5 minutos. 

13. Por último, las rejillas se observaron en un microscopio electrónico de 

transmisión Zeiss 902. 

 

4.2. Microscopía Electrónica de Barrido (SEM) y de Barrido de 

Emisión de Campo (FESEM)  

 

1. Fijación de las muestra en una solución de Glutaraldehído al 2,5% en PBS, 

pH 7,4 durante 24 horas y a 4º C. 

2. Lavado de las misma en tampón PBS, pH 7,4 (3 cambios de 20 minutos 

cada uno a 4º C).   

3. Post-fijación con tetróxido de osmio al 2% en oscuridad durante 1 hora y a 

temperatura ambiente. 

4. Lavado en agua desionizada para eliminar los restos de tetróxido de osmio 

(3 cambios de 20 minutos cada uno). 
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5. Deshidratación en un gradiente de concentraciones crecientes de etanol, con 

los siguientes pasos: 

- 15 minutos en Etanol 50º. 

- 15 minutos en Etanol 70º. 

- 15 minutos en Etanol 90º. 

- 2 cambios de 15 minutos cada uno en Etanol 100º 

6. Desecación por el método por punto crítico (Anderson, 1951) con CO2 en un 

secador de Punto crítico Polaron CPD7501. 

7. Recubrimiento de las muestras por Evaporación de Carbón (Evaporador 

Hitachi). 

8. Observación de las muestras en un microscopio electrónico de barrido de 

emisión de campo Gemini-1530 de Leo del CIC de la Universidad de 

Granada. 

 

 

5. ANÁLISIS ENZIMÁTICOS 
 

5.1. Preparación de las muestras 
 

Con la ayuda de un homogeneizador automático, se homogeniza 1 g de 

muestra con 4 ml de tampón Tris-HCl 100 mM, 0,1% Tritón 0,1 mM (proporción 

1:4); para evitar el deterioro de las enzimas, la descongelación, homogenizado y 

posterior conservación de las muestras se hace en hielo. 

 

Los homogenizados son centrifugados a 16000 rpm (30000 g) durante 30 

minutos y a 4º C, en una centrífuga “Kontron” mod. Centrikon H-401. Tras la 

centrifugación, se recoge el sobrenadante con ayuda de una pipeta automática 

y se reparte entre eppendorf previamente numerados. Una vez introducidos en 



 
 

José Ignacio Llorente López 
 
 
    

 100

un baño de hielo, se procede a la determinación de la actividad enzimática, 

proteásica y α-amilásica. 

 

5.2. Determinación de la actividad proteolítica total 

 

La actividad proteolítica fue estimada utilizando el método de la hidrólisis de 

la caseína de Kunitz (1947), modificado por Walter (1984). Una vez que la 

caseína utilizada como sustrato precipita, el Ácido Tricloroacético (TCA) la 

separa de su sustrato proteico, quedando péptidos solubles que son medidos 

para determinar la actividad proteolítica total; como estándar se usa tirosina. 

 

Para caracterizar las proteasas, se ensayó un amplio rango de pH, 

caracterizando las proteasas según pH. Para las medidas de pH se utilizó un 

lector de placas (Power Wave X, Microplate Scannig Spectophotometer. Biotek 

Instruments Inc.). 

 

a) Reactivos 
 

Se utilizaron diferentes tampones en función de su idoneidad para cada uno 

de los pH ensayados: 

 

ppHH  TTAAMMPPÓÓNN  

1,5 KCl-HCl 0,1M 

3,0 Glicina-HCl 0,2M 

4,0 Ác. Cítrico 0.1M-Fosfato 0,2M 

7,0 Ác. Cítrico 0.1M-Fosfato 0,2M 

8,5 Tris-HCl 0,1M 

9,0 Tris-HCl 0,1M 

10,0 Glicina-NaOH 0,1M 
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- Ácido Tricloroacético (TCA) al 8% w/v en agua destilada. 

- Solución de caseína 10 mg/l en agua destilada. 

 
b) Técnica 

 

1. Los extractos iniciales que corresponden a huevos fueron diluidos en 

proporción 1:3 con el tampón de dilución (Tris-HCl 100 mM, 0,1% Tritón 0,1 

mM), mientras que el resto de los extractos fue utilizado concentrado. 

2. Se utilizan tubos Eppendorf preparados según el siguiente protocolo: 

 

 CCOONNTTRROOLL  TTEESSTT  

CASEINA (ml) 0,125 0,125 

TAMPÓN (ml) 0,125 0,125 

EXTRACTO (ml) 0,05 0,05 

 

3. Incubar los tubos Eppendorf durante una hora a la temperatura de 

incubación. 

4. Añadir 0.6ml de TCA. al 8% w/v. Mantener durante 60 minutos en un baño 

de hielo. 

5. Centrifugar a 4000 rpm durante 10 minutos. 

6. El sobrenadante se toma con una pipeta Pasteur, se lleva la microplaca y se 

mide la absorbancia en el lector  a 280 nm. 

 

Como estándar se utilizó la L-Tirosina, preparándose una curva patrón con 

concentraciones de: 2,7; 8,2; 13,6; 19,1; 24,5 y 30 μg/ml, a partir de la solución 

madre al 0.03%, según el siguiente protocolo: 
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 BB  TT11  TT22  TT33  TT44  TT55  TT66  

L-Tir (ml) x 0,05 0,15 0,25 0,35 0,45 0,55 

Tampón (ml) 0,55 0,5 0,4 0,3 0,2 0,1 x 

 

Se define la Unidad de Actividad Proteolítica Total como la cantidad de 

enzima que libera un mM de tirosina/ml/minutos. 

 

5.2.1. Determinación de la actividad α-amilasa 
  

La actividad α-amilasa fue determinada mediante el método de la hidrólisis 

del almidón. Los azúcares (o equivalente reducido) son estimados 

cuantitativamente usando el procedimiento colorimétrico de Somogy-Nelson 

(Somogy, 1951), descrito por Robot y Whelan (1968). Cuando el reactivo 

(cobre) se calienta es reducido por el tartrato y el óxido de cobre formado se 

rompe por agitación suave. Para determinar la actividad se adiciona un reactivo 

cromogénico (solución arseniato-molibdato) que desarrolla un color cuya 

densidad óptica es proporcional al azúcar que contiene la muestra. Como 

estándar se usa maltosa. 

 

a) Reactivos 
 

- Solución de almidón al 2% w/v, en agua destilada. 

- Tampón fosfato-citrato 0,1M, NaCl 0,05M, pH 7,5 

- Reactivos de Somogy-Nelson (1-4): 
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RREEAACCTTIIVVOO  11  RREEAACCTTIIVVOO  22  RREEAACCTTIIVVOO  33  RREEAACCTTIIVVOO  44  

Bicarbonato Sódico 

2,5% w/v 

Sulfato de Cobre 

x5H2O 15% w/v 

+ 

unas gotas de H2SO4 

Molibdato amónico 

5% w/v 

+ 

2ml de H2SO4 

1 ml 

REACTIVO 2 

+ 

25 ml 

REACTIVO 1 

Tartrato sódico-

potásico 2,5% w/v 
 

Arseniato sódico x 

7H2O 

0,6% w/v 

Sulfato sódico anhidro 

20% w/v 
 

 

b) Técnica 
 

En este caso, ninguna de las muestras fueron diluidas, todas se utilizaron 

concentradas. 

 

1. Preparar tubos con tapón de rosca de teflón, según el siguiente 

protocolo: 

 

 CCOONNTTRROOLL  TTEESSTT  

TAMPÓN 0,125 ml 0,125 ml 

ALMIDÓN 0,125 ml 0,125 ml 

ESTRACTO 0,05 ml 0,05 ml 

 

2. Incubar las muestras durante 1 hora. 

3. Inmediatamente después añadir 0,3ml del reactivo 4 de Somogy-Nelson. 

4. Hervir las muestras durante 20 minutos exactos; enfriar a temperatura 

ambiente. 
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5. Añadir 0,3ml del reactivo 3 de Somogy-Nelson y agitar hasta que no 

desprenda más CO2. 

6. Añadir 3,33ml de agua destilada, agitar y dejar reposar a temperatura 

ambiente durante 5-10 minutos. 

7. Medir la absorbancia a 600 nm. 

 

Como estándar se utilizó la maltosa, preparando una curva estándar con 

concentraciones de 50, 100, 150, 200, 250 y 300 μg/ml, a partir de la solución 

madre al 0,03%, según el siguiente protocolo: 

 

 BB  TT11  TT22  TT33  TT44  TT55  TT66  

MALTOSA (ml) x 0,05 0,1 0,15 0,2 0,25 0,3 

TAMPÓN (ml) 0,3 0,25 0,2 0,15 0,1 0,05 x 

 

Se define la unidad de Actividad α-Amilasa como la cantidad de enzima que 

puede producir un mM de maltosa/ml/minutos. 

 

5.3. Determinación del contenido Proteico 
 

a) Reactivos 
 

- Albúmina al 0,06%. 

- Kit Bio-Rad. 

 

b) Técnica 
 

Para la preparación de las muestras se introduce en cada uno de los tubos de 

ensayo 5µl de la muestra diluida, añadimos 795 µl de agua destilada (hasta un 

volumen de 800 µl). Posteriormente se añaden 200 µl del Kit Bio-Rad 
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(resultando por tanto un volumen final de 1000 µl; el mismo que en los tubos de 

la recta patrón. 

 

Como estándar se utilizó la albúmina, preparando una curva estándar según el 

siguiente protocolo: 

 

[[AAllbbúúmmiinnaa]]  

((µµgg//mmll))  

SSOOLLUUCCIIÓÓNN  

MMAADDRREE  

((µµll))  

AAGGUUAA  

DDEESSTTIILLAADDAA  

((µµll))  

KKIITT  BBIIOO--RRAADD  

((µµll))  

VVOOLLUUMMEENN  

FFIINNAALL  

((µµll))  

0 0 800 200 1000 

3 5 795 200 1000 

6 10 790 200 1000 

12 20 780 200 1000 

24 40 760 200 1000 

48 80 720 200 1000 

 

Para la representación gráfica de los resultados de las diferentes actividades 

enzimáticas a lo largo del desarrollo en Acipenser naccarii se utilizó el programa 

Microsoft Excel. Con este mismo programa se aproximó a cada gráfica de 

actividad, una línea de tendencia asociada a la media con el propósito de 

estimar máximos y mínimos en la evolución de las actividades enzimáticas. 
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Como comentamos en apartados anteriores, en los peces las distintas fases 

del desarrollo pueden relacionarse con el tipo de alimentación que los animales 

tienen en cada momento (Balon, 1975, 1999). Distinguimos así un periodo 

lecitotrófico en donde los animales se nutren exclusivamente de las reservas 

vitelinas y que incluye a las fases de embrión y de embrión libre. 

Posteriormente, durante el periodo lecito-exotrófico, los animales utilizan tanto 

vitelo como alimento de origen exógeno. Tras el consumo total de las reservas 

vitelinas los animales inician el periodo exotrófico, nutriéndose únicamente de  

alimento de origen exógeno.  

 

 

1. PERIODO LECITOTRÓFICO O ENDOTRÓFICO 
 

Este periodo se inicia con la fertilización del huevo y concluye en el 

momento de la primera alimentación exógena, por lo que durante esta fase el 

animal se nutre exclusivamente de sus reservas nutritivas internas (vitelo). 

Nuestro estudio se inicia en el momento de la eclosión. 

 

1.1. Eclosión  

 

El momento de la eclosión sufre variaciones temporales relacionadas con la 

temperatura de incubación, así las cohortes reproductivas de Junio del año 

2002 y la de Junio del año 2003 (incubadas a 15ºC±1) eclosionaron a los 7 

días 18 horas post-fecundación, mientras que en la cohorte de Julio del año 

2002 (incubada a 17ºC±1), la eclosión se produjo en el día 5 post-fecundación.  

En todos los ejemplares analizados (pertenecientes a las 3 cohortes 

reproductivas), en el momento de la eclosión los embriones de Acipenser 

naccarii poseen un sistema digestivo dividido en dos regiones principales 

(Figura 10): 
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• La región anterior está representada por un gran saco vitelino central que 

dará lugar a la porción gástrica y al intestino anterior. La boca aún no está 

comunicada con el exterior (Figura 11).  

• En la región posterior podemos observar un primordio de la válvula espiral 

parcialmente diferenciado. El ano tampoco está abierto, por lo que en este 

estadio de desarrollo no existe ningún tipo de comunicación del tracto 

gastrointestinal con el exterior. 

 

 
 
Figura 10: Sección dorso-ventral de un embrión recién eclosionado. H-E. SV, Saco 
vitelino; VE, Válvula espiral; TN, Tubo neural; n, notocorda. 
 

  

SV B 

 

 

Figura 11: Vista ventral de 
un embrión recién eclo-
sionado en el que 
podemos observar como 
la boca aún ésta no está 
abierta. FESEM. B, Boca; 
SV, Saco Vitelino. 
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SV 

n 
VE 

n 



 
  

Resultados: Estudios Histológicos y Ultraestructurales 
  

 
 

 113

En este momento del desarrollo, la cavidad orofaríngea se encuentra 

tapizada por una mucosa constituida por un epitelio estratificado en 

diferenciación y una delgada lámina propia de tejido conjuntivo. Este epitelio 

está formado por células cúbicas, que presentan una gran cantidad de 

vacuolas apicales llenas de material vitelínico y algunos gránulos de pigmento, 

con algunas células ciliadas intercaladas. La región posterior de la cavidad 

orofaríngea no está diferenciada  y aún no se establece conexión con la región 

gástrica, ya que en la luz del conducto se acumula una gran cantidad de 

material vitelínico. A ambos lados de la cavidad bucal podemos observar una 

concentración de tejido cartilaginoso en diferenciación, que en estadios 

posteriores dará lugar a los arcos branquiales (Figura 12). 

 

 

O 
Tn 

C 
B 

SV 

Figura 12: a - Imagen panorámica de la 
porción corporal anterior en sección 
dorso-ventral de un embrión de 
Acipenser naccarii en el momento de la 
eclosión, donde podemos observar la 
cavidad orofaríngea. H-E. SV, Saco 
vitelino;  Tn, Tubo neural; O, Ojo; C, 
Cartílago; B, Boca. 

 
 
b - Detalle del 
epitelio de la boca 
de un embrión 
recién eclosionado 

(flecha). 



   
  

José Ignacio Llorente López 
 

 
  

 114

El saco vitelino ocupa la mayor parte de la cavidad corporal y adopta la 

forma típica de bolsa. Esta estructura está compuesta por una gran masa 

central de vitelo intraembrionario, rodeado por un epitelio endodérmico en 

proceso de diferenciación, cuyas células presentan una gran cantidad de 

vacuolas apicales, que contienen en su interior gránulos de vitelo de diferentes 

tamaños (Figura 13). 

 

 

 

Figura 13: Detalle del epitelio endodérmico en proceso de diferenciación del saco 
vitelino. H-E.  

 

Los estudios ultraestructurales con TEM ponen de manifiesto la presencia 

en las células epiteliales de un núcleo muy eucromático con nucleolo bien 

visible, situado en posición basal, así como abundantes inclusiones vitelínicas 

que ocupan la mayor parte de su citoplasma (Figura 14). 
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Figura 14: Detalle del epitelio endodérmico del saco vitelino de un embrión de Acipenser 
naccarii  en el momento de la eclosión, donde podemos observar una lámina basal (Lb) 
incipiente, un núcleo  (N) basal, gran número de inclusiones de vitelo tanto lipídico (Vl) 
como proteico (Vp), así como unos amplios espacios intercelulares. TEM. 

 

Las caras laterales de estas células muestran abundantes espacios 

intercelulares dilatados (Figura 14), que se resuelven a nivel apical en 

complejos de unión (Figura 15). La cara apical presenta expansiones 

citoplasmáticas filiformes irregulares que representan un aumento de la 

superficie celular, relacionado con los procesos de captación del material de 

reserva (Figura 15). 
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Figura 15: Detalle del ápice de las células endodérmicas del epitelio del saco vitelino de 
un embrión de Acipenser naccarii en el momento de la eclosión, donde podemos 
observar expansiones citoplasmáticas irregulares y complejos de unión (flechas). TEM. 

 

El citoplasma apical, en aquellas células que no están repletas de vitelo, se 

caracteriza por presentar un aparato de Golgi bien desarrollado, así como 

cisternas de retículo endoplasmático rugoso (REr), mitocondrias y abundantes 

ribosomas libres (Figura 16). 
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Figura 16: Detalle del citoplasma supranuclear de las células del epitelio endodérmico 
del saco vitelino de un embrión de Acipenser naccarii en el momento de la eclosión. 
retículo endoplásmico rugoso (REr), ribosomas libres (Ri), mitocondrias (m), complejo 
de Golgi (G) con vesículas asociadas; V, vitelo.  

 

En la región corporal posterior, puede distinguirse un primordio intestinal, 

constituido por un epitelio cilíndrico en diferenciación, cuyas células se 

caracterizan por exhibir un citoplasma basófilo, núcleos en posición basal y 

diferentes vacuolas apicales que contienen en su interior muchos gránulos, 

tanto de vitelo como de melanina (producto de la degradación del vitelo) (figura 

17). 
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Figura 17: a y b: Micrografías panorámicas de la porción corporal posterior de un 
embrión Acipenser naccarii recién eclosionado en sección dorsventral, donde podemos 
observar con diferentes aumentos la válvula espiral. H-E. c - Detalle del epitelio cilíndrico 
en diferenciación de la válvula espiral donde podemos observar la gran concentración 
de gránulos, tanto de vitelo (V) como de melanina (Flechas). H-E. SV, Saco vitelino;  VE, 
Válvula espiral; n, notocorda; V, Vitelo.  
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Ninguna de las técnicas histoquímicas empleadas para el estudio de 

mucopolisacáridos (PAS, AA pH 2,5 y AA pH 1) dan resultado positivo en este 

momento de desarrollo. 

 

Las células epiteliales analizadas con TEM muestran a nivel apical 

abundantes y largas microvellosidades con numerosas invaginaciones 

pinocíticas en su base. 

 

En el citoplasma apical, entre las numerosas vesículas pinocíticas, se 

localiza abundante retículo endoplasmático (RE), mitocondrias, lisosomas, 

ribosomas así como gránulos de vitelo de diferente densidad y tamaño. Dichas  

características ultraestructurales demuestran la intervención de estas células 

en la absorción de material vitelínico (Figura 18) que se distribuye por todo el 

citoplasma, incluyendo la región basal, donde además podemos apreciar la 

situación de los núcleos y la gran abundancia de interdigitaciones, apareciendo 

en los espacios intercelulares pequeñas partículas de naturaleza lipoproteíca 

(flecha en figura 19). La lámina basal es aún muy incipiente.  

 

Figura 18: Detalle del citoplasma apical del epitelio del primordio intestinal en un 
embrión de Acipenser naccarii en el momento de la eclosión. Flechas, vesículas 
pinocíticas; Li, lisosomas; Ri, ribosomas libres; RE, retículo endoplásmico; V, vitelo. 

 

Figura 19: Detalle del citoplasma basolateral del epitelio del primordio intestinal en un 
embrión de Acipenser naccarii en el momento de la eclosión. N, núcleo; m, mitocondrias; 
V, vitelo. 
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1.2. Fase  de embrión libre 

 

Durante el tiempo que dura esta fase, los embriones sufren una gran 

cantidad de cambios tanto anatómicos como estructurales y funcionales en su 

sistema digestivo que los preparan para la captura y asimilación de la 

alimentación exógena. 

 

En la tabla 11 se resumen los principales cambios estructurales que tienen 

lugar a lo largo del desarrollo del tracto digestivo de los embriones de 

Acipenser naccarii y el momento en el que éstos aparecen. 

 

 La fase de embrión libre está caracterizada por la apertura de la boca y el 

ano, así como por la diferenciación zonal del canal gastrointestinal. Hacia la 

mitad de esta fase es posible diferenciar en los embriones de Acipenser 

naccarii el esófago, el esbozo de estómago y el intestino, que posee ya un 

epitelio cilíndrico simple con ribete en cepillo.  
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PERIODO 

LECITOTRÓFICO 
PERIODO  
LECITO- 

EXOTRÓFICO 
PERIODO EXOTRÓFICO                                 

                       DPE                      
    EVENTO 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 20 25 30 35 40 

Apertura de la boca     

Desarrollo de botones 
gustativos   

Desarrollo de dientes   
 

Presencia de vitelo o pigmento    

R
EG

IÓ
N

 
B

U
C

O
-F

A
R

ÍN
G

EA
 

Presencia de células ciliadas    

 

Presencia de vitelo o pigmento   

Conexión con estómago    

ES
Ó

FA
G

O
 

Compartimentalización    

 

Presencia de vitelo o pigmento    

Separación del intestino    

Desarrollo estómago pilórico    
 

ES
TÓ

M
A

G
O

 

Desarrollo estómago glandular    

 

Presencia de vitelo   

Desarrollo de Ciegos Pilóricos    

IN
TE

ST
IN

O
 

Presencia de GL   

 

Presencia de vitelo o pigmento   

Desarrollo de válvula espiral  

VÁ
LV

U
LA

 
ES

PI
R

A
L  

Presencia del tapón de 
melanina  

 
 

Aparición del ano    

Desarrollo del recto   
 

RR
EE

CC
TT OO

  

Presencia de vitelo o pigmento   

 

 

Tabla 10: Resumen de los principales eventos que tienen lugar en el desarrollo del tracto 
digestivo de los embriones de Acipenser naccarii. DPE: Días post-eclosión. GL; grandes 
gotas lipídicas. 
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 Cavidad orofaríngea 
 

El primer proceso de interés a la hora de la adopción de un sistema 

gastrointestinal similar al de adultos es la apertura de la boca, que se produce 

alrededor de los 3 días post-eclosión, y la diferenciación de ésta en dos valvas 

orales (Figura 20).  

 

 
 
 
Figura 20: Imagen panorámica de un embrión libre de Acipenser naccarii de 3 dpe, donde 
podemos observar como la boca se ha abierto y las barbillas comienzan a desarrollarse. 
FESEM. SV, Saco vitelino; B, Boca; Bb, Barbillas.  

 

En este momento la mucosa de la cavidad orofaríngea presenta un epitelio 

estratificado, con células epiteliales cúbicas que contienen en su interior una 

gran cantidad de gránulos de material vitelínico y de melanina, que 

desaparecerán alrededor de los 4-5  días post-eclosión (Figura 21). 
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Figura 21: a - Imagen panorámica de la porción corporal anterior de un embrión libre de 
Acipenser naccarii de 3 dpe en sección dorso-ventral, donde podemos observar la 
cavidad bucal y el saco vitelino. H-E. b - Detalle del epitelio estratificado en 
diferenciación de la cavidad bucal (flechas). H-E. B, Boca; SV, Saco Vitelino. 
 

Hacia el final  del periodo lecitotrófico, además de las células epiteliales 

típicas, provistas en su polo apical de micropliegues, podemos distinguir en el 

epitelio de la cavidad orofaríngea células ciliadas y células mucosas (figura 

22b). Las células ciliadas se distribuyen a lo largo de toda la cavidad 

orofaríngea, y se sitúan entre los demás tipos celulares. La presencia de estas 

células en la mucosa bucal se mantiene hasta el inicio de la alimentación 

exógena (Figuras 22).  
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Figura 22: a- Imagen panorámica de la boca en un embrión libre de Acipenser naccarii de 
7 dpe. B, boca; Bb, barbillas. FESEM.  b- Detalle del epitelio de la cavidad orofaríngea en 
un embrión libre de Acipenser naccarii de 7 dpe donde podemos observar células con 
micropliegues en su polo apical (C), células ciliadas (CC) y células mucosas (CM). 
FESEM. 
 

Las células mucosas (Figuras 22b y 23) comienzan a aparecer alrededor 

del día 5 dpe, momento en el cual no muestran reactividad alguna frente a las 

técnicas histoquímicas empleadas para poner de manifiesto la presencia de 

mucopolisacáridos (PAS, AA pH 2,5 y AA pH1). A los 6 días post-eclosión las 

células mucosas del epitelio bucofaríngeo dan positivo para la técnica 

combinada del PAS-Azul alcián (pH 2,5) (Figura 24), lo que demuestra la 
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existencia de mucosustancias de carácter neutro y ácido, concretamente 

carboxiladas, ya que la reacción para la técnica del Azul alcián a pH 1 es 

negativa (Figura 24). Tanto el número como el tamaño de este tipo celular 

aumentan con el crecimiento del animal, de forma que hacia el día 7 post-

eclosión las células productoras de mucosustancias tanto neutras como ácidas 

se distribuyen ya por toda la cavidad bucal.  

 

 

 

Figura 23: Detalle de una célula mucosa de la cavidad orofaríngea de un embrión libre de 
Acipenser naccarii de 7 dpe. Flecha, Micropliegues; Gm, Gránulos mucosos; N, núcleo; 
RE, retículo endoplásmico. TEM. 
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Figura 24: Detalle del epitelio de la cavidad orofaríngea de un embrión libre Acipenser 

naccarii de 7 dpe en sección dorso-ventral, donde podemos observar las células 
mucosas PAS-AA pH 2,5 + (flechas). PAS-AA pH 2,5.  
 

Otras estructuras presentes en el epitelio bucofaríngeo en este periodo son 

los botones gustativos y los dientes (Figura 25). 

 

 
 

PD 

Bg 

L 
C 

Figura 25: Imagen panorá-
mica de la cavidad bucal de 
un embrión libre de 
Acipenser naccarii de 7 dpe 
en sección dorso-ventral. H-
E. Bg, Botón gustativo; C, 
Cartílago; L, Labio; PD, 
Primordio dental. 
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Figura 26: a -  Imagen panorámica de la boca de un embrión libre de Acipenser naccarii 
de 7 días post-eclosión. FESEM. b - Detalle de un botón gustativo del labio superior. C- 
Detalle de un botón gustativo en una barbilla. FESEM.  
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El proceso de diferenciación de los gérmenes dentarios comienza con el 

engrosamiento y la posterior evaginación de parte del epitelio bucal hacia los 2 

dpe, para formar la lámina dental. Posteriormente el epitelio se plegará hasta 

adoptar forma de campana. En este momento podemos distinguir la presencia 

del órgano del esmalte que rodea a la papila dental (Figura 27).  
 

 
 
Figura 27: Micrografías donde se muestran diferentes estadios de desarrollo de las 
estructuras dentarias en embriones libres de Acipenser naccarii en sección 
dorsoventral. a- Detalle de la mandíbula inferior a los 3 dpe, donde podemos observar el 
estadio de campana. b- Detalle de la mandíbula superior a los 4 dpe donde podemos 
observar como ya ha comenzado la formación de dentina. C- Detalle de la mandíbula 
superior a los 5 dpe donde podemos ver como se inicia la secreción de fibras. H-E. e, 
esmalte; d, dentina; Pd, papila dental; Od, odontoblastos; Oe, órgano del esmalte.  
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Las células superficiales de la papila dental comienzan a secretar una 

matriz que, alrededor de los 4 días post-eclosión comenzará a mineralizarse. 

En los días posteriores se produce un aumento en la altura y el grosor de las 

estructuras dentarias, pero su ápice no llega a atravesar el epitelio de la 

cavidad bucofaríngea. 
 

 Esófago 
 

El proceso de evolución del esófago cursa desde su parte posterior hacia la 

bucofaringe. En los primeros días posteriores a la eclosión aún se encuentra  

indiferenciado. Hacia el día 6-7 post-eclosión, podemos observar ya la 

comunicación entre el conducto esofágico y el estómago, con la presencia de 

pliegues longitudinales (Figura 28). En este momento, el esófago es una 

estructura tubular, de poca longitud y limitada por un epitelio estratificado con 

células cilíndricas con microvellosidades apicales, en el que se intercalan  

células mucosas y unas pocas células ciliadas. Una gran cantidad de células 

del epitelio esofágico presentan vacuolas supranucleares con gránulos de vitelo 

y melanina en su interior (Figura 28c). 

 

Durante el transcurso de esta fase de embrión libre, se produce un cambio 

en el epitelio del esófago; poco tiempo antes del inicio de la alimentación 

exógena pueden distinguirse dos zonas en función de las características 

celulares: 
 

• Una porción anterior, provista de células cilíndricas  con microvellosidades y 

una gran cantidad de células mucosas (función secretora).  

• Otra porción más posterior con una menor cantidad de células mucosas 

pero una alta concentración de células ciliadas (función de transporte de 

alimento).  
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Figura 28: a –Imagen panorámica de la porción corporal anterior de un embrión libre de 
Acipenser naccarii de 7 dpe en sección dorso-ventral, donde podemos observar la 
cavidad orofaríngea (CO), el esófago (E), el hígado (H), el estómago glandular (EG). H-E. 
b - Imagen panorámica del conducto esofágico. PAS. c - Detalle del epitelio de la porción 
anterior del esófago. H-E.  
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Al final del periodo de embrión libre las células mucosas esofágicas 

muestran positividad para la técnica del PAS y Azul alcián pH 2,5, lo que indica 

la producción de mucosustancias neutras y ácidas (Figura 29). 

 

 
 
Figura 29: Detalle de las células mucosas esofágicas PAS-AA pH 2,5 + (flechas) en un 
embrión libre de Acipenser naccarii de 7 dpe en sección dorso-ventral. PAS-AA pH 2,5.  

 

 Estómago 
 

En embriones libres de 2 días dpe, la mayor parte de la cavidad corporal 

está aún ocupada por un gran saco vitelino intraembrionario que está 

delimitado por un epitelio cúbico simple. Dentro de las células epiteliales se 

distinguen una gran cantidad de gránulos de vitelo (Figura 30). 

 



 
  

Resultados: Estudios Histológicos y Ultraestructurales 
  

 
 

 133

 
 
Figura 30: a -  Imagen panorámica de la porción corporal anterior de un embrión libre de 
Acipenser naccarii  de 2 dpe en sección dorso-ventral. H-E. b - Detalle del epitelio del 
saco vitelino. H-E. B, Boca; SV, Saco Vitelino. 

 

En este momento de desarrollo, ninguna de las técnicas histoquímicas 

empleadas para el análisis de mucopolisacáridos (PAS, AA pH 2’5 y AA pH 1) 

da resultado positivo en el estómago. 
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En momentos posteriores del desarrollo, el saco vitelino sufre una serie de 

modificaciones encaminadas a la adquisición de la estructura de estómago 

cecal. El primer acontecimiento obvio en el proceso de desarrollo del estómago 

es la aparición, alrededor de los 3 dpe, de un surco en la pared del tubo 

digestivo (Figura 31). 

 

 
 
Figura 31: a - Imagen panorámica de un embrión libre de Acipenser naccarii  de 3 dpe en 
sección dorso-ventral. H-E.  b - Detalle del pliegue en el saco vitelino. H-E. B, Boca; SV, 
Saco Vitelino; PI, Primordio intestinal; VE, Válvula espiral; Tn, Tubo neural. 
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Este surco, localizado en la región dorsal-posterior del saco vitelino 

progresa en sentido anterior-ventral, acabará dividiendo al canal alimentario en 

dos porciones bien definidas (Figura 32): 

 

- Esbozo gástrico 

- Esbozo intestinal 

 

La porción anterior de este surco se convertirá en la pared inferior del 

estómago, mientras que la parte posterior dará lugar a la pared superior del 

intestino anterior.  

 

El proceso de desarrollo del estómago continúa con la adquisición gradual 

por parte de la gran bolsa vitelina de una forma más tubular y una proliferación 

de fibras musculares lisas en la zona de unión con el intestino anterior hacia el 

día 4 post-eclosión. En este momento el estómago aún no está dividido en sus 

dos porciones constituyentes, pero si es independiente de la porción intestinal 

que lo sigue.  

 

Entre los días 5 y 6 post-eclosión se produce un plegamiento en el plano 

frontal del conducto gástrico, hasta la adquisición de una forma parecida a una 

“U”. La porción glandular constituirá el tramo descendente, mientras que la 

región pilórica se elevará hasta casi el nivel de la desembocadura esofágica 

para formar la rama ascendente. A su vez, la zona de curvatura se estirará 

para formar una porción cerrada, dando el estómago de tipo cecal. En estos 

momentos la porción pilórica es fácilmente reconocida por la presencia de una 

pared de músculo liso muy desarrollada (Figura 33). 
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Figura 32: Representación esquemática del proceso de diferenciación del estómago en 
Acipenser naccarii.  
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El epitelio del estómago glandular y el del estómago pilórico está compuesto 

en estos momentos del desarrollo, por dos tipos de células cilíndricas de núcleo 

basal, unas con microvellosidades apicales y otras ciliadas. A lo largo de todo 

el epitelio gástrico podemos observar abundancia de gotas lipídicas de grandes 

dimensiones dentro de las células epiteliales (figura 33).  

 

En los primeros días de este periodo, las células epiteliales no muestran 

reactividad frente a las técnicas histoquímicas empleadas sin embargo, en el 

día 6-7 post-eclosión, manifiestan su PAS positividad tanto en la región pilórica 

como en la región glandular. 

 

El último de los procesos importantes en el desarrollo del estómago es la 

formación de glándulas gástricas. Entre los días 6 y 7 post-eclosión en la capa 

de tejido conjuntivo de la lámina propia o corion del estómago glandular, 

comienzan a observarse una serie de agregados celulares que darán lugar a 

las glándulas tubulares. Las células glandulares, denominadas células oxíntico-

pépticas, muestran ausencia de PAS positividad en su citoplasma y descansan 

sobre una lámina basal débilmente positiva frente a la técnica del Ácido 

Peryódico de Schiff (flecha en figura 33 b). 

 

En embriones libres de 7 días post-eclosión el estómago adquiere su 

configuración definitiva, en las dos regiones citadas, conectadas entre sí a 

través de un esfínter. 
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Figura 33: a - Imagen panorámica de un embrión libre de Acipenser naccarii  de 7 dpe en 
sección dorso-ventral. PAS.  b – Imagen de la pared del estómago glandular donde 
podemos observar la PAS-positividad de la porción apical del epitelio y detalle de una 
glándula gástrica. PAS. C- Imagen de la pared del estómago pilórico, obsérvese el 
desarrollo de la capa muscular. PAS. Cr, Corazón; EG, Estómago glandular; EP, 
Estómago pilórico; IA, Intestino anterior; IM, intestino medio; VE, Válvula espiral; G, 
Glándula gástrica. 
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Las características ultraestructurales de las células epiteliales del saco 

vitelino al comienzo del periodo de embrión libre (2 dpe) reflejan todavía cierto 

grado de indiferenciación. En la superficie apical se observan escasas 

microvellosidades y en las caras laterales complejos de unión, estando los 

espacios intercelulares más reducidos. El citoplasma apical presenta gran 

cantidad de filamentos, muchos de los cuales se anclan en las placas de 

anclaje de los desmosomas. El resto de las características ultraestructurales 

son similares a las descritas en el momento de la eclosión (Figura 34).  

 

 

 

Figura 34: Detalle de una célula epitelial del saco vitelino de un embrión libre de 
Acipenser naccarii  de 2 dpe, donde podemos observar microvellosidades apicales (Mv) 
y complejos de unión en las caras laterales (flechas), así como gran cantidad de 
filamentos (F) en el citoplasma apical. N, núcleo; V, vitelo. TEM. 
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Hacia el final del periodo de embrión libre (6 dpe), la morfología celular del 

epitelio del estómago en desarrollo muestra cambios significativos, de manera 

que las células adquieren una forma cilíndrica y un núcleo con forma ovalada. 

En la superficie apical de las células epiteliales, podemos observar una mayor 

cantidad de microvellosidades y en el citoplasma una gran cantidad de 

ribosomas, mitocondrias alargadas, aparato de Golgi bien desarrollado y 

vesículas (que se restringen a la porción apical) relacionadas con la PAS 

positividad observada a microscopía óptica (Figura 35). 

 

 

 

Figura 35: Detalle del epitelio del estómago en un embrión libre de Acipenser naccarii  de 
6 dpe, donde podemos observar células con una forma cilíndrica y un núcleo (N) más 
ovalado, así como gran cantidad de ribosomas libres (Ri), mitocondrias (m), aparato de 
Golgi (G) y vesículas en el citoplasma apical (flechas). TEM. 
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En este momento de desarrollo, como se ilustra en la figura 36, las 

glándulas gástricas ya están formadas y en el citoplasma de las células 

oxíntico-pépticas destaca el inicio de desarrollo de la red túbulo vesicular en el 

citoplasma apical, junto con la gran cantidad de mitocondrias supranucleares. 

Las gotas lipídicas son relativamente abundantes en el citoplasma basal y junto 

con la presencia de un Aparato de Golgi yuxtanuclear bien desarrollado, 

podemos señalar la ausencia de gránulos de secreción, indicativo de la no 

funcionalidad del órgano en estos momentos de desarrollo. 

 

 
 
Figura 36: Detalle de las células glandulares gástricas de un embrión libre de Acipenser 

naccarii de 6 dpe, donde podemos observar la concentración de mitocondrias (m) en el 
citoplasma apical, una red túbulo-vesicular apical incipiente (cabeza de flecha), la 
presencia de un aparato de Golgi (G) yuxtanuclear y la total ausencia de gránulos de 
secreción citoplasmáticos. TEM. L, Luz glandular, Gl, gota lipídica; Lb, lámina basal. 
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 Intestino anterior y medio 
 

El proceso de diferenciación de la mucosa intestinal comienza, como ya 

hemos comentado, alrededor de los 3 días post-eclosión, con la aparición de 

un pliegue oblicuo en la región dorsal-posterior del saco vitelino y progresa en 

dirección postero-anterior, siendo el intestino anterior o pilórico el último en 

diferenciarse debido a la presencia de gran cantidad de vitelo en su interior 

hasta el día 8-9 post-eclosión (Figura 37). 

 

En embriones de 3 días dpe, el intestino no aparece como una estructura 

individualizada; su aspecto es el de una bolsa que engloba cierta cantidad de 

vitelo y que se encuentra tapizada por un epitelio en diferenciación (Figura 31). 

Los enterocitos presentan un núcleo basal y abundantes inclusiones en el 

citoplasma supranuclear correspondientes a gránulos de vitelo.  

 

Alrededor del día 5 post-eclosión se produce un incremento generalizado de 

la longitud del intestino y, al mismo tiempo, una distinción clara entre el 

intestino pilórico y el medio (Figura 32). La mucosa de la porción intestinal 

pilórica tiene una estructura similar a la del intestino medio, sin embargo, 

encontramos diferencias en la orientación de los pliegues mucosales; en el 

intestino pilórico el sentido de plegamiento es transversal a la dirección del 

conducto intestinal, mientras que en el intestino medio éstos pasan a ser 

oblicuos (Figura 37b).  
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Figura 37: a- Imagen panorámica de un embrión libre de Acipenser naccarii  de 7 dpe en 
sección dorso-ventral. H-E. H, Hígado; Cr, Corazón; B, boca; EG, Estómago glandular; 
EP, Estómago pilórico; IA, Intestino anterior; IM, Intestino medio; VE, Válvula espiral. b- 
Imagen de la porción media de un embrión libre de Acipenser naccarii en sección ventro-
dorsal, donde podemos observar como el sentido del plegamiento de la mucosa 
intestinal es perpendicular en el intestino anterior y oblicuo en el intestino medio. PAS-
AA pH 2,5. 

 

Las primeras células caliciformes aparecen en el intestino medio alrededor 

del día 6 post-eclosión y a partir del día 7 post-eclosión podemos observarlas 
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en el intestino pilórico. Las células caliciformes se tiñen con el azul alcián, tanto 

a pH 2,5 como a pH 1, lo que revela la presencia de mucosustancias ácidas 

carboxiladas (AA pH 2,5 +) y sulfatadas (AA pH 1 +). La reacción positiva frente 

a la técnica combinada PAS-AA pH 2,5 nos indica un predominio de las 

mucosustancias ácidas, como queda reflejado por la coloración mostrada por la 

célula caliciforme en la figura 38. El epitelio intestinal en este momento consta 

ya en una única capa de células columnares con microvellosidades, células 

caliciformes y unas pocas células ciliadas (Figura 38).  

 

 
 
Figura 38: Detalle del epitelio intestinal. C, células con microvellosidades; CC, células 
ciliadas; CL, células caliciformes (CL). PAS-AA pH 2,5. 

 

Al final del periodo de embrión libre los enterocitos del intestino anterior, 

medio y ciegos pilóricos revelan rasgos ultraestructurales que los relacionan 

con procesos de absorción de lípidos.  
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Las largas microvellosidades apicales muestran invaginaciones basales 

implicadas en procesos de endocitosis (Figura 39).  

 

 
 
Figura 39: a- Ultraestructura de un enterocito de un embrión libre de Acipenser naccarii 

de 7 dpe. TEM. Mv, microvellosidades; m; mitocondrias;  Cm, cuerpos de aspecto 
multivesicular; RE, retículo endoplásmico; L, lípidos. b- Detalle de la imagen anterior  
donde podemos observar la presencia de partículas lipídicas en el interior de las 
cavidades dilatadas del retículo endoplásmico. TEM. 

 

El citoplasma apical presenta abundantes cuerpos con aspecto 

multivesicular constituidos por pequeñas partículas lipídicas, junto a gran 

cantidad de mitocondrias muy alargadas con crestas transversales y matriz 

poco densa. Las cavidades del retículo endoplasmático se encuentran 
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ampliamente dilatadas y contienen en su interior abundantes partículas 

lipídicas de pequeño tamaño (Figura 39 b), desde aquí se dirigen a los 

complejos de Golgi a cuyos sáculos se incorporan (Figura 40) y, una vez 

modificados, se desprenden como grandes vesículas que se dirigen hacia la 

membrana plasmática lateral, para descargar por exocitosis su contenido en los 

espacios intercelulares (Figura 41). Parte de los lípidos absorbidos por la 

células, se acumulan en forma de gotitas que coalescen para forman grandes 

gotas que se distribuyen por todo el citoplasma y poseen una función de 

reserva energética (Figura 41). 

 

 
 
Figura 40: Detalle del citoplasma en un enterocito de un embrión libre de Acipenser 
naccarii donde podemos observar un complejo de Golgi (G,) así como las vesículas con 
contenido lipoproteico a él asociadas. Los cuerpos de aspecto multivesicular (Cm) se 
asocian con el Aparato de Golgi (G). TEM. L, lípidos, m, mitocondrias, RE, retículo 
endoplásmico. 
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Figura 41: Detalle del citoplasma en un enterocito de un embrión libre de Acipenser 
naccarii, donde podemos observar grandes vesículas que vierten su contenido lipídico 
en los espacios intercelulares (flechas) junto con grandes gotas lipídicas (GL) y 
mitocondrias (m). TEM.  

 

En el epitelio intestinal, junto a los enterocitos descritos encontramos 

células caliciformes y células cuya superficie apical muestra cilios además de 

microvellosidades, con características ultraestructurales similares a las de los 

enterocitos (Figura 42).  
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Figura 42: Detalle de las células ciliadas con microvellosidades del epitelio intestinal en 
un embrión libre de Acipenser naccarii de 7 dpe. Cl, cilio; Cm, cuerpos de aspecto 
multivesicular; m, mitocondrias; Mv, microvellosidades; RE, retículo endoplásmico. 

 
 Ciegos pilóricos 

 

Alrededor de los 6 días post-eclosión aparece en la zona donde se sitúa el 

esfínter pilórico una especie de evaginación de la pared del intestino anterior, 

que empiezan a organizarse en forma de sacos ciegos para formar los ciegos 

pilóricos (Figura 43a). La mucosa de los apéndices pilóricos se diferencia antes 

del inicio de la alimentación exógena y el epitelio adquiere la típica estructura 

columnar observada en el intestino anterior y medio (Figura 43b).  
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Las características histoquímicas de los ciegos pilóricos son idénticas a las 

descritas para el intestino anterior y medio en momentos en estadios similares 

de desarrollo. 

 

 

 

 
Figura 43: a - Micrografía panorámica de un embrión libre de Acipenser naccarii en 
sección dorso-ventral momentos antes del inicio de la alimentación exógena. PAS. b – 
Detalle del epitelio de los ciegos pilóricos. Obsérvese la fuerte PAS-positividad (flechas) 
mostrada por el ribete en cepillo; la lámina basal aparece débilmente positiva. H, Hígado;  
EG, Estómago glandular; EP, Estómago pilórico; CP, Ciegos pilóricos; IA, Intestino 
anterior. 
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 Intestino posterior o válvula espiral  
 

La diferenciación de la válvula espiral tiene lugar muy pronto en el 

desarrollo del animal, de hecho hacia el día 2-3 post-eclosión este segmento 

intestinal posee una estructura anatómica muy similar a la ejemplares juveniles 

(Figura 44). Durante los primeros días del periodo de embrión libre el lumen de 

la válvula espiral está recubierto por un epitelio columnar simple con algunas 

células ciliadas interpuestas, no existiendo diferencias estructurales entre los 

enterocitos de la porción anterior y posterior de la válvula espiral (Figura 45).  

 

 
 
Figura 44: Imagen panorámica de una sección ventro-dorsal de un embrión libre de 
Acipenser naccarii de 3 dpe. H-E. B, Boca; SV, Saco Vitelino; PI, Primordio intestinal; VE, 
Válvula espiral; O, Ojo; Tn, Tubo neural. 

 

Figura 45: a - Imagen panorámica de la válvula espiral en un embrión libre de Acipenser 

naccarii  de 3 dpe en sección dorso-ventral. H-E. b - Detalle del epitelio de la válvula 
espiral. H-E. V, Vitelo; M, Melanina. 
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Las primeras células caliciformes aparecen alrededor del día 3 post-

eclosión; son de pequeño tamaño y poco numerosas en la región anterior, 

aumentando su número hacia la zona más posterior. Estas células presentan 

una fuerte alcianofilia tanto a pH 2,5 como pH 1 (Figuras 46a y 46b), lo que 

indica la presencia de mucosustancias ácidas (tanto del tipo de las 

sialomucinas como sulfomucinas). 
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Figura 46: a- Micrografía de la válvula espiral en un embrión libre de Acipenser naccarii 
de 3 dpe en sección dorso-ventral, donde podemos observar las células caliciformes 
(flechas). AA pH 1. b- Detalle del epitelio de la válvula espiral en un embrión libre de 
Acipenser naccarii  de 3 dpe, donde podemos observar una célula caliciforme. AA pH 
2,5. 
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El interior de la válvula espiral está lleno de gran cantidad de vitelo, que irá 

siendo consumido conforme el animal se desarrolla. Como un subproducto de 

la utilización de las reservas vitelinas se produce la acumulación de melanina 

en la luz de la porción final de la válvula espiral. El depósito continuado de 

gránulos de melanina conlleva la formación de una masa que termina por 

ocupar toda la luz de la porción posterior de la válvula espiral. Dicha masa se 

denomina tapón de melanina y será expulsada justo después de la primera 

alimentación exógena (Figura 47). 

 

 
 
Figura 47: a - Imagen panorámica de un  embrión libre de 7 dpe en sección dorso-ventral, 
donde podemos observar la válvula espiral con el tapón de melanina. H-E. b- Porción 
final de la válvula espiral mostrando el tapón de melanina. H, Hígado;  B, boca; Cr, 
Corazón;  EG, Estómago glandular; IM, Intestino medio; VE, Válvula espiral; R, Recto; 
TM, Tapón de melanina; A, ano. 
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Alrededor del día 7 post-eclosión el epitelio que tapiza la válvula espiral está 

completamente diferenciado y consta de  un estrato simple de enterocitos con 

células ciliadas y caliciformes (Figura 48). Los enterocitos poseen 

microvellosidades apicales, un núcleo basal y una gran cantidad de vacuolas 

supranucleares. En este momento de desarrollo no existen diferencias 

significativas en cuanto a las características histológicas e histoquímicas entre 

los enterocitos de la porción anterior y los de la porción posterior de la válvula 

espiral. 

 

 
 
Figura 48: Detalle de un pliegue de la mucosa de la válvula espiral en un embrión libre de 
Acipenser naccarii de 7 dpe en sección dorso-ventral, donde se puede observar la PAS 
positividad de las células caliciformes (CC) y el ribete en cepillo (flecha). PAS.  

 

Las células caliciformes distribuidas tanto en la porción posterior como en la 

anterior de la válvula espiral, están caracterizadas por su positividad frente a la 

técnica combinada del PAS-Azul alcián pH 2,5, lo que indicaría la producción 

de mucosustancias ácidas y neutras.  
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Los estudios con TEM ponen de manifiesto la presencia de enterocitos 

columnares con largas microvellosidades apicales y núcleos eucromáticos 

situados en posición basal. La membrana plasmática en las caras laterales 

presenta numerosas interdigitaciones. En el citoplasma es de destacar la 

presencia de numerosos lisosomas, así como la de mitocondrias y vacuolas 

cargadas de partículas lipoproteicas con posición supranuclear y relacionadas 

con el aparato de Golgi (Figura 49). 

 
 

Figura 49: Detalle del epitelio de la 
válvula espiral en un embrión  libre de 
Acipenser naccarii de 7 dpe, donde 
podemos observar enterocitos con 
núcleos (N) basales y caras laterales 
con numerosas interdigitaciones 
(flecha). TEM. m, mitocondrias; Li, 
lisosomas; Va, vacuolas con 
contenido lipoproteico. 
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Intercaladas con las células anteriormente descritas podemos observar 

células epiteliales provistas en su polo apical tanto de cilios como de 

microvellosidades (Figura 50). 

 

 
 

Figura 50: Detalle de una célula ciliada con microvellosidades del epitelio de la válvula 
espiral en un embrión libre de Acipenser naccarii de 7 dpe. Ci, cilio; Mv, 
microvellosidades; m, mitocondrias; REr, retículo endoplásmico rugoso. TEM. 

 

Las características ultraestructurales de los enterocitos son bastante 

similares a las descritas para el intestino anterior y medio, presentando gran 

desarrollo de orgánulos implicados en el metabolismo lipídico. En el citoplasma 

de dichas células junto a gotas lipídicas de tamaño y distribución variable 

(Figuras 51a y 51b), encontramos partículas lipoproteicas resintetizadas a nivel 

del retículo endoplasmático, orgánulo celular abundante en el citoplasma 
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apical; dichas partículas se dirigen al complejo de Golgi, donde tras su 

modificación y empaquetamiento son descargadas hacia las caras laterales y 

basales (Figura 52) pasando desde éstas regiones hacia la sangre a través de 

capilares sinusoides (Figura 53).  

 

 
 
Figura 51: Micrografías de detalle del citoplasma de los enterocitos de la válvula espiral 
de un embrión libre de Acipenser naccarii de 7 dpe. a- Citoplasma apical. b- citoplasma 
basal. TEM. V, vesículas con contenido lipoproteico; G, Aparato de Golgi; GL, gota 
lipídica; Lm, Lámina basal; m, mitocondrias; RE, retículo endoplásmico.  
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Figura 52: Micrografía de la porción 
basolateral de un enterocito de la válvula 
espiral en un embrión libre de Acipenser 

naccarii de 7dpe, donde podemos observar 
como las vesículas con contenido 
lipoproteico (V) se asocian con el aparato 
de Golgi (G) y posteriormente se descargan 
en los espacios intercelulares y basales 
(flecha). TEM.  

Figura 53: Detalle del citoplasma 
basolateral de un enterocito de la 
válvula espiral de un embrión libre 
de Acipenser naccarii de 7 dpe, 
donde podemos observar 
partículas lipídicas (♦) en el 
espacio extracelular, cerca de 
sinusoides (S). TEM. Lb, Lámina 
basal; N, núcleo; m, mitocondrias; 
RE, Retículo endoplásmico.  
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 Recto 
 

En el día 3 post-eclosión aparece un ano primitivo (Figura 54). 

 

 
 
Figura 54: Sección dorsoventral de un embrión libre de Acipenser naccarii de 3 dpe en 
sección dorso-ventral, donde podemos observar como el ano ya está formado. H-E. A, 
ano; Pu, poro urinario. 

 

Entre los 4 y los 5 días post-eclosión se produce una diferenciación de la 

porción final de la válvula espiral, que se estira y estrecha su diámetro para 

formar un primordio rectal. En este momento el epitelio de revestimiento del 

recto está compuesto por células columnares ciliadas que se disponen en una 

única capa, interpuestas con algunas células caliciformes. En los días 

posteriores el recto continúa aumentando su longitud y el grado de 

diferenciación de su epitelio, aumentando el número de células caliciformes y el 

de células ciliadas. En este momento de desarrollo los enterocitos del recto 
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poseen núcleos alargados que se sitúan en una porción central, en vez de la 

disposición basal que se observa en los núcleos de los enterocitos de la válvula 

espiral (Figura 55). 

 

 
 
Figura 55: Imagen panorámica de la porción posterior de la válvula espiral de un embrión 
libre de Acipenser naccarii de 7 dpe en sección dorso-ventral, donde podemos observar 
el recto y el ano. H-E. R, Recto; A, Ano; TM, Tapón de melanina. 

 

El recto presenta unas características histoquímicas similares a las de los 

segmentos intestinales anteriormente descritos, así las células caliciformes, 

que se presentan en una concentración algo menor que en la válvula espiral, 

reaccionan positivamente tanto a la técnica del PAS como a la del AA pH 2,5 y 

pH 1, hecho que indica que producen una mezcla de mucopolisacáridos 

neutros y ácidos (Figura 56).  
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Figura 56: Imagen del recto (R) y el ano (A) en un embrión libre de Acipenser naccarii  de 
7 días post-eclosión en sección dorso-ventral, donde podemos observar las células 
caliciformes (flechas) y el tapón de melanina (TM). AA pH 2,5. 

 

 Glándulas anejas 
 

El rudimento hepático se observa claramente alrededor de los tres días 

post-eclosión, en posición dorsal al saco vitelino. Los hepatocitos adoptan una 

morfología poligonal, con un núcleo central y un citoplasma de reducidas 

dimensiones, donde pueden observarse vacuolas de gran tamaño (Figura 57). 

Estás vacuolas no se tiñen con H-E ni con ninguna de las técnicas 

histoquímicas utilizadas (PAS, Azul alcián pH 2,5 y Azul alcián pH 1). El 

número de vacuolas posiblemente de naturaleza lipídica en el interior de los 

hepatocitos aumenta conforme el embrión va desarrollándose. 
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Figura 57: a - Imagen panorámica de un embrión libre de 3 dpe en sección dorso-ventral, 
donde podemos observar el rudimento hepático. H-E. b - Detalle de la imagen anterior 
donde podemos observar como las células hepáticas comienzan a organizarse en torno 
a sinusoides. SV, Saco Vitelino; H, Hígado; PI, Primordio intestinal; V,  Vitelo. 

 

Los lóbulos hepáticos comienzan a formarse alrededor de 6 días después 

de la eclosión y se pueden diferenciar claramente en embriones de 7 días post-

eclosión.  

 

La vesícula biliar es otra de las estructuras que aparecen en este momento 

del desarrollo; se localiza en el lóbulo hepático izquierdo y está revestida por un 
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epitelio monoestratificado cúbico, rodeado por una gruesa capa de tejido 

conectivo (Figura 58). 

 

 
 
Figura 58: a- Imagen panorámica de la porción corporal anterior de un embrión libre de 
Acipenser naccarii de 7 dpe en sección dorso-ventral, donde podemos observar el 
hígado (H) y la vesícula biliar (Vb). PAS. EG, Estómago glandular; EP, Estómago pilórico; 
IA, Intestino anterior. b – Imagen aumentada del lóbulo hepático y la vesícula biliar. PAS.  

 

El rudimento del páncreas exocrino aparece en torno a los 6 días post-

eclosión, como un pequeño núcleo de células localizadas junto los hepatocitos 

(Figura 59a). Estas células se organizan en acinos, poseen núcleos basales y 

su citoplasma es fuertemente basófilo. En ejemplares de 7 días post-eclosión,  

el tejido pancreático adquiere una estructura similar a la observada en 
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ejemplares juveniles y adultos, formando una especie de cuña en el lóbulo 

hepático izquierdo; en el interior de sus células pueden observarse gránulos de 

zimógeno (Figura 59b). 

 

 
 
Figura 59: a - Imagen panorámica de la porción corporal anterior de un embrión libre de 
Acipenser naccarii de 7 dpe en sección dorso-ventral, donde podemos observar el 
hígado (H) y el páncreas (P). H-E. E, Esófago; EG, Estómago glandular. b - Detalle del 
tejido pancreático cuyas células poseen gránulos de zimógeno en su interior (flechas). 
H-E. L, luz del acino. 
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La ultraestructura de los hepatocitos y de las células acinares pancreáticas 

será descrita en estadios posteriores del desarrollo, donde ya se muestran, de 

forma más explícita, las características específicas de estos tipos celulares. 

 

 

2. PERIODO LECITO-EXOTRÓFICO 
 

Este periodo se inicia en el momento en el que los embriones libres ingieren 

alimento de origen exógeno por primera vez, hecho que tiene lugar en torno a 

los 8 días después de la eclosión en Acipenser naccarii. Durante los días que 

abarca este periodo, los animales presentan un tipo de alimentación mixta, ya 

que ingieren alimento exógeno pero también se nutren de los restos de vitelo 

que aún poseen. Se considera que este periodo es crítico en el desarrollo 

debido a la gran influencia que ejerce tanto en la supervivencia como en el 

crecimiento de los embriones libres.  

 

Cuando los embriones libres de Acipenser naccarii inician la alimentación 

exógena, poseen una organización anatómica e histológica del tracto digestivo 

muy similar a la de ejemplares juveniles o adultos. El estómago presenta una 

porción anterior con glándulas gástricas, encargada de iniciar la digestión 

química del alimento y una porción posterior que, aunque carece de glándulas, 

facilita el triturado del alimento gracias a la presencia de una capa muscular 

muy desarrollada. Los ciegos están desarrollados y el epitelio intestinal 

presenta una gran cantidad de vacuolas citoplasmáticas relacionadas con el 

metabolismo lipídico. Se produce la expulsión del tapón de melanina y por 

primera vez observamos restos de alimento de origen externo en el lumen de la 

válvula espiral. Además de lo anterior, las características histológicas del 

hígado y la presencia de gránulos de zimógeno en las células pancreáticas, 

sugieren un alto grado de funcionalidad del canal alimentario. 
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Los contenidos de cada compartimento del sistema en los días 

inmediatamente anteriores y posteriores se expresan en la tabla 12.  

 

EESSTTÓÓMMAAGGOO  IINNTTEESSTTIINNOO  
DDPPEE  

GGLLAANNDDUULLAARR  PPIILLÓÓRRIICCOO  AANNTTEERRIIOORR  MMEEDDIIOO  

VVÁÁLLVVUULLAA  

EESSPPIIRRAALL  

7 d 16 h Vitelo Vitelo Vitelo Vitelo 
Tapón de 

melanina 

 8 d Vitelo Vitelo Vitelo Vitelo 
Tapón de 

Melanina 

8d 8h Vitelo Vitelo Vitelo Vitelo 
Tapón de 

Melanina 

8 d 16 h 
Vitelo  

y Artemia  

Vitelo  

y Artemia 
Vitelo Vitelo 

Tapón de 

Melanina 

9 
Vitelo 

y Artemia  

Vitelo 

y Artemia  
Artemia  Artemia  

Tapón de 

Melanina 

9 d 8h 
Vitelo  

y Artemia  

Vitelo  

y Artemia  
Artemia  Artemia  Artemia 

  DPE: Días post-eclosión. 

 
Tabla 11: Contenido de las diferentes porciones del tracto gastrointestinal del esturión 
Acipenser naccarii durante el periodo lecito-exotrófico.  

 

Los primeros restos de alimento de origen exógeno pueden observarse en 

el estómago de embriones libres de 8 días, aunque el tapón de melanina es 

aún visible. Al final del día 9 dpe se produce la expulsión del tapón de melanina 

y el establecimiento de la continuidad entre las diferentes partes del tracto 

gastrointestinal. En este momento es posible diferenciar restos de alimento de 

origen externo en el lumen de la válvula espiral (Figura 60). 
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Figura 60: Imagen panorámica de un juvenil de Acipenser naccarii de 12 dpe en sección 
dorso-ventral, donde podemos observar como tanto la porción gástrica como la 
intestinal (incluyendo la válvula espiral) contienen partículas de alimento exógeno. PAS. 
EG, Estómago glandular; EP, Estómago pilórico; CP, Ciegos pilóricos; IA, Intestino 
anterior; IM, Intestino medio; VE, Válvula espiral. 

 

 Cavidad orofaríngea 
 

Durante el periodo de alimentación mixta no se establecen cambios de gran 

importancia en esta región. El epitelio de la cavidad orofaríngea sigue 

manteniendo las mismas características histológicas e histoquímicas que en el 

periodo anterior, los botones gustativos de igual manera mantienen su 

estructura histológica, pero en este periodo son más numerosos (Figura 61).  
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Figura 61: a - Imagen panorámica de la región orofaríngea de un juvenil de Acipenser 

naccarii  de 12 dpe en sección dorso-ventral. H-E. B, Boca; Br, Branquias; Flechas, 
Botón gustativo; Cr, Corazón; EG, Estómago glandular; EP, Estómago pilórico; H, 
Hígado; IA, intestino anterior; TN, Tubo neural. b - Detalle de un botón gustativo de la 
cavidad orofaríngea. H-E.  

 

En embriones de 9 dpe, los dientes presentan forma cónica y han 

atravesado ya el epitelio bucofaríngeo (Figura 62).  
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 Figura 62: a - Imagen panorámica de la porción corporal anterior de un juvenil de 
Acipenser naccarii 12 dpe. FESEM. b - Detalle de los dientes que han atravesado el 
epitelio de la cavidad orofaríngea. FESEM. 

 

En secciones transversales de microscopía óptica se pueden observar 

claramente desarrolladas la capa de esmalte, la de dentina y la cavidad pulpar, 

lo cual coincide con la estructura típica descrita para teleósteos (Figura 63). 
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Figura 63: Detalle del epitelio de la cavidad orofaríngea de un juvenil de Acipenser 
naccarii  de 12 dpe, donde podemos observar un diente en sección dorsoventral. H-E. 
Cp, Cavidad pulpar; E, Esmalte; D,Dentina. 

 

 Esófago 

 

El esófago no experimenta cambios de importancia durante el periodo de 

alimentación mixta y mantiene las mismas características histológicas e 

histoquímicas que en el periodo lecitotrófico. 

 

 Estómago 

 

El estómago, que anatómicamente es muy similar al de ejemplares juveniles 

y adultos, mantiene las mismas características histológicas e histoquímicas 

descritas para el periodo anterior. Como únicos cambios, citar el aumento de 
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glándulas gástricas en la porción glandular del estómago y el incremento en el 

grosor de las capas musculares del estómago pilórico (Figura 60), datos que 

indican un alto grado de especialización gástrica.  

 

Mientras que el estómago glandular estaría involucrado en el inicio del 

proceso de digestión química del alimento mediante la síntesis de pepsinógeno 

y HCl en las glándulas gástricas, la porción pilórica facilitaría la fragmentación 

del alimento mediante las contracciones de sus paredes musculares (Figuras 

64a y 64b). 

 

 
 
Figura 64: a - Detalle de la pared del estómago glandular de un juvenil de Acipenser 
naccarii de 12 dpe en sección dorso-ventral, donde podemos observar la PAS-
positividad de sus células epiteliales (flechas) y las glándulas gástricas en el corion. 
PAS. AE, Alimento exógeno; G, glándula gástrica. 
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Figura 64 b - Detalle de la pared del estómago pilórico de un juvenil de Acipenser 

naccarii de 12 dpe en sección dorso-ventral, donde podemos observar un epitelio 
cilíndrico con ribete en cepillo PAS+ (flechas) y un gran desarrollo de la capa muscular 
(flecha doble). PAS. AE, alimento exógeno. 

 

 Intestino anterior, medio y válvula espiral 

 
En el intestino se produce un aumento en la longitud y en el grado de 

plegamiento de la mucosa, que afecta a sus diferentes porciones incluidos los 

ciegos pilóricos, lo cual genera un incremento de la superficie de absorción 

(Figura 65).  

 

Los enterocitos de estas regiones intestinales se especializan en la 

absorción de lípidos, como lo demuestra la presencia de gran cantidad de 

vacuolas lipídicas en su citoplasma supranuclear (Figura 66).  
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Figura 65: a - Epitelio intestinal de un juvenil de Acipenser naccarii, de 12 dpe en sección 
dorsoventral donde podemos observar como la altura de los pliegues intestinales se ha 
incrementado. PAS. b – Imagen panorámica de los ciegos pilóricos donde podemos 
observar como se ha acrecentado el plegamiento de la mucosa. H-E. CP, Ciegos 
pilóricos; IA, intestino anterior.  
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Figura 66: Porción pilórica del intestino de un juvenil de Acipenser naccarii de 12 dpe en 
sección dorso-ventral, donde podemos observar una gran acumulación de gotas 
lipídicas (flechas) en el interior de los enterocitos. PAS.  

 

El epitelio de la válvula espiral mantiene las mismas características 

histológicas e histoquímicas descritas para la fase lecitotrófica. 

 

1.5. Glándulas anejas: Hígado y páncreas 

 

En el hígado resaltar la mayor vacuolización de los hepatocitos y el 

establecimiento, alrededor del día 8 dpe, de la conexión entre el hígado y el 

intestino anterior mediante el conducto biliar, que al igual que la vesícula biliar, 

está tapizado por un epitelio columnar simple (Figura 67) 
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Figura 67: a- Imagen panorámica de la porción corporal media de un juvenil de Acipenser 
naccarii de 12 dpe en sección dorso-ventral. H-E. b - Detalle del Hígado. H-E. c- Detalle de 
la conexión del conducto biliar con la primera porción del intestino pilórico. H-E. Cb, 
Conducto biliar; CP, Ciegos pilóricos; EG, Estómago glandular; EP, Estómago pilórico; 
H, Hígado; IA, Intestino anterior; P, Páncreas; S, Sinusoide. 
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El tejido pancreático adquiere de manera definitiva su estructura 

característica en acinos y además de la localización que poseía en el periodo 

anterior, ahora se distribuye también en las proximidades del esfínter pilórico, 

justo en el espacio existente entre la porción glandular del estómago y los 

ciegos pilóricos, y alrededor de la porción anterior de la válvula espiral (Figura  

68). 

 

 
 
Figura 68: Detalle de la porción de tejido pancreático presente en las cercanías de la 
válvula espiral de un juvenil Acipenser naccarii  de 12 dpe. H-E. IM, intestino medio; P, 
páncreas; VE, válvula espiral.  
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3. PERIODO EXOTRÓFICO 
 

El período de alimentación exclusivamente exógena tiene su inicio cuando 

las reservas vitelinas están completamente reabsorbidas y se prolongará 

durante el resto de vida del animal. 

 

La fase de desarrollo inicial de este periodo se denomina juvenil y durante 

su transcurso los animales adquieren un sistema digestivo anatómicamente 

similar al de adultos (Figura 69) y se instaura la dieta inerte. En Acipenser 

naccarii la introducción de la alimentación inerte (o destete) se produce entre 

uno y tres meses después de la eclosión, variando el momento en función tanto 

de la temperatura de desarrollo como de la cantidad y calidad del vitelo. La fase 

juvenil en Acipenser naccarii se extiende hasta el momento de la primera 

maduración sexual, momento en el que se inicia la fase adulta.  

 

 
 
Figura 69: Imagen panorámica de un juvenil de Acipenser naccarii de 36 dpe en sección 
dorso-ventral. H-E. B, boca; CP, Ciegos pilóricos; Cr, Corazón; EG, Estómago glandular; 
EP, Estómago pilórico; H = Hígado, IA: Intestino anterior; IM, Intestino medio; VE, Válvula 
espiral.  
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 Cavidad orofaríngea 

 

Durante el tiempo que dura este periodo se aprecian pocos cambios 

importantes en esta estructura. Únicamente podemos señalar el aumento inicial 

en el número, grosor y longitud de las estructuras dentarias, que durante la 

primera parte del periodo exotrófico siguen manteniendo la misma disposición 

que en edades anteriores (Figura 70).  

 

 

b 

Bg 

D 

a

c- Detalle de un diente en la 
mandíbula inferior de un 
ejemplar de Acipenser naccarii 
de un mes post-eclosión. 
FESEM. 

 
Figura 70: a – Imagen panorámica de la 
boca de un juvenil de Acipenser naccarii de 
3 meses post-eclosión. b – Aumento de la 
imagen anterior donde podemos observar 
la disposición de los botones gustativos 
(BG) y los dientes (D) en la primera porción 

de la cavidad orofaríngea. 
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Aunque los ejemplares adultos de Acipenser naccarii no poseen dientes, en 

nuestro estudio hemos constatado la presencia de dientes en ejemplares de 3 

meses post-eclosión. El momento concreto de pérdida de las estructuras 

dentarias se produce fuera del intervalo de tiempo que abarca este estudio y 

puede constituir, junto con otras características histológicas y funcionales, uno 

de los procesos necesarios para la adquisición del estado adulto. 

 
 Esófago 

 

Durante el periodo de alimentación exógena, el único cambio de 

importancia que tiene lugar en el conducto esofágico es el aumento en el 

plegamiento de su mucosa, que pasa a organizarse en pliegues longitudinales 

primarios que se conectan con otros pliegues secundarios de menor tamaño y 

grosor. El epitelio cilíndrico muestra un predominio considerable de células 

ciliadas (Figura 71) y abundantes células mucosas, que mantienen las mismas 

características histoquímicas descritas en el periodo lecito-exotrófico. 
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Figura 71: Detalle de la 
transición de la muco-
sa de la cavidad  oro-
faríngea (CO) en un 
juvenil de Acipenser 

naccarii de 30 dpe. 
FESEM.  C, células con 
micro-vellosidades api-
cales; CC,  células ci-
liadas; E, esófago. 
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Las células epiteliales analizadas con TEM presentan abundantes y largos 

cilios en su porción apical. Las caras laterales aparecen unidas mediante 

complejos de unión bien desarrollados e interdigitaciones. En el citoplasma 

apical, por debajo de los corpúsculos basales y entre las raíces ciliares, se 

sitúan abundantes mitocondrias de matriz densa que proporcionan la energía 

necesaria para el movimiento ciliar (Figura 72). Los ribosomas libres son 

abundantes y el aparato de Golgi, bien desarrollado, muestra una disposición 

supranuclear. En ocasiones se observa en el interior celular grandes gotas 

lipídicas (Figura 73). 

 

 
 
Figura 72: Detalle del epitelio esofágico de un juvenil de Acipenser naccarii, donde 
podemos observar células epiteliales con largos cilios y células mucosas. TEM. 
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Las células mucosas columnares poseen gran cantidad de granulaciones de 

distinta densidad electrónica y descargan su producto de secreción a la luz por 

un mecanismo de apocrinia (Figura 73). Dicho moco, destinado a la lubricación 

y protección de la pared esofágica, es repartido sobre la superficie del epitelio 

por medio del movimiento ciliar. 

 

 
 
Figura 73: Detalle del epitelio esofágico de un juvenil de Acipenser naccarii. TEM. Gm, 
gránulos mucosos; Gl, Gota lipídica, RE, retículo endoplásmico. 

 
 Estómago 

 

Una vez adquiridos los hábitos de alimentación adultos, el compartimento 

gástrico únicamente sufre cambios en cuanto al plegamiento de su mucosa, 
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manteniendo las características estructurales e histoquímicas descritas en el 

periodo anterior.  

 

 

Figura 74: a - Imagen panorámica de la porción media de un juvenil de Acipenser 
naccarii  de 36 días dpe en sección dorso-ventral. H-E. H = Hígado, EG: Estómago 
glandular; EP: Estómago pilórico; CP: Ciegos pilóricos; IA, Intestino anterior; IM, 
Intestino medio; Vb, Vesícula biliar. b – Imagen panorámica del fondo del estómago 
glandular. PAS. G, Glándula gástrica. c – Detalle de la pared del estómago pilórico. PAS.  
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En el estómago pilórico la mucosa se organiza en pliegues primarios y 

secundarios que tienen una longitud mayor que los presentes en el estómago 

glandular; se produce además un aumento en el grosor de sus capas 

musculares (Figura 74). 

 

Las células epiteliales gástricas mucosecretoras son cilíndricas con núcleo 

basal irregular. Su superficie apical presenta microvellosidades cortas y 

espaciadas, provistas de un prominente glicocálix. En el citoplasma, junto con 

una abundancia de ribosomas y filamentos intermedios, el carácter más 

llamativo es la presencia de abundantes granulaciones electrodensas, 

responsables de la PAS-positividad que se observa en dichas células a 

microscopía óptica (Figura 75). 

 

 

Figura 75: Detalle del epitelio 
gástrico de un juvenil de 
Acipenser naccarii, donde 
podemos observar las células 
mucosecretoras con  micro-
vellosidades apicales y un 
prominente glicocálix (flecha 
doble). En el citoplasma 
podemos señalar la presencia 
de gránulos mucosos (Gm) de 
diferente grado de elec-
trodensidad. TEM. Ri, ribosomas 
libre; Fi, filamentos intermedios; 
N, núcleo, RE, Retículo endo-
plásmico; m, mitocondrias.  
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También observamos en el epitelio gástrico junto a las células mucosas 

algunas células provistas en su polo apical de abundantes cilios; estas células 

se unen por sus caras laterales a las anteriores mediante complejos de unión 

característicos, abundantes interdigitaciones y desmosomas (Figura 76). 

 

 
 
Figura 76: Detalle del epitelio gástrico de un juvenil de Acipenser naccarii donde 
podemos observar como junto a las células mucosecretoras (Cm) se disponen células 
con gran cantidad de cilios (Cl). TEM. m, mitocondrias; flechas, interdigitaciones; ♦, 
desmosomas; N, núcleo.  

 

Entre las células epiteliales mucosas, en su porción basal, se observan 

pequeñas células endocrinas pertenecientes al sistema entero-endocrino, 
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provistas de un gran núcleo y granulaciones de pequeño tamaño, algunas de 

ellas de centro denso (Figura 77).  

 

 
 
Figura 77: Detalle de la porción basal del epitelio gástrico, donde podemos observar una 
célula endocrina. Obsérvese el gran desarrollo y el trayecto sinuoso de la lámina basal 
(Lb). TEM. Flecha, interdigitaciones; N, núcleo (N). 

 

Las células glandulares oxíntico-pépticas muestran en este momento del 

desarrollo, las características ultraestructurales típicas de las células 

principales y parietales de mamíferos. Estas células, de forma piramidal, 

presentan un núcleo basal con un nucleolo bien definido. La superficie apical va 

provista de microvellosidades y las células vecinas aparecen fuertemente 

unidas mediante complejos de unión y desmosomas. El citoplasma, 
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especialmente en su tercio superior, muestra un notable desarrollo de una red 

túbulo-vesicular de membranas lisas entre cuyos elementos aparecen 

mitocondrias con crestas laminares, matriz homogénea y gránulos osmiófilos 

(Figura 78). 

 

 
 
Figura 78: Detalle de la red túbulo-vesicular en el citoplasma apical de las células 
oxíntico-pépticas de un juvenil de Acipenser naccarii. TEM. m, mitocondrias; REr, 
retículo endoplasmático rugoso; Gc, gránulos de zimógeno; Flecha, desmosomas. 

 

En las regiones citoplasmáticas basales se observa un notable desarrollo de 

los elementos saculares del retículo endoplasmático rugoso (REr). Otro 

elemento citoplasmático importante que coexiste con los ya citados es el 

conjunto de los gránulos de zimógeno con forma esférica, tamaño variable y 
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contenido electrodenso,  que se descargan en la luz glandular mediante un 

proceso de exocitosis (Figura 79). 

 

 
 
Figura 79: Detalle de una glándula gástrica en un juvenil de Acipenser naccarii, donde 
podemos observar las características ultraestructurales de las células oxíntico-pépticas. 
TEM. L, Luz de la glándula; flecha, red túbulo-vesicular; Gc, gránulos de zimógeno; m, 
mitocondrias; N, núcleo; Nu, nucleolo; REr, retículo endoplásmico rugoso; Ri; 
ribosomas.  

 

Las características ultraestructurales descritas revelan la total funcionalidad 

del estómago glandular en este momento de desarrollo. 
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 Intestino anterior,  medio y ciegos pilóricos 

 

Durante el periodo de alimentación exógena se produce un aumento 

generalizado en el grosor de las capas musculares de la pared intestinal. La 

mucosa es la capa de mayor espesor del intestino. Los pliegues mucosales 

muestran gran complejidad (Figura 80) y se encuentran limitados por un epitelio 

cilíndrico simple con borde en cepillo, donde podemos observar abundantes 

células ciliadas intercaladas y células caliciformes. Estas últimas mantienen las 

mismas características histoquímicas que en el periodo lecito-exotrófico (Figura 

81).

 

Figura 80: a – Imagen panorámica de la 
porción media de un juvenil de 
Acipenser naccarii de 36 dpe en sección 
ventro-dorsal. H-E. b- Detalle del epitelio 
del intestino anterior. H-E. c – Detalle 
del epitelio del intestino medio. H-E. H = 
Hígado, EG: Estómago glandular; EP: 
Estómago pilórico; CP: Ciegos 
pilóricos; IA: Intestino anterior; IM: 
Intestino medio; VE: Válvula espiral. 
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Figura 81: Detalle del epitelio intestinal de un embrión de Acipenser naccarii de 36 dpe 
en sección ventro-dorsal, donde podemos observar células caliciformes (flechas). AA pH 
2,5.  

 

Los ciegos pilóricos experimentan un aumento generalizado de su tamaño y 

de la complejidad de sus pliegues internos (Figura 82). Las características 

histoquímicas citadas (PAS positividad y alcianofilia a pH 2,5 y 1) para el 

intestino se mantienen en este compartimento digestivo (Figura 83). 

 



   
  

José Ignacio Llorente López 
 

 
  

 190

 
 
Figura 82: a – Imagen panorámica de la porción media de un juvenil de Acipenser 
naccarii de 36 dpe en sección ventro-dorsal. H-E. Detalle del epitelio de los ciegos 
pilóricos. H-E. EG, Estómago glandular; CP, Ciegos pilóricos; IA, Intestino anterior; IM, 
Intestino medio. 
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Figura 83: Detalle del epitelio de los ciegos pilóricos de un juvenil de Acipenser naccarii 
de 36 dpe en sección ventro-dorsal. Obsérvese la PAS-positividad mostrada por las 
células caliciformes (flechas), así como por el ribete en cepillo y la lámina basal. PAS. 

 

Con TEM el epitelio intestinal aparece constituido por los tipos de células 

relatadas en microscopía óptica. Las células caliciformes son muy abundantes 

y presentan gránulos mucosos de densidad electrónica variable, algunos de los 

cuales muestran un núcleo de mayor densidad. Dichas caliciformes se 

encuentran unidas mediante complejos de unión e interdigitaciones presentes 

en sus caras laterales a las células ciliadas y enterocitos provistos de 

microvellosidades apicales (Figura 84). Las células ciliadas presentan en su 

superficie apical, junto a largos cilios, microvellosidades ramificadas. En el 

citoplasma apical, junto a los corpúsculos basales, se observa un desarrollo 

considerable de las raíces ciliares en cuyas proximidades aparecen 

abundantes mitocondrias implicadas, como es habitual, en el aporte de energía 

para los movimientos de los cilios (Figura 85). 
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Figura 84: a- Detalle de la superficie interna del intestino de un juvenil de Acipenser 

naccarii, donde podemos observar la presencia de células con microvellosidades 
apicales (C) y células ciliadas (CC). SEM. b- Detalle del epitelio intestinal de un juvenil de 
Acipenser naccarii donde podemos observar una célula caliciforme. TEM. Cl, cilios; Mv, 
microvellosidades; Rc, raíces ciliares; m, mitocondrias; Gm, gránulos mucosos; flechas, 
interdigitaciones. 
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Figura 85: Detalle del citoplasma apical de las células ciliadas del intestino de un juvenil 
de Acipenser naccarii donde podemos observar los corpúsculos basales (Cb) de los 
cilios junto con un desarrollo considerable de las raíces ciliares (Rc) y abundantes 
mitocondrias (m). TEM. Mv, microvellosidades; N, Núcleo. 

 

La mayor parte de los enterocitos presentan largas microvellosidades y 

escasas invaginaciones pinocíticas. Es de destacar la existencia de dos tipos 

de enterocitos atendiendo a la densidad de su citoplasma y que podemos 

denominar como enterocitos claros y oscuros. Las características 

ultraestructurales son similares en ambos salvo por el hecho de que las 

mitocondrias son mas abundantes en los enterocitos oscuros (Figura 86).  
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Figura 86: Detalle del epitelio intestinal de un juvenil de Acipenser naccari donde 
podemos observar diferencias en la densidad citoplasmática de los enterocitos. TEM. m, 
mitocondrias; Mv. Microvellosidades; N, núcleo; RE, retículo endoplásmico. 

 

En el citoplasma apical junto a las mitocondrias encontramos un desarrollo 

considerable de cisternas de REr cuya cavidad se encuentran bastante dilatada 

y contiene un material de cierta densidad electrónica; en coincidencia con este 

desarrollo del REr, los complejos de Golgi aparecen bien desarrollados (Figura 

87) y en sus proximidades se encuentran abundantes vesículas, que también 

se observan en el citoplasma basolateral, descargando su contenido 

lipoproteico en los estrechos espacios intercelulares (Figura 88). En el 

citoplasma basal es de destacar la presencia de abundantes mitocondrias 

provistas de granulaciones osmiófilas en posición infranuclear junto a cisternas 

de REr (Figura 88).  
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Mv m 

REr 

G 

Figura 88: Detalle 
del citoplasma baso-
lateral de un ente-
rocito del intestino 
de un juvenil de 
Acipenser naccarii, 
donde podemos 
observar gran 
cantidad de mito-
condrias (m) y 
retículo endoplásmi-
co rugoso (RER). 
TEM. Lb, lámina 
basal. b- Detalle de 
la imagen anterior. 

 

Figura 87: Detalle del 
citoplasma apical de 
los enterocitos del 
intestino de un juvenil 
de Acipenser naccarii 
donde podemos obser-
var gran cantidad de 
mitocondrias (m), un 
retículo endoplásmico 
rugoso (REr) y un 
Complejo de Golgi (G) 
muy desarrollados. 
TEM. 
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En las caras laterales destacar la presencia de abundantes desmosomas en 

cuyas placas densas se insertan numerosos filamentos intermedios (de 

queratina) (Figura 89).  

 

 
 
Figura 89: Detalle del citoplasma lateral de los enterocitos de un juvenil de Acipenser 
naccarii. TEM. Estrella, desmosomas; m, mitocondrias; REr, retículo endoplasmático 
rugoso; flechas, vesículas con contenido lipoproteico.  

 

 Intestino posterior o Válvula espiral 

 

La válvula espiral presenta la misma estructura histológica que las paredes 

intestinales. Los pliegues mucosales son más cortos que en el intestino 
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anterior, estando limitados por un epitelio constituido por abundantes células 

ciliadas, células caliciformes y enterocitos que presentan un núcleo que se 

localiza en posición basal y pequeñas vacuolas supranucleares, que aumentan 

considerablemente a medida que nos desplazamos hacia la región posterior de 

la válvula espiral (Figura 90).  
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Figura 90: a – Detalle del epitelio de la 
porción anterior de la válvula espiral 
de un juvenil de Acipenser naccarii de 
36 dpe. H.E. b– Detalle de los 
enterocitos de la primera porción de 
la válvula espiral. H-E. C, célula con 
microvellosidades; CC, célula ciliada; 
CL, célula caliciforme. 
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La válvula espiral mantiene las mismas características histoquímicas que en 

edades anteriores. Únicamente podemos señalar un aumento generalizado en 

el número de células caliciformes a lo largo de toda la estructura, pero mucho 

más marcado hacia las regiones posteriores (Figura 91). 
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Figura 90: c – Detalle del epitelio de 
la porción posterior de la válvula 
espiral de un juvenil de Acipenser 

naccarii de 36 dpe. H.E. d- Detalle de 
los enterocitos de la porción 
posterior de la válvula espiral. H.E. 
CL, Célula caliciforme; C, célula con 
microvellosidades; CC, célula 
ciliada. 
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Figura 91: Detalles del epitelio de la válvula espiral (a- porción anterior; b- porción 
posterior) en un juvenil de Acipenser naccarii de 36 días dpe, donde podemos observar 
como el número de células caliciformes (flechas) aumenta hacia las regiones más 
próximas el recto. AA pH 1.  

 

Los estudios ultraestructurales ponen de manifiesto en la lámina epitelial de 

los tipos celulares descritos en microscopía óptica: células ciliadas, células 
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caliciformes y enterocitos (Figura 92) apreciándose mediante SEM un 

predominio considerable de las células ciliadas sobre los enterocitos (figura 

94).  
 

 
 

Éstos últimos, presentan características ultraestructurales que los 

relacionan con la captación de proteínas de la dieta por pinocitosis. Estas 

células, relacionadas con las vecinas mediante complejos de unión e 

interdigitaciones (figura 92a), muestran en su borde apical numerosas 

microvellosidades de altura y diámetro homogéneo y cuyo eje aparece ocupado 

por un haz filamentoso que continúa en la porción citoplasmática subyacente 

formado la red terminal. Entre las microvellosidades la membrana plasmática 

Figura 92: Montaje de dos imágenes 
panorámicas del epitelio de la 
válvula espiral de un juvenil de 
Acipenser naccarii donde podemos 
observar enterocitos, células 
ciliadas y células caliciformes.  Cl, 
cilio; flecha, interdigitaciones; Gm, 
gránulo mucoso; Li, lisosoma; N, 
núcleo; m, mitocondrias; Mv, 
microvellosidades; RE, retículo 

endoplásmico; Va, vacuolas. 
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forma numerosas invaginaciones tubulares, la mayoría de las cuales, tras 

atravesar la región de la red terminal, acaban a nivel subapical entre una vasta 

red túbulo-vesicular (figuras 92a y 93). Las vesículas pinocíticas coalescen 

para formar grandes vacuolas. Todos estos elementos membranosos se 

localizan en la porción supranuclear coexistiendo con abundantes lisosomas, 

así como abundantes mitocondrias de crestas tubulares y matriz densa.  En las 

áreas subyacentes a la región vacuolada se observa un importante desarrollo 

del REr y Aparato de Golgi con posición supranuclear.  

 

 
 
Figura 92 a: Detalle de la porción apical y citoplasma supranuclear de los enterocitos de 
la válvula espiral de un juvenil de Acipenser naccarii donde podemos observar 
microvellosidades (Mv) con profundas invaginaciones pinocíticas (flecha) y abundantes 
vesículas pinocíticas (Va). TEM. Li, lisosomas; m, mitocondrias; RE, retículo 
endoplásmico. 
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En las regiones infranucleares se observan algunos perfiles de REr junto a 

mitocondrias y ribosomas libres. La membrana plasmática a su nivel basal 

muestra un recorrido sinuoso emitiendo numerosas invaginaciones a las que 

acompaña la lámina basal (Figura 92b). 

 

 
 

Figura 92 b: Detalle de la porción basal de los enterocitos de la válvula espiral de un 
juvenil de Acipenser naccarii donde podemos observar núcleos (N) alargados, algunos 
perfiles de Retículo endoplásmico (RE), mitocondrias (m). Obsérvese como la lámina 
basal (Lb) presenta un recorrido sinuoso. TEM.  
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RE 
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Figura 93: Detalle del 
citoplasma apical de un 
enterocito de la válvula 
espiral de un juvenil de 
Acipenser naccarii, 
donde podemos obser-
var el proceso de capta-
ción de proteínas por 
pinocitosis. TEM. Flecha, 
invaginación de la 
membrana plasmática; 
Va, vacuola; m, mito-
condrias, RE, retículo 
endoplasmático.  

 

C 

CC 

Figura 94: Imagen 
panorámica de la 
superficie del epitelio 
de la válvula espiral de 
un juvenil de 
Acipenser naccarii 
donde podemos obser-
var como existe un 
mayor número de 
células ciliadas (CC) 
que de enterocitos (C). 
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 Recto 

 

El recto continúa aumentando su longitud y el grosor de sus capas, 

incrementándose también el número de células ciliadas epiteliales. En esta 

zona puede observarse una concentración de caliciformes un poco más alta 

que en la válvula espiral. Estas células se tiñen de color púrpura con la técnica 

combinada del PAS-Azul alcián pH 2,5, por lo que producen mucopolisacáridos 

neutros y ácidos (Figura 95). 

 

 
 
Figura 95: Imagen panorámica de la porción posterior de un juvenil de Acipenser 

naccarii de 36 dpe en sección dorso-ventral, donde podemos observar el final de la 
válvula espiral (VE) y el recto (R). AA pH 1. Obsérvese el incremento gradual en el 
número de células caliciformes hacia el ano.  

 

En la tabla 12 se exponen, a modo de resumen, las características 

histoquímicas de cada uno de los segmentos del tracto gastrointestinal del 

VE 

R 



 
  

Resultados: Estudios Histológicos y Ultraestructurales 
  

 
 

 205

Acipenser naccarii, durante los diferentes periodos por los que atraviesa a lo 

largo de su desarrollo ontogénico. 

 
PPEERRIIOODDOO  

LLEECCIITTOOTTRRÓÓFFIICCOO 

33  ddppee 66  ddppee 77  ddppee 

PPEERRIIOODDOO  

LLEECCIITTOO--

EEXXOOTTRRÓÓFFIICCOO 

PPEERRIIOODDOO  

EEXXOOTTRRÓÓFFIICC OO  

 
PAS 

AA 

2,5 

AA 

1 
PAS 

AA 

2,5

AA 

1 
PAS

AA 

2,5

AA 

1 
PAS

AA 

2,5

AA 

1 
PAS 

AA 

2,5 

AA 

1 

Oro-farínge + - - ++ + - ++ + - +++ + - +++ + - 

Esófago - - - + + - ++ ++ + ++ ++ ++ +++ +++ ++ 

E. glandular - - - + - - ++ - - +++ - - 

E. pilórico - - - - - - + - - ++ - - +++ - - 

I. Anterior - + - - + + + ++ + ++ ++ + +++ +++ ++ 

I. Medio - + + + + + ++ + + ++ ++ ++ ++ ++ ++ 

V. Espiral - + + + + + ++ ++ + +++ ++ + +++ ++ ++ 

 

Tabla 12: Distribución de los glicoconjugados neutros y ácidos producidos por las 
células caliciformes en diferentes momentos del desarrollo a lo largo de diferentes 
regiones del tracto digestivo de Acipenser naccarii. -, Negativo; +, Débilmente positivo; 
++, Positivo; +++, Fuertemente positivo. 

 

 Glándulas anejas 

 

Desde el momento en el que se adopta la alimentación exógena ni el 

hígado ni el páncreas sufren cambios en su estructura histológica. En el hígado 

únicamente puede señalarse el aumento en el diámetro de la vesícula biliar y el 

leve descenso en la vacuolización de los hepatocitos (Figura 96).  
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Figura 96: a -  Imagen panorámica de la porción media de un juvenil de Acipenser 
naccarii de 36 dpe en sección dorso-ventral. H-E. B, Boca; Br, Branquias; Cr, corazón; 
EG, Estómago glandular; EP, Estómago pilórico; CP, Ciegos pilóricos; H, Hígado; Vb, 
Vesícula biliar. b – Detalle del hígado, donde podemos observar el alto grado de 
vacuolización lipídica de los hepatocitos. Azul de toluidina. Vl, vacuola lipídica.  

 

Con Microscopía Electrónica de Transmisión (TEM) los hepatocitos 

muestran un núcleo redondeado muy regular, con uno o dos nucleolos 

prominentes y posición excéntrica. El citoplasma es rico en retículo 
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endoplasmático rugoso formado por apilamientos de cisternas que se 

disponen, preferentemente, en posición perinuclear y en la zona periférica de la 

célula. Las abundantes mitocondrias presentan crestas tubulares y una matriz 

de moderada densidad electrónica, junto a ellas se observan abundantes 

cuerpos densos (lisosomas o peroxisomas). Además, junto a escasas regiones 

citoplasmáticas con glucógeno, encontramos grandes áreas ocupadas por 

gotas lipídicas de diámetro variable, responsables de la vacuolización descrita 

en microscopía óptica (Figura 97).  

 

 
 
Figura 97: Imagen panorámica del tejido hepático de un juvenil de Acipenser naccarii, 
donde podemos observar hepatocitos con núcleo (N) excéntrico y un citoplasma rico en 
retículo endoplasmático rugoso (REr), mitocondrias (m), cuerpos densos (flechas) y 
grandes gotas lipídicas (Gl). TEM. 
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Desde las zonas laterales de los hepatocitos se observan microvellosidades 

tortuosas que se extienden en los canalículos biliares (Figura 98). 
 

 
 
Figura 98: Imagen panorámica del tejido hepático de un juvenil de  Acipenser naccarii 
donde podemos observar como los hepatocitos en sus caras laterales presentan 
microvellosidades tortuosas (flechas) que se extienden en los canalículos biliares (Cb). 
TEM. Li, lisosoma; N, núcleo; Nu, nucleolo; m, mitocondrias; REr, retículo 
endoplasmático rugoso.  

 

El páncreas se localiza en las cercanías del intestino medio y se dispone 

como una “cuña” de tejido en el espacio existente entre el estómago glandular 

y el intestino anterior. Este órgano mantiene durante el periodo exotrófico la 
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misma estructura histológica que durante el periodo de alimentación mixta 

(Figura 99). 

 

 
 

Figura 99: a – Imagen panorámica de la porción media de un juvenil de Acipenser 

naccarii de 36 dpe en sección dorso-ventral. PAS. EG: Estómago glandular; CP, Ciegos 
pilóricos; IA, Intestino anterior; IM, Intestino medio; P, Páncreas. b – Detalle del tejido 
pancreático. PAS. L, luz del acino. 
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En los análisis con TEM, las células pancreáticas exocrinas se unen a las 

vecinas mediante complejos de unión bien desarrollados, constituyendo los 

típicos acinos en cuya luz encontramos algunas microvellosidades procedentes 

de la membrana plasmática apical. A lo largo de las caras laterales las células 

se unen, además, mediante interdigitaciones. El núcleo, grande, redondeado, 

eucromático se sitúa en la parte basal de la célula y el citoplasma es 

particularmente abundante en REr, pero también es de señalar la presencia de 

mitocondrias y gránulos de secreción (Figura 100); éstos últimos se acumulan 

en el citoplasma apical para descargar su contenido en la luz mediante un 

proceso de exocitosis (Figura 101). 
 

 
 
Figura 100: Imagen panorámica de un acino pancreático de un juvenil de Acipenser 

naccarii  donde podemos observar células con un núcleo basal y un citoplasma rico en 
retículo endoplasmático rugoso (REr), mitocondrias (m) y gránulos de secreción (Gs). 
TEM.  
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Figura 101: Imagen panorámica de la porción apical de un acino pancreático en un 
juvenil de Acipenser naccarii  donde podemos observar el gran desarrollo del retículo 
endoplasmático rugoso (REr) y la acumulación de gránulos de secreción (Gs) que serán 
expulsados al exterior mediante exocitosis. TEM. 
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1. ACTIVIDAD ESPECÍFICA α-AMILÁSICA 
 

La determinación de la actividad específica α-amilasa (mU/mg de proteína) en 

homogenados realizados con animales pertenecientes a distintas etapas del 

desarrollo ontogénico del esturión Acipenser naccarii (Tablas 13 y 14 y Gráfica 

3), muestra que dicha actividad se manifiesta durante el desarrollo del embrión 

en los días que ha sido determinada (3 y 7 después de la fecundación) siendo 

mayor en el día 7 que en el 3 después de la fecundación. La actividad de la 

enzima no es detectada al final del periodo de alimentación endógena 13 y 14 

días post-fecundación (6 y 7 días post-eclosión) y vuelve a mostrarse al inicio 

de la alimentación mixta (desde el día 14,5 al 17 post-fecundación) donde sufre 

un fuerte incremento. Tras este periodo, no se vuelve a detectar actividad hasta 

el mes después de la fecundación (23 días después de la eclosión). Los 

cambios observados en la actividad enzimática en función del peso de tejido 

siguen la misma pauta que los comentados para la actividad específica. 

 
DÍAS POST-

FECUNDACIÓN 
CONTENIDO EN 

PROTEÍNA (mg/ml) 
mU/mg  

PROTEÍNA 
mU/g  

TEJIDO 
3 2,75±0,13 4,62±0,70 63,61±10,58 
7 0,96±0,07 22,72±8,54 105,33±33,94 

ECLOSIÓN 
13 5,17±0,02 0,00±0,00 0,00 ±0,00 
14 3,67±0,58 0,00±0,00 0,00 ±0,00 

ALIMENTACIÓN EXÓGENA 
14, 5 5,37±0,48 34,27±5,38 302,45±20,72 

15 6,66±0,18 11,74±11,74 126,78±126,78 
16 3,40±0,15 17,29±3,12 93,60±53,57 
17 3,42±0,08 21,94±1,74 125,14±11,11 
20 4,28±0,13 0,00±0,00 0,00±0,00 
21 1,38±0,24 0,00±0,00 0,00±0,00 
24 1,37±0,14 0,00±0,00 0,00±0,00 
31 4,58±0,27 15,29±3,77 117,43±32,51 
35 4,40±0,24 22,31±7,54 156,12±27,86 
38 4,48±0,06 4,00±0,0,57 22,01±8,65 

 
Tabla 13: Evolución de la actividad α-amilasa durante las primeras fases de vida del 
esturión Acipenser naccarii. 
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FASE DE DESARROLLO EMBRIONARIO 

HUEVO EMBRIÓN  
LIBRE JUVENIL 

DIAS POST-FECUNDACIÓN 
 

3 7 13 14 14,5 15 16 17 20 21 24 31 35 38 

AMILASA               

pH 1,5               

pH 3               

pH 4,5               

pH 7               

pH 8,5               

pH 9               

pH 10   

 
E 
C 
L 
O 
S 
I 
Ó 
N 

            

  
   Actividad baja          Actividad media              Actividad fuerte 

 

Tabla 14: Evolución cuantitativa del contenido enzimático durante las primeras fases del 
ciclo vital de Acipenser naccarii.  
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Gráfica 3: Evolución de la actividad α-amilásica (mU/mg P) en las primeras fases del 
ciclo biológico del esturión Acipenser naccarii. 
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2. ACTIVIDAD PROTEÁSICA 
 

Por lo que respecta a la actividad proteásica encontrada en el esturión 

Acipenser naccarii en diferentes etapas del desarrollo ontogénico, hay que 

distinguir entre actividades proteásicas con pH óptimo de actuación ácido (1,5, 

3 y 4,5) y proteasas con pH óptimo de actuación neutro-alcalino (7, 8,5, 9 y 10) 

(Tablas 15 y 16).  

 
mU/mg Proteína 

pH DIAS POST-
FECUNDACION 

1,5 3 4,5 7 8,5 9 10 

3 2,84 
±1,05 

2,80 
±0,45 

2,14 
±1,07 

1,07 
±0,22 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

2,43 
±0,45 

7 0,00 
±0,00 

3,85 
±0,66 

7,92 
±0,06 

5,84 
±1,89 

16,61 
±9,78 

4,28 
±1,29 

5,55 
±1,39 

ECLOSIÓN 

13 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

4,64 
±2,50 

8,25 
±0,54 

0,00 
±0,00 

14 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

4,08 
±2,43 

2,96 
±1,32 

18,64 
±2,76 

17,04 
±0,17 

INICIO ALIMENTACIÓN EXÓGENA 

14,5 5,81 
±1,35 

1,95 
±0,22 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

7,87 
±1,84 

9,15 
±0,43 

5,47 
±1,09 

15 0,00 
±0,00 

7,32 
±1,46 

0,00 
±0,00 

3,57 
±0,40 

6,67 
±0,81 

8,65 
±1,24 

4,21 
±0,60 

16 4,14 
±0,07 

3,52 
±2,70 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

14,60 
±5,62 

32,96 
±1,64 

0,00 
±0,00 

27 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

11,45 
±6,18 

8,87 
±4,03 

0,00 
±0,00 

20 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

1,86 
±0,37 

0,00 
±0,00 

21 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

13,29 
±2,66 

0,00 
±0,00 

24 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

4,54 
±0,50 

0,00 
±0,00 

31 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

4,85 
±0,35 

7,81 
±3,50 

14,13 
±2,75 

35 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

4,84 
±0,59 

9,89 
±1,42 

6,51 
±1,51 

7,54 
±2,07 

6,24 
±1,46 

38 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

5,87 
±0,66 

10,53 
±1,84 

3,87 
±0,52 

10,72 
±5,04 

1,51 
±0,40 

 

Tabla 15: Evolución de la actividad proteásica digestiva durante las primeras fases del 
ciclo biológico del esturión Acipenser naccarii 
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Los valores encontrados en las actividades enzimáticas, expresados en 

función del contenido en proteína (actividad específica) son en general 

extrapolables a los expresados en función del peso del tejido.  

 

mU/mg Proteína 
pH DIAS POST-

FECUNDACION 
1,5 3 4,5 7 8,5 9 10 

3 29,81 
±1,86 

18,78 
±3,29 

16,55 
±7,85 

8,89 
±1,59 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

18,94 
±2,62 

7 0,00 
±0,00 

17,79 
±0,99 

38,05 
±1,48 

29,90 
±12,60 

33,44 
±1,11 

23,55 
±7,08 

27,84 
±7,45 

ECLOSIÓN 

13 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

120,08 
±65,23 

212,74 
±12,60 

0,00 
±0,00 

14 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

57,82 
±25,20

64,49 
±31,87

315,03 
±42,25 

299,46 
±80,05

INICIO ALIMENTACIÓN EXÓGENA 

14,5 152,70 
±22,24 

5,21 
±1,04 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

206,81 
±30,39

244,61 
±10,38 

7,31 
±1,04 

15 0,00 
±0,00 

17,38 
±2,49 

0,00 
±0,00 

8,25 
±1,65 

223,85 
±34,10

20,53 
±2,28 

9,99 
±1,11 

16 70,42 
±6,67 

65,23 
±50,40

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

166,04 
±17,79

606,33 
±23,72 

0,00 
±0,00 

27 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

179,38 
±90,43

160,60 
±73,48 

0,00 
±0,00 

20 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

3,17 
±0,45 

0,00 
±0,00 

21 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

107,61 
±21,54 

0,00 
±0,00 

24 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

1,76 
±0,25 

0,00 
±0,00 

31 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

117,59 
±9,64 

187,94 
±86,59 

321,51 
±91,20

35 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

103,77 
±2,96 

214,46 
±21,32

141,33 
±29,90

161,59 
±35,98 

140,84 
±38,00

38 0,00 
±0,00 

0,00 
±0,00 

131,20 
±11,01

232,75 
±40,03 

85,98 
±11,23

237,69 
±110,67 

33,60 
±8,62 

 

Tabla 16: Evolución de la actividad proteásica durante las primeras fases de vida del 
esturión Acipenser naccarii. 

 

La actividad proteásica ácida correspondiente a los pH 1,5 y 3 sólo aparece 

durante el estado embrionario (días 3 y 7 post-fecundación) y posteriormente al 

comienzo del periodo de alimentación mixta (días 14,5, 15 y 16 post-
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fecundación) (Gráfica 4). La actividad proteásica con pH óptimo de actuación a 

4,5 también aparece en el periodo embrionario, pero no aparece al comienzo 

de la alimentación exógena y sólo se detecta al mes después de la fecundación 

(23 días después de la eclosión) (Gráfica 5). 

 
 

pH 1,5

0
1
2
3
4
5
6
7

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24 26 28 30 32 34 36 38 40

Días post-fecundación

m
U

/m
g 

P

EMBRIÓN EMBRIÓN LIBRE JUVENIL

ECLOSIÓN
ALIMENTACIÓN 

EXÓGENA

 
 

pH 3

0

2

4

6

8

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24 26 28 30 32 34 36 38 40

Días post-fecundación

m
U

/m
g 

P

EMBRIÓN EMBRIÓN LIBRE JUVENIL

ECLOSIÓN
ALIMENTACIÓN 

EXÓGENA

 
Gráfica 4 (a-b): Evolución de las actividades específicas proteásicas digestivas con pH 
óptimo de actuación 1,5 y 3 durante las primeras fases del ciclo biológico del esturión 
Acipenser naccarii. 

a 
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pH 4,5
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Gráfica 5: Evolución de la actividad específica proteásica digestiva con pH óptimo de 
actuación 4´5 durante las primeras fases del ciclo biológico del esturión Acipenser 

naccarii. 

 

La proteasa con pH óptimo de actuación de 7 sigue una evolución muy 

parecida a la actividad α-amilasa, es decir, se detecta durante el periodo 

embrionario, al principio de la alimentación exógena y al mes después de la 

fecundación (23 días después de la eclosión) (Gráfica 6).  
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Gráfica 6: Evolución de las actividades específicas proteásicas digestivas con pH óptimo 
de actuación 7 durante las primeras fases del ciclo biológico del esturión Acipenser 
naccarii. 
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Las proteasas alcalinas experimentan un aumento tras el suministro de la 

primera comida. Posteriormente las actividades descienden en torno al mes 

después de la fecundación (23 días después de la eclosión). Hay que destacar 

que los valores en la actividad proteásica son mayores en el día 7 que en 3 

días después de la fecundación (Gráficas 7 y 8). 
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Gráfica 7 (a-b): Evolución de las actividades específicas proteásicas digestivas con pH 
óptimo de actuación 8,5 y 9 durante las primeras fases del ciclo biológico de Acipenser 
naccarii. 

a 

b 



 
 
José Ignacio Llorente López 
 

 

 222

pH 10
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Gráfica 8: Evolución de las actividad específica proteásica digestiva con pH óptimo de 
actuación 10 durante las primeras fases del ciclo biológico de Acipenser naccarii. 
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La creciente demanda de productos derivados del esturión a lo largo de los 

últimos años (caviar y carne principalmente), junto con el importante descenso 

en las capturas procedentes de la actividad extractiva, motivado por factores 

derivados de la presión antropogénica sobre el medio ambiente (tales como la 

contaminación de los cursos de agua, la construcción de presas, la sobrepesca, 

etc.), han generado un gran número de investigaciones por parte de la 

comunidad científica internacional encaminadas a la conservación de las 

poblaciones de este grupo de especies y de sus hábitats (Bemis y col.., 1997; 

Billard & Lecointre, 2001).   

 

Diferentes características tales como la alta tasa de crecimiento, la 

resistencia a patógenos y la obtención de productos con alto valor económico 

condujeron a pensar que la acuicultura podía jugar un papel muy importante en 

la conservación de estas especies en peligro de extinción, mediante técnicas 

de producción bajo condiciones controladas. Aunque los intentos de cría en 

cautividad de Acipenseriformes se iniciaron con la entrada del siglo XX 

(Buddington & Christofferson, 1985), en la actualidad la producción de juveniles 

sigue siendo considerada como una de las etapas más determinantes y 

dificultosas en el cultivo intensivo de los esturiones ya que tras la eclosión y el 

consumo de las reservas vitelinas se produce una alta tasa de  mortalidad, 

pues la supervivencia está relacionada no sólo con el sistema de producción 

utilizado sino también con el estado nutricional de los animales (Gisbert & 

Williot, 2002) .   

 

El escaso conocimiento de las características digestivas de los esturiones 

desde los primeros días de vida ha llevado a diferentes grupos de investigación 

a centrar sus esfuerzos en la  comprensión del desarrollo ontogénico del tracto 

gastrointestinal, bajo condiciones controladas (Buddington & Christofferson, 

1985; Buddington & Doroshov, 1986; Gawlicka y col., 1995; Gisbert y col., 

1998, 1999; Boglione y col., 1999; Cataldi y col., 2002; Gisbert & Doroshov, 
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2003). Boglione y col. en un trabajo publicado en 1999 estudiaron las etapas 

iniciales de desarrollo de Acipenser naccarii,  aunque los propios autores 

confirman la parcialidad de su trabajo y apuntan a la necesidad de estudios 

más completos. Atendiendo a las descripciones realizadas por diferentes 

autores sobre el desarrollo ontogénico de distintas especies de esturión: el 

esturión del Danubio Acipenser gueldenstaedti (Dettlaff y col.,1993), el esturión 

blanco Acipenser transmontanus (Gawlicka y col.,1995), el esturión siberiano 

Acipenser baerii (Gisbert y col.,1998, 1999) y el esturión verde Acipenser 

medirostris (Deng y col.,2002); y a nuestros resultados en el esturión del 

Adriático Acipenser naccarii, podemos afirmar que el proceso de diferenciación 

del sistema digestivo es muy similar a lo largo de los Acipenséridos, aunque 

presenta variaciones de orden temporal. Estas diferencias, que también han 

sido observadas en varias especies de teleósteos como Limanda ferruginea 

(Howell, 1980) y Epinephelus coioides (Toledo y col.; 2004) entre otras, están 

relacionadas con la temperatura de incubación, que es directamente 

proporcional a la tasa de absorción de vitelo e inversamente proporcional a la 

eficiencia con que éste último es utilizado por los tejidos de los animales, de 

manera que las temperaturas más bajas generan periodos de incubación más 

largos y producen un descendencia de gran calidad (Hardy & Litvak, 2004).  

 

En Acipenser naccarii, al igual que en el resto de representantes de la 

familia Acipenseridae, la histogénesis del tracto digestivo es asincrónica 

(Buddington & Doroshov, 1986) y procede desde la porción posterior a la 

anterior, siendo la válvula espiral la primera estructura en diferenciarse (1 dpe) 

y el estómago glandular la última (7 dpe), justo antes del inicio de la 

alimentación exógena).  

 

En el momento de la eclosión, los embriones de Acipenser naccarii, al igual 

que en las otras especies de esturión estudiadas (Detlaff y col., 1993; Gisbert y 

col., 1998, 1999; Gisbert & Doroshov, 2003) y diferentes especies de teleósteos 
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entre las que podemos citar Gadus morhua (Kjørsvik y col., 1991) y 

Scophthalmus maximus (Segner y col., 1994), presentan un tracto 

gastrointestinal parcialmente diferenciado, no comunicado con el exterior y 

representado por un gran saco vitelino y un esbozo de válvula espiral. Debido a 

este grado inicial de desarrollo, durante los primeros días de vida los embriones 

se alimentan exclusivamente de los nutrientes que aporta el vitelo, asimilando 

principalmente las proteínas y los carbohidratos mientras que los lípidos 

parecen ser almacenados mayoritariamente en el hígado y en el epitelio 

intestinal para ser utilizados cuando se inicia la alimentación exógena (Lazo, 

2000). 

 

En este momento de desarrollo, el epitelio que rodea al gran saco vitelino 

de los embriones de Acipenser naccarii, de origen endodérmico, está en 

proceso de diferenciación y presenta un gran número de vacuolas 

supranucleares que muestran diferente densidad electrónica en las imágenes 

de microscopía electrónica y que, al igual que en embriones de Acipenser 

baerii recién eclosionados, contienen gránulos de vitelo tanto de naturaleza 

proteica como lipídica (Gisbert y col.;1998). Dettlaff y col. en un libro publicado 

en 1993, relacionan la gran cantidad de inclusiones vitelinas en las células 

endodérmicas del saco vitelino de los esturiones con la participación de este 

epitelio en la diferenciación del tracto gastrointestinal. 

 

Nuestros resultados ponen de manifiesto la acumulación de numerosas y 

grandes vacuolas lipídicas en las células del epitelio intestinal de los embriones 

recién eclosionados de Acipenser naccarii; este hecho en diferentes especies 

de teleósteos se considera como un indicador de la presencia de mecanismos 

de absorción lipídica incipientes (Segner y col., 1994; Sarasquete y col., 1995; 

Ribeiro y col., 1999) y consecuencia de la ausencia de lipólisis y una reducida 

capacidad para la movilización de substancias lipídicas durante las primeras 

fases de desarrollo (Buddington & Christofferson, 1985).   
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La presencia de actividades enzimáticas durante el periodo embrionario de 

Acipenser naccarii, concretamente α-amilasa y proteasas ácidas y neutras, 

puede explicarse atendiendo a dos hechos fundamentales: la digestión de los 

componentes del vitelo y la preparación de la cubierta embrionaria para la 

eclosión. En embriones recién eclosionados de esturión siberiano, Acipenser 

baeri,  Gisbert y col., (1999) relacionan la detección de actividades enzimáticas 

en el endodermo del saco vitelino con la captación del vitelo por medio de 

pinocitosis y su posterior digestión intracelular. 

 

Detlaff y col., (1993), describen la presencia de la glándula de la eclosión en 

los Acipenseriformes situada en posición ventral debajo de la cabeza del 

embrión; dicha glándula secreta una sustancia que ablanda y disminuye el 

grosor de la envoltura embrionaria. Probablemente esta secreción esté 

constituida por un complejo multienzimático en el que figuren entre otras, 

actividades amilásicas y proteásicas. Nuestros resultados muestran un 

aumento de dichas actividades en los días más cercanos a la eclosión. Este 

complejo multienzimático ha sido descrito en otras especies de peces, como es 

el caso de Oryzias latipes, donde se conoce como corionasa (Yamagami, 1972) 

y está formado por dos enzimas proteolíticos que actúan de forma sincrónica 

hidrolizando el corion del huevo (Yasumasu & Yamagami, 2004).  

 

1. Cavidad orofaríngea 

 

En Acipenser naccarii, según nuestros resultados, la apertura de la boca se 

produce en torno al día 3 dpe, lo que concuerda con un estudio anterior 

realizado por Boglione y col., en 1999 en la misma especie y con las directrices 

propuestas por Buddington & Christofferson en 1985 para los Condrósteos. 

Inicialmente la cavidad orofaríngea de Acipenser naccarii está llena de vitelo y 

tapizada por un epitelio estratificado cúbico que posee algunas células ciliadas 

interpuestas.  
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En las células de este epitelio se produce la acumulación de una gran 

cantidad de gránulos de vitelo y melanina, lo que según Gisbert y col. (1998) en 

un estudio en Acipenser baeri puede relacionarse con la participación del 

endodermo del saco vitelino en la formación de las estructuras digestivas. 

Estas inclusiones de las células del epitelio bucofaríngeo desaparecen, al igual 

que en otras especies de esturión, alrededor del día 5 después de la eclosión 

(Gisbert y col., 1999) 

 

Diferentes autores han relacionado la presencia de células ciliadas en el 

epitelio bucofaríngeo de los peces con la facilitación del paso del alimento 

hacia el estómago y señalan su importancia en los momentos en los que el ano 

aún no está abierto (Iwai & Rosenthal, 1981; Morrison, 1993).  

 

Otra de las estructuras presentes en el epitelio bucofaríngeo de los 

Acipenseriformes son los botones gustativos, cuyos esbozos en Acipenser 

naccarii aparecen entre los 3 y 4 dpe en las barbillas, apareciendo un día 

después en los labios. Alrededor del día 6 dpe estas estructuras sensitivas son 

muy abundantes en el epitelio bucal y se distribuyen por toda la cavidad 

orofaríngea y la primera porción de la cámara branquial, organizándose en 

arcos regulares. En los esturiones existen diferencias funcionales entre los 

botones gustativos de las barbillas y los de la cavidad orofaríngea; mientras 

que los primeros estarían especializados en la recepción de sabores amargos y 

ácidos, los segundos serían capaces de identificar además los sabores salados 

(Kasumyan & Kazhalye, 1993). Teniendo en cuenta estas diferencias, puede 

afirmarse que los botones gustativos presentes en las barbillas de los 

Acipenséridos participarían en la selección y evaluación del alimento mientras 

que los que se distribuyen por la orofaringe discriminarían qué partículas 

alimentarias pasan al esófago. Apoyándose en lo anterior Boglione et a. (1999) 

observaron que el desarrollo de las zonas sensoriales gustativas en Acipenser 
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naccarii se producía de forma secuencial, primero en las región extraoral y en 

la faringe y posteriormente en el techo y en el suelo del paladar 

respectivamente. Esta secuencia de desarrollo también ha sido observada en 

Acipenser nudiventris, mientras que en Acipenser persicus los botones 

gustativos del techo del paladar son los últimos en diferenciarse (Devitsina & 

Gazdhieva, 1996).  

 

Aunque Reuter y col. (1973) relacionaron esta especialización funcional de 

los botones gustativos con cambios en su morfología entre las distintas 

regiones sensoriales de la cavidad orofaríngea de los peces, en Acipenser 

naccarii esta analogía no está aún muy clara y necesita de un estudio más 

específico.  

 

Aunque los resultados histoquímicos confirman que la primera aparición de 

células mucosas en el epitelio bucofaríngeo de Acipenser naccarii se sitúa 

alrededor de los 5 dpe, su funcionalidad no es completa hasta el momento de 

la primera alimentación exógena. En el esturión siberiano A. baeri tiene lugar 

un suceso parecido y Gisbert y col. (1999)  confirman que este hecho no 

concuerda con lo que sucede en otras especies de peces, en concreto la 

dorada (Sparus aurata) y el rodaballo (Scophthalmus maximus), donde las 

células mucosas no aparecen en la boca hasta tiempo después de iniciada la 

alimentación exógena (Cousin & Baudin-Laurencin, 1985; Sarasquete y col., 

1995). Las técnicas histoquímicas utilizadas indican la presencia en las citadas 

células de mucosustancias neutras (PAS positividad) y ácidas (Alcianofilia +) 

en el momento de la primera alimentación exógena. Domeneghini y col. (1998) 

confirmaron la presencia de estos dos tipos de secreciones mucosas en el 

epitelio bucofaríngeo de embriones y juveniles de dorada y los relacionaron con 

un mecanismo que permite a los animales responder a los cambios 

ambientales mediante el mantenimiento del equilibrio osmótico.  
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Una de las principales características de los esturiones es la presencia de 

estructuras dentarias durante las primeras fases de desarrollo y su ausencia en 

los estadios adultos. Este fenómeno también ha sido descrito en otras especies 

como Hoplosternum littorale (Machado-Allison, 1986). Según Brannon y col. 

(1983), la presencia de dientes durante los primeros momentos de desarrollo 

del esturión blanco (Acipenser transmontanus) se relaciona con el tipo de dieta  

(invertebrados bentónicos) y además, ayudaría a que el alimento pasara de 

una forma más fragmentada a la porción gástrica.  

 

En los esturiones no existe reemplazo dentario, por lo que como 

consecuencia del continuo crecimiento de las mandíbulas con el desarrollo, 

llega un momento en que los dientes se desprenden (Grande & Bemis, 1991). 

Este proceso mediante el cual los esturiones pierden sus dientes al alcanzar el 

estado adulto ha sido observado también en algunos siluriformes (Golubtsov y 

col., 2003) y diferentes especies de vertebrados no-mamíferos (Clemen & 

Greven, 1994; Huysseune & Sire, 1998). 

 

2. Esófago 

 

El esófago en los peces es una estructura tubular de poca longitud, limitado 

por epitelio un estratificado constituido por células con microvellosidades  

apicales, células mucosas y unas pocas células ciliadas interpuestas 

(Campbell, 2004).  En los peces eurihalinos como la anguila europea Anguilla 

anguilla, el conducto esofágico juega un importante papel en la 

osmorregulación (Abaurrea-Equisoain & Ostos-Garrido, 1996). En los 

esturiones, como en otros peces de agua dulce, el patrón de plegamiento de la 

mucosa del esófago es más sencillo que en las especies de teleósteos marinos 

((Yamamoto & Hirano, 1978; Simmoneaux y col., 1987; Grau y col., 1992; 

Buddington & Christofferson, 1985). Cataldi y col.. (1995) realizaron un estudio 

con juveniles de Acipenser naccarii en el que se compararon ejemplares 
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dulceacuícolas e individuos aclimatados al agua marina, no encontrando 

diferencias en la estructura histológica esofágica entre los dos lotes 

experimentales. Como la mayor parte de los esturiones, excepto Huso huso, 

Acipenser naccarii es considerada una especie anádroma (Rochard y col., 

1990) y, a pesar de las investigaciones recientes, aún no se ha demostrado 

ningún tipo de relación entre el esófago y las capacidades de osmorregulación 

(Martínez Álvarez, 2003).  

 

En Acipenser naccarii, nuestros resultados indican que la estructura 

histológica del esófago es idéntica a la observada en otros esturiones y 

diferentes especies de teleósteos, con una porción anterior caracterizada por 

una gran cantidad de células mucosas y una porción posterior con abundantes 

células provistas de cilios de gran tamaño y un menor número de células 

mucosas. Esta disposición también ha sido descrita por Gisbert y col. (1998) en 

Acipenser baeri para fases de desarrollo equivalentes, quienes proponen 

funciones diferentes para cada una de los compartimentos esofágicos; mientras 

que la porción más anterior tendría una función secretora y las mucosustancias 

allí producidas participarían en la lubricación del bolo alimentario, el segundo 

segmento esofágico facilitaría el  transporte de alimento gracias a la presencia 

de gran cantidad de células ciliadas.  

 

Las características histoquímicas y ultraestructurales de las células 

mucosas (alcianofilia tanto a pH 2,5 como a 1 y PAS positividad), así como su 

patrón de distribución a lo largo del conducto esofágico de Acipenser naccarii, 

es idéntica a la descrita para diferentes especies de teleósteos (Hamlin y col., 

2000; Gisbert y col., 2004). Sin embargo hemos de señalar que ni el gran 

número de células mucosas esofágicas en el momento de la primera 

alimentación exógena, ni su gran secreción mucosa pueden ser relacionadas 

únicamente con la lubricación del alimento. Diferentes autores (Reifel & Travill, 

1977; Zimmer y col. en 1992; Scocco y col., 1997) han sugerido que en los 
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peces, la secreción de las células mucosas podría cumplir las mismas 

funciones que la saliva de mamíferos.  

 

3. Estómago 

 

Los esturiones, al igual que los Condríctios y distintas especies de peces 

teleósteos como Clarias lazera (Stroband & Kroon, 1981) y la trucha arco-iris 

Oncorhynchus mykiss (Ostos-Garrido y col., 1993), presentan un estómago con 

estructura cecal formado por dos zonas bien diferenciadas, una porción anterior 

o glandular donde la principal característica es la presencia de glándulas 

gástricas y una porción posterior o pilórica que presenta una túnica muscular 

muy desarrollada (Buddington & Christofferson, 1985). Esta disposición del 

compartimento gástrico denota un alto grado de especialización de manera 

que, como veremos mas adelante, el estómago glandular estaría implicado en 

el inicio de la digestión ácida del alimento mediante la secreción de HCl y 

pepsina mientras que el estómago pilórico facilitaría la fragmentación del bolo 

alimenticio mediante las contracciones de su pared muscular. 

 

La diferenciación del estómago es un proceso similar a lo largo de los 

Acipenséridos, de manera que en Acipenser naccarii encontramos únicamente 

diferencias temporales en cuanto a la aparición del estómago pilórico que tiene 

lugar en torno a los 5 dpe según nuestros resultados y en el día 4 post-eclosión 

en el esturión siberiano Acipenser baeri (Gisbert y col., 1998). En ninguna de la 

especies de esturiones estudiadas puede observarse un compartimento 

gástrico diferenciado en el momento de la eclosión, sino que  aparece un gran 

saco vitelino intraembrionario, delimitado por un epitelio endodérmico, que 

engloba una gran masa central de vitelo (Buddington & Christofferson, 1985). A 

partir de este momento, el estómago sufre un proceso de diferenciación que se 

inicia con la compartimentalización del saco vitelino (Buddington & 

Christofferson, 1985). Nuestros resultados indican que hacia el día 3 dpe, 
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aparece un pliegue en la pared del saco vitelino, concretamente en la región 

dorsal-posterior, que lo divide en dos porciones: esbozo gástrico y esbozo 

intestinal. 

 

Durante los siguientes días, el compartimento gástrico adquiere una forma 

más tubular y, en torno al día 5 dpe, se produce su torsión (hasta la adopción 

de una estructura parecida a una U) y la diferenciación de las porciones pilórica 

(tramo ascendente) y glandular del estómago (tramo descendente). Este 

fenómeno de torsión de la cavidad gástrica también ocurre hacia el día 5 dpe 

en Acipenser baerii (Gisbert y col., 1998) y alrededor del día 6 dpe en 

Acipenser medirostris (Gisbert & Doroshov, 2003). En Acipenser naccarii, el 

proceso concluye alrededor de los 7 dpe con la adquisición de la estructura 

cecal típica de juveniles y adultos. 

 
La estructura histológica del epitelio gástrico en los peces es muy parecida 

a la de reptiles y anfibios y mucho más sencilla que la descrita para mamíferos 

(Ferri y col. 1974). En su epitelio de tipo cilíndrico simple pueden distinguirse 

células superficiales productoras de mucus, células ciliadas, células endocrinas 

y células glandulares gástricas que se localizan en el corion (Estegondo y col., 

1988). En la trucha arco-iris (Oncorhynchus mykiss) el citoplasma de las 

células productoras de mucosustancias está repleto de gránulos de diferente 

tamaño y densidad asociados con el retículo endoplásmico y el complejo de 

Golgi, siendo su contenido descargado al lumen celular por exocitosis (Ostos-

Garrido y col., 1993). Las células mucosecretoras del epitelio gástrico de 

Acipenser naccarii presentan un aspecto cilíndrico, el núcleo de aspecto 

irregular se localiza en posición basal y la superficie apical presenta 

microvellosidades cortas y espaciadas provistas de un prominente gicocálix. En 

su citoplasma se puede señalar la presencia de abundantes granulaciones 

electrodensas relacionadas con la PAS-positividad observada a microscopía 

óptica. Este hecho, al igual que en Acipenser transmontanus, (Domeneghini y 
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col., 1999), Acipenser baerii (Gisbert y col., 1998, 1999), Acipenser medirostris 

(Gisbert & Doroshov, 2003) y diferentes especies de peces con hábitos 

alimentarios muy variados indica secreción de mucosustancias de carácter 

neutro (Reifel & Travill, 1978). Como comentamos anteriormente, autores como 

Grau y col. en 1992 relacionan la presencia de estos mucopolisacáridos con la 

absorción de disacáridos y ácidos grasos de cadena corta, sin embargo otros 

como Scocco y col. (1997), sugieren una relación con la estabilización del pH 

gástrico. Redundando en lo anterior, los estudios de Buddington & Doroshov 

(1986) pusieron de manifiesto la captura de aminoácidos y carbohidratos en el 

epitelio gástrico de los esturiones aunque determinaron que la mayor parte de 

la absorción se produce en el intestino y la válvula espiral. Gisbert y col., (1998) 

proponen, además para estas mucosustancias, una función de protección local 

del epitelio gástrico frente a los posibles daños ocasionados como 

consecuencia del proceso de digestión.  

 

Nuestras observaciones indican la presencia de un gran número de células 

ciliadas en el epitelio gástrico de Acipenser naccarii desde el momento en el 

que se inicia la alimentación exógena (7 dpe) tanto en su porción glandular 

como en la pilórica. Este hallazgo está de acuerdo con las observaciones 

previas de Domeneghini y col. (1999) y con los estudios realizados por Cataldi 

y col. (2002). Estos últimos autores sugieren que las células ciliadas del epitelio 

gástrico cooperarían en la distribución del mucus y en el paso de fluidos 

provenientes de la mucosa esofágica o secretados por las glándulas gástricas, 

generando una película mucosa que protegería al epitelio subyacente frente al 

daño químico o físico durante el proceso de digestión que se produce en el 

estómago (Buddington & Christofferson, 1985, Boglione y col., 1999; Gisbert y 

col., 1999). Vemos por tanto, que la presencia de células ciliadas en el epitelio 

gástrico de los esturiones, lejos de ser una característica primitiva, facilita los 

movimientos del alimento a lo largo del sistema digestivo (Radaelli y col. 2000). 
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En los Acipenseriformes y la mayor parte de los teleósteos, las glándulas 

gástricas se restringen a la región anterior del estómago (porción glandular) y 

están constituidas por un tipo celular único denominado célula oxíntico-péptica 

(Gawlicka y col., 1995). La red túbulo-vesicular apical de éstas células está 

involucrada en la producción de HCl (Western & Jennigns, 1970) y el retículo 

endoplásmico rugoso junto con el aparato de Golgi generan gránulos de 

zimógeno que, posteriormente son descargados en la luz glandular mediante 

mecanismos de exocitosis, como fue puesto de manifiesto por Ostos-Garrido y 

col.  (1993) en la trucha arco-iris (Oncorhynchus mykiss). 

 

Radaelli y col. (2000), estudiando las células glandulares gástricas de 

ejemplares adultos de esturión blanco Acipenser transmontanus, encuentran 

una gran cantidad de gránulos de zimógeno junto a un moderado desarrollo de 

la red túbulo-vesicular apical. Apoyándose en los estudios previos de 

Buddington y Doroshov en 1986 (en los que se determinó que el pH gástrico en 

el esturión Acipenser transmontanus  no es nunca menor de 4), sugirieron que 

el proceso de digestión se lleva a cabo en el intestino, donde el pH es alcalino, 

mas que en el estómago donde la secreción de HCl es débil y está menos 

desarrollada que en otros vertebrados. 

 

Estudios recientes en Acipenser naccarii (Furné y col.., 2005) describen la 

presencia de actividad del tipo pepsina y diferentes proteasas en el estómago 

de juveniles de más de un año de edad de Acipenser naccarii, con óptimos de 

actuación a valores de pH más ácidos que los descritos para la trucha arco-iris 

Oncorhynchus mykiss (pH 1,5 y 3); además, en este mismo estudio se señala 

que la actividad proteásica a pH ácido es mayor que a pH alcalino. En principio 

estos últimos datos podrían resultar contradictorios con los estudios de 

Buddington & Doroshov (1986) y Radaelli y col. (2000), pero si tenemos en 

cuenta que en el medio natural Acipenser naccarii es un animal omnívoro que 

ingiere restos de semillas y detritus de plantas, la presencia de actividad 
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enzimática proteásica a valores de pH muy ácidos (1, 5 y 3) podría constituir 

una adaptación digestiva para facilitar los procesos de hidrólisis del material 

vegetal presente en el alimento. Asimismo, diferentes características 

anatómicas e histológicas del tracto digestivo post-gástrico, como el alto grado 

de plegamiento de la mucosa intestinal, el grado desarrollo de los ciegos 

pilóricos y la presencia de válvula espiral, producen un aumento tanto en la 

superficie de contacto con el alimento como en su tiempo de tránsito por el 

sistema digestivo, compensando la relativa baja tasa de actividad enzimática 

en la válvula espiral y el intestino (Gisbert y col. 1998).  

 

La aparición de las glándulas gástricas constituye uno de los principales 

eventos en la diferenciación del estómago en peces y según Kolkowski  (2001) 

indica el momento en el que los animales abandonan el periodo embrionario y 

poseen un sistema digestivo funcional capaz de digerir y absorber el alimento 

exógeno. 

 

En los esturiones, el momento de aparición de las glándulas gástricas 

muestra ligeras variaciones interespecíficas. Con respecto a Acipenser naccarii 

nosotros hemos observado glándulas gástricas a los 6 dpe pero Gisbert y col. 

(1998), señalan para Acipenser baeri, el día 9 dpe como el momento de su 

aparición, mientras que para Acipenser medirostris, Gisbert & Doroshov (2003), 

sugieren el día 10 dpe. No obstante, a pesar de estas discrepancias, en todos 

los casos las glándulas están presentes antes del comienzo de la alimentación 

exógena y al igual que Gisbert & Williot (2002), pensamos que las éstas 

variaciones deben estar ocasionadas por variaciones en la temperatura de 

mantenimiento de huevos y embriones.  

 

Sin embargo, la presencia de glándulas no determina la funcionalidad 

completa del estómago, ya que la pepsina es secretada en forma de 

pepsinógeno, que gracias al ambiente ácido existente en el estómago se 
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transforma en la forma activa del enzima; por lo que en ausencia de una 

secreción capaz de disminuir el pH gástrico, el enzima no es funcional (Douglas 

y col. 1999). Buddington & Doroshov (1986) realizaron mediciones directas del 

pH del lumen gástrico en embriones libres de Acipenser transmontanus, 

poniendo de manifiesto que durante la fase de alimentación endógena se 

produce un descenso en el pH del estómago de 6,9 a 6,4 que, posteriormente 

durante el transcurso de la fase de alimentación mixta, vuelve a descender (pH 

4,3) hasta situarse en torno a un valor similar al de los ejemplares juveniles y 

adultos (pH 4). Estos hechos determinan que a pesar de la presencia de 

glándulas gástricas antes del inicio de la alimentación exógena, la actividad 

pépsica en el esturión blanco sólo pueda constatarse a partir del día 36 dpe.  

 

En consonancia con estas observaciones, nuestros resultados indican que, 

a pesar de la presencia de glándulas gástricas a partir del día 6 dpe y de 

alimento de origen exógeno en el estómago desde el día 9 dpe, la actividad de 

la proteasa con pH óptimo de actuación 4,5 no aparece hasta el día 23 dpe. 

Además, nuestros estudios ultraestructurales ponen de manifiesto que, durante 

el periodo de embrión libre, aunque en el citoplasma de las células oxíntico-

pépticas se ha iniciado el desarrollo de la red túbulo vesicular apical 

relacionada con la secreción de HCl, aún no existen gránulos de secreción. En 

cambio, en ejemplares juveniles de 19 dpe las células oxíntico-pépticas 

presentan una red túbulo-vesicular desarrollada y gran cantidad de gránulos de 

zimógeno (relacionados con la secreción de pepsina) que descargan en la luz 

glandular por exocitosis. Por lo tanto y teniendo en cuenta todo lo anterior, 

podemos sugerir que durante el periodo lecito-exotrófico y el inicio del periodo 

exotrófico, los ejemplares de Acipenser naccari no presentan capacidad 

digestiva en medio ácido, y la hidrólisis proteica se lleva a cabo 

mayoritariamente en el intestino, a semejanza de lo que ocurre en los peces 

agastros. Este último hecho también ha sido descrito en otras especies de 
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peces teleósteos, como Symphysodon aequifasciata (Chong y col. 2002) y 

Sparus aurata (Yúfera y col., 2004).   

 

4. Intestino anterior y medio 

 

Debido al tipo de desarrollo que sufren los embriones de esturión, el 

intestino es una de las primeras estructuras en formarse (Gisbert y col., 1998). 

Como comentamos anteriormente, en Acipenser naccarii el proceso de 

diferenciación del intestino comienza alrededor del día 3 dpe, momento en el 

que gracias a  la aparición de un pliegue en la pared del saco vitelino, se puede 

distinguir un esbozo intestinal. El proceso continúa en los días siguientes hasta 

que en torno al día 5 dpe se produce un aumento generalizado de la longitud 

del intestino y se establece una distinción clara entre el intestino anterior y el 

intestino medio, en base a la orientación de sus pliegues mucosales (siendo 

transversal en el intestino anterior y oblicua en el intestino medio). En este 

momento del desarrollo, la organización histológica del intestino es 

básicamente igual en las diferentes regiones y consiste en un epitelio columnar 

simple que posee además de células cilíndricas con microvellosidades, células 

ciliadas y numerosas células caliciformes interpuestas que secretan tanto 

mucosustancias ácidas como neutras.  

 

Los enterocitos de los embriones de Acipenser naccarii de 6 dpe presentan 

unas características ultraestructurales (microvellosidades apicales, núcleo 

basal, mitocondrias perinucleares y abundantes inclusiones supranucleares, 

típicas de aquellos epitelios en donde se produce absorción de nutrientes 

(Bisbal & Bengston, 1995) por lo que, probablemente, puede inferirse cierto 

grado de funcionalidad intestinal en este momento de desarrollo. En otras 

especies de peces, por ejemplo la lubina  (Dicentrarchus labrax), Deplano y col. 

(1991) confirmaron que al final del periodo lecitotrófico los enterocitos son 

funcionales, aunque están poco desarrollados y muestran escasez de retículo 
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endoplásmico y aparato Golgi, hecho que junto con la presencia de baja 

cantidad de inclusiones lipídicas indica que la tasa de absorción lipídica es 

reducida.  

 

Diferentes estudios han puesto de manifiesto que la principal función de los 

enterocitos de la porción anterior del intestino y los ciegos pilóricos en los 

peces es la de absorción del componente lipídico de la dieta (Iwai, 1969; 

Noaillac-Depeyre & Gas, 1974; Ostos- Garrido, y col., 1993, entre otros). La 

absorción de lípidos en peces se asemeja a la de los mamíferos, ya que, tras la 

hidrólisis intraluminal de los triglicéridos (principal componente lipídico en las 

dietas) por el efecto combinado de las sales biliares y la lipasa pancreática, los 

productos de esta hidrólisis (monoglicéridos y ácidos grasos), son absorbidos 

por las células epiteliales del intestino mediante un proceso de difusión. Los 

ácidos grasos de cadena corta o de mediana longitud atraviesan el enterocito y 

son liberados al torrente sanguíneo; en cambio, los ácidos grasos de cadena 

larga son reesterificados a nivel del retículo endoplasmático y, posteriormente 

como pequeñas vacuolas, se liberan  en los espacios intercelulares (Vernier & 

Sire, 1983; Sheridan, 1988). 

 

Comparados con otros peces de agua dulce, las pocas especies de esturión 

que han sido estudiadas muestran unos altos requerimientos lipídicos 

(Buddington & Christofferson, 1985) a lo largo de su vida y una composición 

única en ácidos grasos (Gershanovich, 1991) exhibiendo una actividad lipásica 

relativamente alta (Buddington & Doroshov, 1986) y una absorción lipídica 

eficiente (Gawlicka y col., 1995; Gisbert y col., 1999).  

 

A pesar de que nuestras determinaciones enzimáticas sobre la actividad 

lipásica no son concluyentes, nuestras observaciones histológicas y 

ultraestructurales coinciden con las de otros autores, quienes correlacionan la 

masiva acumulación de lípidos en el citoplasma de los enterocitos del intestino 
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anterior y medio de los esturiones durante el periodo de embrión libre, con altos 

valores de la actividad lipasa, que a su vez sugieren altos requerimientos 

lipídicos durante el periodo de embrión libre. 

 

Los lípidos se presentan en el citoplasma de los enterocitos de Acipenser 

naccarii bien como pequeñas partículas lipoproteicas, bien como grandes gotas 

lipídicas.  

 

Las partículas lipoproteicas se encuentran asociadas con el retículo 

endoplásmico, el aparato de Golgi y en el interior de pequeñas vacuolas que 

las transportan hasta las proximidades de la membrana basolateral para su 

traslado a los espacios intercelulares. En los últimos años, varios  autores 

(Kjorsvik y col.,1991; Segner y col.,1994) han defendido que estas pequeñas 

partículas pueden ser consideradas como lipoproteínas de muy baja densidad 

(VLDL) que constituyen las formas de exportación de los ácidos grasos 

absorbidos por los enterocitos de peces (Sheridan,1988). 

 

Las grandes gotas lipídicas, fundamentalmente formadas por triglicéridos 

(Ribeiro y col., 1999), constituyen almacenes temporales de ácidos grasos 

reesterificados que se acumulan durante el periodo de alimentación endógena 

cuando la tasa de absorción de ácidos grasos excede a la de exportación 

(Bergot, 1981; Sheridan, 1988). Otros autores relacionan estas inclusiones 

lipídicas con la incapacidad de los enterocitos para metabolizar 

adecuadamente los lípidos (Loewe & Eckmann, 1988; Kjorsvik y col., 1991; 

Gisbert & Doroshov, 2003). En animales adultos, autores como Sire & Vernier 

(1981) y Deplano y col. (1991), consideran que la formación de las grandes 

gotas lipídicas en el epitelio intestinal de los embriones de peces está 

estrechamente relacionada con un exceso de grasa en los enterocitos como 

consecuencia de la alta concentración de ácidos grasos del alimento. 
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La abundancia de estas inclusiones lipídicas durante el periodo de 

alimentación endógena podría explicar la gran resistencia de los embriones 

libres  de esturión frente a largos periodos de inanición (Gisbert y col., 1999). 

 

En el medio natural la base de la dieta para los embriones libres de los 

Acipenseriformes está constituida por copépodos y cladóceros planctónicos 

(Baranova & Miroshnichenko, 1969), organismos que contienen unos niveles 

lipídicos superiores al 56% del peso total (Tessier & Goulden, 1982); la alta 

actividad lipolítica durante la fase inicial del periodo de alimentación mixta 

puede representar una adaptación a los altos niveles de lípidos en la dieta 

(Buddington & Doroshov, 1986).  

 

Tras el establecimiento del estadio juvenil, los requerimientos lipídicos en 

los Acipenseriformes bajan, utilizándose principalmente la proteína para la 

obtención de energía (Kaushik y col.., 1982).  La transición de la alimentación 

zooplantívora a la bentónica en el esturión blanco durante el final del periodo 

lecito-exotrófico puede reflejar estos cambios en las necesidades nutricionales 

(Buddington & Doroshov, 1986). Los invertebrados bentónicos constituyen la 

fracción dominante de la dieta en los juveniles de esturión y poseen unos 

niveles lipídicos considerablemente inferiores a los observados en los 

cladóceros y copépodos (Beattie, 1978; González & Aguado, 1981). El 

descenso en la actividad lipásica parece ser paralelo a un declive en los 

requerimientos lipídicos y está acompañado por un aumento en el metabolismo 

proteico conforme los ejemplares de esturión crecen (Buddington & Doroshov 

1986; Gawlicka y col., 1995; Gisbert y col., 1999). En Acipenser naccarii, 

alrededor del día 10 después de la eclosión, las inclusiones lipídicas de los 

enterocitos comienzan a disminuir, hecho que está de acuerdo con lo 

propuesto para el esturión siberiano, Acipenser baeri, (Gisbert y col., 1998) y el 

esturión verde, Acipenser medirostris, (Gisbert & Doroshov, 2003), donde los 

almacenes de grasa en el intestino desaparecen de forma gradual después de 
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la transición a la alimentación exclusivamente exógena, primero de los 

enterocitos y posteriormente de los hepatocitos. 

 

De forma similar a lo que ocurre con la actividad lipásica, los niveles de 

actividad de la α-amilasa de los embriones libres de esturiones, exhiben un 

máximo en el momento de la introducción de la alimentación exógena, para 

posteriormente descender una vez que se adquiere el estadio juvenil 

(Buddington & Christofferson, 1985). El patrón de variación de la actividad 

específica de la α-amilasa en los embriones de Acipenser naccarii durante los 

periodos lecito-exotrófico y exotrófico, es idéntico al descrito para otras 

especies de peces (Zambonino Infante & Cahu, 1994). Antes de la eclosión se 

detecta un moderado y paulatino incremento de su actividad, pero después no 

se vuelve a manifestar hasta el día 8 dpe, momento en el que coincidiendo con 

la introducción de la alimentación exógena se produce un máximo de actividad. 

Unos días después, la actividad desaparece y no vuelve a mostrarse hasta el 

mes después de la fecundación (23 dpe), momento en el cual los valores 

obtenidos son menores a los iniciales.  

 

Esta variación secuencial de los valores de actividad, es característica de 

los vertebrados en desarrollo y puede ser considerada como una consecuencia 

del proceso mediante el cual los embriones libres adquieren la estructura y 

funciones digestivas de los adultos (Buddington & Doroshov, 1986). 

Indudablemente el aporte de alimento ha tenido que influir en el pico de  

actividad del día 8 dpe, mediante la inducción de la secreción enzimática por 

parte del propio pez y mediante el aporte exógeno de enzimas provenientes de 

la Artemia suministrada como alimento. A este respecto existe controversia 

acerca de la posible contribución de las enzimas exógenos provenientes del 

alimento vivo a los procesos digestivos del pez. Gawlicka y col.. (2000) estiman 

aproximadamente la contribución enzimática amilásica por parte de Artemia  al 
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total de la actividad en las larvas de Halibut (Hippoglossus hippoglossus) en un 

50%.  

 

En los esturiones, al igual que en distintas especies de peces carnívoros, la 

alimentación en el medio natural suele tener muy bajas cantidades de 

carbohidratos, hecho que explica porqué los niveles del enzima α-amilasa en el 

tracto digestivo de los ejemplares adultos son significativamente inferiores a los 

de la lipasa o a los del conjunto de las proteasas (Buddington & Doroshov, 

1986). Por lo tanto, el descenso observado en la actividad específica α-amilasa 

de Acipenser naccarii a partir del día 11 dpe, puede ser debido a la adquisición 

del estadio juvenil en el que comienza a iniciarse la introducción de la dieta 

inerte en donde la concentración de hidratos de carbono se adecua a las bajas 

necesidades nutricionales de los animales. La estabilización posterior de los 

niveles enzimáticos hacia el día 23 dpe en valores inferiores a los iniciales 

permite suponer que aunque la actividad amilásica de Acipenser naccarii en 

este momento es baja, es suficiente como para aprovechar la cantidad de 

carbohidratos disponibles en el alimento. 

 

Como consecuencia del sentido postero-anterior del desarrollo del tracto 

gastrointestinal en los esturiones (Gisbert & Doroshov, 2003), las células 

caliciformes intestinales en Acipenser naccarii aparecen primero en el intestino 

medio (en torno al día 6 dpe) y después en el intestino anterior o pilórico 

(alrededor del día 7 dpe), especializándose en la secreción de mucosustancias 

neutras y ácidas tanto del tipo de las sialomucinas como de las sulfomucinas. 

Esta composición en mucopolisacáridos también ha sido observada en otros 

integrantes del grupo de los Acipenseriformes, como el esturión siberiano 

Acipenser baeri (Gisbert y col., 1998, 1999) y el esturión verde Acipenser 

medirostris (Gisbert & Doroshov, 2003) y está de acuerdo con lo propuesto por 

distintos autores como Murray y col. (1996) y Domeneghini y col. (1998) que, 
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para diferentes especies de teleósteos, describen la presencia de células 

caliciformes productoras tanto de mucosustancias neutras como ácidas. 

 

Tibbetts en 1997 describió en el grupo de los Hemirrámpidos un patrón de 

secreción de glicoconjudagos similar al observado en Acipenser naccarii y 

sugirió que las mucosustancias intestinales neutras por un lado ofrecerían una 

protección local frente al ataque de enzimas digestivos y, por otro ayudarían al 

establecimiento de un flujo laminar en el intestino, para facilitar el paso de las  

sulfomucinas intestinales (y los nutrientes hidrosolubles que transportan en su 

seno) hacia las regiones posteriores, donde son absorbidos (Clamp, 1997).  

 

5. Ciegos pilóricos 

 

El desarrollo de los ciegos pilóricos constituye el último cambio importante 

en el proceso de diferenciación del intestino y marca el momento en el que los 

embriones entran en el estadio juvenil (Hamlin y col., 2000). En Acipenser 

naccarii, los ciegos pilóricos inician su formación hacia el día 6 dpe, a partir de 

una evaginación del intestino pilórico en la zona de unión con el estómago 

(esfínter pilórico) y alrededor del inicio del periodo lecito-exotrófico están 

completamente formados. De lo anterior puede inferirse un alto grado de 

especialización y funcionalidad del sistema digestivo en los embriones de 

esturión, en el momento del inicio de la alimentación exógena (Buddington & 

Doroshov, 1985).  

 

La compleja estructura interna de los ciegos pilóricos de los peces, llevó a 

diferentes autores a sugerir que su presencia supone un aumento de la 

superficie intestinal que conlleva un incremento del tiempo de tránsito para 

algunos sustratos alimentarios (Kapoor y col., 1975; Fange & Grove, 1978).  

Además, teniendo en cuenta que el conducto biliar desemboca en las 

proximidades de este compartimento digestivo y el alto grado de plegamiento 
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de la mucosa intestinal a este nivel,  Gawlicka y col. (1995) sugirieron que los 

ciegos pilóricos pueden facilitar la mezcla del quimo tanto con las secreciones 

hepáticas y pancreáticas como con el mucus secretado por las células 

mucosas.   

 

En los esturiones las tasas de absorción de nutrientes más altas se dan en 

el intestino anterior y la válvula espiral (Buddington & Diamond, 1985), no 

existiendo datos concretos para los ciegos pilóricos. A pesar de lo anterior, las 

características ultraestructurales de los enterocitos de Acipenser naccarii a este 

nivel, los relacionan con la absorción de lípidos y carbohidratos, aunque su 

papel concreto no es claro y necesita para su esclarecimiento de un mayor 

número de investigaciones. 

 

Velandia-Romero (1997), constató la absorción de prolina y glucosa (por mg 

o cm2) en la membrana de las microvellosidades de los enterocitos a nivel de 

los ciegos pilóricos de cuatro especies de teleósteos con diferentes hábitos 

alimentarios, poniendo de manifiesto la relación de este compartimento 

digestivo con la absorción de carbohidratos. Gawlicka y col. (1995) analizan las 

características histo-enzimáticas del esturión blanco Acipenser transmontanus 

durante su desarrollo, observando en el intestino pilórico alta actividad 

enzimática para la α y β galactosidasas, enzimas asociados a la membrana 

apical de los enterocitos. 

 

6. Intestino Posterior o Válvula espiral  
 

Los Condríctios, Condrósteos, Holósteos y algunos Teleósteos presentan 

en su intestino una estructura denominada válvula espiral que constituye una 

adaptación anatómica para aumentar la superficie de absorción.  
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En Acipenser naccarii, al igual que en el resto de representantes de los 

Acipenseriformes (Buddington & Doroshov, 1985, Gawlicka y col., 1995, 

Gisbert y col., 1998, 1999, Gisbert & Doroshov, 2003), la válvula espiral es la 

primera estructura digestiva en desarrollarse, debido a que durante el periodo 

de alimentación endógena, el proceso de diferenciación intestinal progresa en 

dirección postero-anterior (Detlaff y col., 1993). La diferenciación de la válvula 

espiral es completa hacia el día 2-3 dpe, momento en el que las características 

histológicas, histoquímicas y ultraestructurales de los enterocitos sugieren un 

alto grado de funcionalidad (Gisbert y col., 1998).   

 

En Acipenser naccarii las células caliciformes, que pueden ser observadas 

en el epitelio de la válvula espiral por primera vez hacia el día 3 dpe, se 

caracterizan inicialmente por la producción de mucosustancias ácidas, tanto 

carboxiladas como sulfatadas, pero al final del periodo de embrión libre, 

secretan una mezcla de mucosustancias neutro-ácidas. Esta variación en la 

producción de mucosustancias puede ser atribuida a cambios en los 

requerimientos nutritivos o en los hábitos alimentarios de los embriones libres 

(Domeneghini y col., 1998).  

 

Durante la primera parte del periodo lecitotrófico, el interior de la válvula 

espiral de Acipenser naccarii está lleno de gran cantidad de vitelo, que irá 

siendo consumido conforme el animal se desarrolla. Gisbert y col., (1998) 

determinaron que en el esturión siberiano y como consecuencia de la 

utilización de las reservas vitelinas, se produce la acumulación de un 

subproducto, la melanina, en la luz de la porción final de la válvula espiral, 

hecho que fue posteriormente ratificado por Gisbert & Sarasquete (2000). El 

depósito continuado de gránulos de melanina conlleva la formación de una 

masa (denominada tapón de melanina), que termina por ocupar toda la luz de 

la porción posterior de la válvula espiral. En Acipenser naccarii el tapón de 

melanina aparece hacia el día 5 dpe y se mantiene hasta el día 9 dpe. 
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 Uno de los más importantes aspectos en la cría comercial de peces para la 

acuicultura es la determinación del momento exacto para iniciar la alimentación 

exógena. Se considera este periodo como uno de los momentos más críticos 

durante el desarrollo de los peces, ya que retrasos en la disponibilidad de 

alimento pueden conducir a un descenso en la tasa de crecimiento y de 

supervivencia. Gisbert & Williot (1997) apuntaron que el momento de la primera 

alimentación exógena para los embriones libres de esturión siberiano 

Acipenser baeri, está relacionado con la expulsión del tapón de melanina. 

Nuestros estudios histológicos ponen de manifiesto la presencia simultánea de 

partículas de alimento de origen exógeno y del tapón de melanina en el canal 

alimentario, confirmándose que la expulsión del tapón se produce justo 

después de la alimentación exógena. De acuerdo con lo anterior, la expulsión 

del tapón de melanina no parece ser un criterio visual adecuado para 

seleccionar el momento adecuado de introducción de la alimentación exógena 

en el esturión del Adriático (Acipenser naccarii).  

 

En la región porción posterior del intestino de los peces se produce la 

absorción de las proteínas de los peces (Deplano y col., 1991). Estos mismos 

autores señalan que esta región recibe diferentes nombres (intestino medio o 

intestino distal) dependiendo del autor o de los criterios morfológicos 

específicos que se utilicen (número de segmentos intestinales y presencia o no 

de válvula). En el esturión Acipenser naccarii se denomina válvula espiral 

(Boglione y col., 1999).  

 

Nuestros resultados concuerdan con las observaciones de Gawlicka y col. 

(1995), quienes afirmaron que una de las principales características de los 

enterocitos de la válvula espiral en el esturión blanco durante el proceso de 

desarrollo, es la aparición de una gran cantidad de gránulos acidófilos debidos 

a la acumulación de proteínas que se asimilan por procesos de pinocitosis. 

Esta absorción de proteínas por pinocitosis, también ha sido observada en 



 
 

Discusión 
 

 
 

 249

otras especies de esturión: Acipenser transmontanus (Buddington & 

Christofferson, 1985; Buddington & Doroshov, 1986; Gawlicka y col., 1995), 

Acipenser baerii (Gisbert y col., 1998; 1999) y Acipenser medirostris (Gisbert & 

Doroshov, 2003), y en teleósteos como por ejemplo Clarias lacera (Stroband & 

Kroon, 1981), Barbus conchonius (Rombout y col., 1984) y Hypomesus 

transpacificus nipponensis (Watanabe, 1984). Nuestras observaciones 

ultraestructurales están en consonancia con lo propuesto por Sire & Vernier 

(1981), quienes destacaron la presencia de profundas invaginaciones entre las 

microvellosidades apicales de los enterocitos del intestino distal en peces, así 

como gran número de vesículas y vacuolas en su citoplasma apical. La 

implicación de estas estructuras en la captura y posterior degradación de 

proteínas intactas ha sido puesta de manifiesto a través de diferentes estudios 

histoquímicos (Watanabe 1982, 1984 a; Bogé y col. 1982; Ferraris & Ahearn 

1984;  Storelli y col. 1989;  Balocco y col. 1993; Buddington & Diamond, 1987; 

Collie & Ferraris 1995;).  

 

El proceso de absorción de proteínas nativas en el intestino posterior de los 

peces se inicia con la adsorción de las proteínas al borde en cepillo de los 

enterocitos del intestino distal. Posteriormente, se produce una invaginación de 

la membrana plasmática y la consiguiente formación de una vesícula pinocítica 

que, a nivel del citoplasma apical, puede fusionarse con otras vesículas 

pinocíticas (Govoni y col. 1986). La fusión continuada de diferentes vesículas 

pinocíticas ocasiona la formación de una o más vacuolas supranucleares 

(Noaillac-Depeyre & Gas, 1979; Stroband & Kroon 1981). Las vesículas 

pinocíticas pueden también combinarse con lisosomas primarios y formar 

lisosomas secundarios, compartimento en el cual las proteínas son degradadas 

(Watanabe 1981, 1982, 1984 a, 1984 b).  

 

Georgopoulou & Vernier (1986) en la trucha arco-iris Oncorhynchus mykiss 

e Iida & Yamamoto (1986) en Carassius sp., demostraron la presencia de 
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actividad para la fosfatasa ácida y otros enzimas en el sistema vacuolar de los 

enterocitos. Las principales proteasas lisosomales descritas en peces son dos, 

catepsina D y catepsina B.  

 

La catepsina D  es una endopeptidasa cuya acción es comparable a la de la 

tripsina, que juega un importante papel en la degradación preliminar de las 

proteínas exógenas absorbidas. Ha sido localizada por inmunofluorescencia e 

inmunohistoquímica, no sólo en el sistema vacuolar, sino también en los 

lisosomas primarios.  

 

El papel esencial de la catepsina B es el de una dipeptidil-carboxipeptidasa, 

aunque también puede actuar como una endopeptidasa. Este enzima puede 

ser localizado por fluorescencia en el sistema vacuolar. Vemos así que las dos 

catepsinas tienen funciones complementarias, la catepsina B termina la 

hidrólisis iniciada por la catepsina D.  

 

La detección de la actividad de la fosfatasa ácida en la vacuolas donde las 

proteínas exógenas son segregadas, en diferentes especies de esturiones 

(Buddington & Doroshov, 1986; Gawlicka y col., 1995; Gisbert y col.., 1999) y 

peces teleósteos (Díaz y col., 1997; Baglole y col., 1998; Ribeiro y col., 1999; 

Kim y col., 2001; Cara y col., 2003) así como la localización de las dos 

catepsinas B y D en las mismas estructuras, lleva a la conclusión que las 

características vacuolas de los enterocitos de la válvula espiral de los 

embriones de Acipenser naccarii son fago-lisosomas, ya que contienen tanto el 

substrato exógeno como los enzimas líticos encargados de degradarlo.  

 

Como acabamos de comentar, es clara la presencia de un mecanismo de 

absorción de proteínas no hidrolizadas en el intestino posterior de Acipenser 

naccarii, sin embargo, el significado fisiológico de esta absorción en el 

metabolismo del animal sigue sin estar demasiado claro. En una revisión 
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realizada por McLean & Ash (1987), se proponen varias hipótesis para explicar 

el posible papel de este mecanismo de absorción.  

 

Una de ellas supone que la absorción de proteínas intactas puede tener 

importancia cuando la secreción de enzimas digestivos es insuficiente para 

cubrir las necesidades energéticas (Stroband & van der Veen, 1981). Este 

hecho es de vital importancia durante las primeras fases del desarrollo de los 

peces, donde debido al insuficiente desarrollo del sistema digestivo, la 

capacidad de secreción enzimática es limitada y el metabolismo proteico se 

lleva a cabo de forma mayoritaria en el interior de los enterocitos de la porción 

intestinal más caudal. Nuestros resultados ultraestructurales y las medidas de 

actividad enzimática ponen de manifiesto la baja capacidad de digestión 

luminal del alimento en los embriones libres de Acipenser naccarii durante el 

periodo lecito-exotrófico. Por lo tanto, la observación de vesículas 

supranucleares con contenido proteico en el epitelio de la válvula espiral 

durante el final de la fase de alimentación mixta podría tener una clara relación 

con la digestión  intracelular de proteínas. Ezeasor & Stokoe (1981) sugirieron 

que la habilidad de absorber proteínas intactas en el estadio adulto de los 

peces, puede proveer de un mecanismo que asegure una máxima absorción de 

proteínas en el intestino; así, la digestión intracelular de las proteínas 

absorbidas podría incrementar la capacidad normal de digestión del canal 

alimentario. Sin embargo, recientes evidencias cuantitativas sugieren que 

aunque lo anterior puede ser importante a nivel nutricional para el enterocito, la 

cantidad total de proteínas intactas absorbidas no tiene gran importancia en los 

peces adultos con estómago ( McLean & Ash, 1987).  

 

Otros autores como Hofer & Schiemer (1981) proponen que la capacidad de 

absorber proteínas intactas desde el intestino, debe estar relacionada con la 

reabsorción de proteasas endógenas. Aunque esta otra hipótesis se apoya en 

estudios que demuestran la absorción de tripsina en los enterocitos y su 
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posterior paso al torrente sanguíneo (McLean & Ash, 1987), evidencias 

experimentales más recientes indican que en realidad, los enzimas digestivos 

endógenos se unen de manera reversible al glicocálix de los enterocitos donde 

vuelven a ejercer su función (Pedersen & Hjelmeland, 1988). 

 

Finalmente, Davina y col. (1982) atribuyen a los mecanismos de pinocitosis 

observados en los enterocitos de la porción intestinal distal, un carácter 

inmunológico.  

 

7. HÍGADO  
 

Según Buddington & Diamond (1985), en los acipenséridos el hígado es 

una de las primeras estructuras en desarrollarse, ya que está implicado en el 

proceso de reabsorción del saco vitelino. En Acipenser naccarii, el rudimento 

hepático aparece inmediatamente después de la eclosión y se sitúa 

dorsalmente al saco vitelino en cambio, en los estudios previos realizados por 

Boglione y col. (1999) en esta misma especie, las primeras células hepáticas 

aparecen en el momento de la eclosión.  

 

En Acipenser naccarii, inicialmente las células hepáticas presentan un 

aspecto indiferenciado y poseen una organización espacial irregular. En el 

momento de la primera alimentación exógena, las células hepáticas adoptan de 

forma paulatina la típica morfología poligonal observada en los ejemplares 

juveniles y adultos, con el núcleo localizado en posición central y el citoplasma 

ocupado por  abundantes inclusiones de gran tamaño entre las que se 

disponen las partículas de glucógeno. Tanto la vacuolización lipídica como la 

densidad de los gránulos de glucógeno en los hepatocitos, aumenta con el 

desarrollo, especialmente durante la fase de alimentación exógena.  Gisbert & 

Doroshov (2003) observaron que estas vacuolas desaparecían en ejemplares 

de esturión verde sometidos a ayuno en los mismos estadios de desarrollo, por 
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lo que concluyeron que el contenido de estas vacuolas es principalmente 

lipídico.  

 

8. PÁNCREAS 
 

El páncreas de los Condrósteos es un órgano difuso constituido por 

diferentes islas de tejido secretor que se distribuyen en distintos órganos de la 

cavidad corporal, pero particularmente en el hígado y en el bazo (Buddington & 

Christofferson, 1985). Las secreciones enzimáticas procedentes del tejido 

pancreático son recogidas en un conducto común que se une al conducto biliar 

para desembocar en las proximidades de los ciegos pilóricos (Gisbert & 

Doroshov, 2003).  

 

Aunque existe cierta variabilidad entre las distintas especies de esturión en 

el momento de aparición de las primeras células con características 

pancreáticas, 2 para Acipenser baeri (Gisbert y col.., 1998) y 3 para Acipenser 

medirostris (Gisbert & Doroshov, 2003), el páncreas exocrino, como hemos 

observado en Acipenser nacarii, es claramente visible hasta el final del periodo 

de alimentación endógena. En este momento del desarrollo, sus células 

poseen las características citológicas, citoquímicas y ultraestructurales 

descritas para los ejemplares juveniles y adultos.  

 

En los esturiones, como en el resto de las especies de peces, el páncreas 

es la principal fuente de enzimas digestivos, por lo que su grado de 

funcionalidad durante la ontogenia determinará la capacidad de hidrólisis del 

alimento a lo largo de los diferentes periodos del desarrollo.  

 

A lo largo del desarrollo ontogénico de los esturiones el complemento 

enzimático exhibe una serie de cambios relacionados tanto con la edad de los 

animales, como con sus hábitos alimentarios (Buddington & Christofferson, 
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1985). Por lo tanto, podemos definir tres etapas en el desarrollo de las 

capacidades digestivas de Acipenser naccarii que, al igual que en las demás 

especies de esturión,  se corresponden con los diferentes acontecimientos que 

tienen lugar a lo largo de la ontogenia (Detlaff y col., 1993).  

 

En Acipenser naccarii durante el periodo lecitotrófico, cuando aún existe 

una gran cantidad de vitelo, sólo se detectan actividades enzimáticas digestivas 

proteásicas neutras y alcalinas, poniendo de manifiesto la importancia de los 

segmentos intestinales en la digestión durante dicho periodo. Gisbert y col. 

(1999) apuntaron un hecho similar en el esturión siberiano Acipenser baeri y 

señalaron la importancia de los enzimas de membrana del endodermo del saco 

vitelino y de los enterocitos de la válvula espiral en la digestión del vitelo. 

Además en ninguna de las especies de esturión estudiadas (incluida Acipenser 

naccarii), existe función gástrica ni pancreática, ya que ni el estómago ni el 

páncreas están aún diferenciados. Lo anterior junto con la observación de 

gránulos de vitelo en el interior de vacuolas de las células epiteliales que 

componen el sistema digestivo en el esturión blanco (Buddington, 1983) y otros 

Acipenséridos (Gisbert y col., 1998, 1999; Gisbert & Doroshov, 2003), indica 

que los animales utilizan la pinocitosis y los procesos de digestión intracelular 

como procesos digestivos prioritarios.   

.  

Cuando se inicia la alimentación exógena (periodo lecito-exotrófico), el 

tejido pancreático exocrino en Acipenser naccarii está completamente 

diferenciado y en el interior de sus células podemos observar gránulos de 

zimógeno, dato que al igual que en el resto de las especies de esturión 

estudiadas (Buddington & Doroshov, 1986; Gawlicka y col., 1995; Gisbert y 

col., 1999), coincide con un aumento generalizado tanto en el grado de 

actividad como en la diversidad de enzimas digestivos. Otros autores señalan 

la influencia del aporte enzimático que supone el alimento exógeno, en torno al 

8,4% para las larvas de Halibut (Gawlicka y col.., 2000); por lo que no podemos 
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desdeñar que, al igual que en el caso de la α-amilasa, el aporte de alimento 

exógeno intervenga  en el incremento de los valores de actividad proteásica de 

Acipenser naccarii al inicio del periodo Lecito-Exotrófico. 

 

El patrón de evolución de las actividades enzimáticas digestivas en el 

esturión Acipenser naccarii tras la reabsorción del saco vitelino, ha sido 

también descrito por otros autores en diferentes especies de esturiones 

(Buddington & Doroshov, 1986; Gawlicka y col., 1995; Gisbert y col., 1999) y 

teleósteos (Zambonino Infante & Cahu, 1994; Martínez y col., 1999; Moyano y 

col., 1996;  Cuvier-Péres & Kestemont, 2002). Nuestros resultados indican que 

una vez iniciada la alimentación exógena, se pone de manifiesto una 

disminución en los valores de las actividades enzimáticas digestivas que 

incluso llegan a no ser detectables en los días posteriores para, 

posteriormente, en nuestro caso hacia el día 23 dpe, volver a aumentar 

manteniéndose en unos valores inferiores más estables. Algunos autores 

atribuyen este hecho a un aumento de la proteína total en el animal como 

consecuencia del desarrollo, debido a que la actividad enzimática específica se 

expresa en relación de la cantidad de proteína (Moyano y col. 1996).  

 

La actividad específica de las proteasas alcalinas muestra una tendencia 

clara de disminución desde unos valores altos antes del inicio de la 

alimentación exógena a otros menores en los ejemplares juveniles. Este hecho 

puede ser debido al desarrollo completo de la función gástrica en los juveniles 

representa un cambio en el mecanismo de digestión proteica, que ve 

suplementada la acción de la tripsina y la quimiotripsina por la de la pepsina 

(Gawlicka y col. 1995).  

 

El tercer intervalo (periodo exotrófico) se inicia en el momento en el cual se 

produce un descenso de las actividades α-amilásicas y lipasa, mientras que las 

proteasas mantienen su grado de actividad (Buddington & Christofferson, 
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1985). Nuestros resultados indican que a partir de los 23 días después de la 

eclosión, se produce una estabilización de las actividades enzimáticas 

digestivas amilásicas y proteásicas, indicando la presencia de una maquinaria 

digestiva desarrollada. La secreción de proteasas alcalinas y su estabilización 

en los días que siguen al mes post-fecundación, indicaría una función digestiva 

pancreática e intestinal estable. Según Detlaff y col. (1993) y Gawlicka y col. 

(1995), en este momento las diferentes especies de esturión presentan 

complementos enzimáticos muy similares a los de los ejemplares adultos. . 

 

El predominio de las actividades proteásicas frente a la α-amilásica durante 

el proceso de diferenciación del tracto digestivo en el esturión Acipenser 

naccarii, así como en el esturión blanco (Buddington & Doroshov, 1986) y otras 

especies omnívoras  (Fish, 1955) e incluso herbívoras  (Nagase, 1964),  

sugiere una adaptación a los altos niveles proteicos y los bajos niveles de 

carbohidratos en la dieta. Los resultados de este estudio junto con las 

observaciones en otros esturiones durante fases de desarrollo similares 

(Buddington & Doroshov, 1986; Gawlicka y col., 1995), indican una alta 

actividad digestiva en el canal alimentario post-gástrico, particularmente en la 

válvula espiral, donde la baja tasa de movimiento del quimo puede, además, 

permitir un alto grado de hidrólisis enzimática, con la consiguiente liberación de 

nutrientes.
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1- Desde el punto de vista anatómico e histológico, el desarrollo del 

sistema digestivo en Acipenser naccarii  tiene lugar de forma asincrónica 

y procede desde la porción distal a la proximal, siendo la válvula espiral 

la primera estructura en desarrollarse y el estómago glandular la última. 

 

2- Las actividades enzimáticas digestivas investigadas (α-Amilasa y 

proteásicas), antes de la eclosión, se relacionan con la ruptura de la 

cubierta embrionaria, mientras que durante el resto del periodo 

lecitotrófico, actúan en la digestión de los componentes del vitelo.  

 

3- Durante el periodo de alimentación endógena, la digestión del 

componente lipídico del vitelo se produce tanto en el intestino anterior 

como en la válvula espiral, mientras que en fases posteriores del 

desarrollo es el intestino el que asume dicha función.  

 

4- La válvula espiral constituye una adaptación del tracto intestinal que 

permite aumentar la superficie de absorción y, durante las fases finales 

del desarrollo, se especializa en la captación de proteínas por 

pinocitosis. 

 

5- Las células caliciformes presentes en el epitelio de la válvula espiral 

producen inicialmente mucosustancias ácidas pero, anticipándose al 

completo desarrollo morfo-funcional del órgano, que se produce con la 

expulsión del tapón de melanina, segregan igualmente mucosustancias 

neutras, que juegan un importante papel de protección y lubricación. 
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6- Al final del periodo de alimentación endógena, coincidiendo con la 

aparición de la red túbulo-vesicular en las células oxíntico-pépticas, las 

células mucosas del epitelio gástrico se especializan en la producción de 

mucosustancias neutras. 

 

7- La observación de gránulos de zimógeno únicamente en las células 

glandulares gástricas de individuos de Acipenser naccarii de más de 19 

días post-eclosión, indica que la digestión ácida del alimento no está 

asegurada en los individuos que inician la alimentación exógena.  El 

patrón de actividad de la proteasa con pH óptimo de actuación 4´5 

corrobora esta afirmación. 

 

8- La transición a la alimentación exógena coincide con un aumento en la 

capacidad digestiva total de los embriones libres de Acipenser naccarii. 

Debido a la ausencia de gránulos de secreción de zimógeno en las 

glándulas gástricas, el incremento de actividad proteásica ácida 

detectado en este momento del desarrollo, debe tener un origen 

exógeno. El aumento en las actividades α-Amilasa y proteásicas, se 

relaciona con la presencia de un páncreas funcional aunque no 

podemos descartar la influencia del alimento exógeno.  

 

9- Transcurrido un mes desde de la fecundación, en Acipenser naccarii, los 

valores de las actividades enzimáticas digestivas α-amilásica y 

proteásicas se estabilizan, hecho que junto con las características 

histológicas, histoquímicas y ultraestructurales del tracto gastrointestinal, 

indica la adquisición de un sistema digestivo funcionalmente 

desarrollado, propio del estadio juvenil.  
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