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RESUMEN

Este trabajo es una revisión sobre la conformación e importancia del tejido conectivo
de la carne de los peces. El ablandamiento post mortem en los peces es un factor de
calidad directamente influenciado por las características de los colágenos presentes
en cada especie. La degradación del colágeno está relacionada con los fenómenos
que acontecen durante el almacenamiento en frío o congelamiento. Varias investiga-
ciones han demostrado a través de análisis bioquímicos y, principalmente, a través de
microscopia electrónica de barrido y transmisión, que la pérdida de la textura en la
carne de los peces es uno de los efectos ocasionados por la degradación del tejido
conectivo pericelular y no por el tejido conectivo intersticial. En la actualidad son
propuestas algunas prácticas postcosecha para disminuir este fenómeno.
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ABSTRACT

This work is a review on the conformation and importance of connective tissue of fish
meat. The post mortem softening of fish meat as a quality factor is influenced by the
characteristics of the collagens present in each species. The degradation of collagen
appears to be related to freezing. By biochemical analysis as well as electronic
microscopy many researches have demonstrated that the loss of texture is related to
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pericelular connective tissue degradation. Currently some post crop practices are pro-
posed to reduce this phenomenon. 

Key words: fish, softening, storage, texture, collagen. 

INTRODUCCIÓN

La firmeza es un factor muy importante para evaluar la calidad de la carne de pescado
y fundamental al momento de comercializarla. Algunos estudios demuestran que, con
cierta frecuencia, la carne de pescado ablanda después de 24 horas de almacena-
miento en frío (Toyohara y Shimizu, 1988; Oka et al., 1990; Mochizuki y Sato, 1996).
La mayor parte de estos trabajos han sido realizados principalmente en peces marinos
para estudiar la causa del ablandamiento post mortem de su carne, pero poco ha sido
realizado en especies de agua dulce, siendo algunos en carpa (Cyprinus carpio) y trucha
(Oncorhynchus mykiss, Salmo irideus; Ma y Yamanaka, 1991; Ando et al., 1999). Algunos
autores hacen referencia a la pérdida de textura ocasionada por la acción de protea-
sas sobre proteínas miofibrilares, en especial catepsinas, calpaínas y enzimas hidro-
líticas como elastasas y colagenasas (Delbarre-Ladrat, 2006). Aunque ha sido recono-
cido que el efecto de las proteasas es posterior e independiente a la pérdida inicial
de textura en algunos peces sometidos a refrigeración (Ladrat et al., 2003; Shigemura
et al., 2003).

El colágeno es el mayor constituyente del tejido conectivo intramuscular de los peces
ejerciendo una importante función en la textura de su carne (Sato et al., 1986; Hatae
et al., 1986). Por otro lado, diferentes trabajos ultraestructurales han demostrado que
el tejido conectivo pericelular es degradado más intensamente durante el almacena-
miento en frío que el tejido conectivo intersticial (Bremner y Hallett, 1985, 1986;
Hallett y Bremner 1988; Ando et al., 1991; Ando et al., 1995; Kubota et al., 1996).
Además, estos estudios relacionan el ablandamiento de la carne con la presencia de
algunos tipos de colágeno existentes en los peces, especialmente el colágeno tipo V,
en cuanto otros relacionan este hecho con la presencia de colágenos que difieren
genética y químicamente entre individuos de la misma especie (Bornstein y Sage,
1980). La firmeza del músculo es también un índice de frescura de la carne, de forma
que el ablandamiento resulta en una disminución de la calidad. Es entonces im-
portante entender los mecanismos que provocan este fenómeno para proponer y
desarrollar métodos que, usados en la piscicultura, sean capaces de prevenir este
proceso de pérdida de textura con la consecuente calidad de la carne. En este sentido,
algunos trabajos se refieren a este fenómeno y vienen siendo realizados en espe-
cies cultivadas (Hatae et al., 1989; Tachibana et al., 1993; Ando et al., 1999). Con el
propósito de tornar el tema sobre el ablandamiento de la carne de los peces más
claro, se describirá inicialmente el tejido conectivo, su función con relevancia al co-
lágeno, y finalmente se relatarán los resultados obtenidos en las principales inves-
tigaciones realizadas en esta área, así como algunas alternativas para la solución de
este problema.
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MORFOLOGÍA DEL TEJIDO MUSCULAR EN EL PESCADO

La carne de los peces teleósteos está formada por bloques musculares adyacentes, de-
nominados miótomos y separados uno del otro por láminas de colágeno denomina-
das miocomata (Nurshall, 1956). Los miótomos de los dos lados del esqueleto axial
forman una W y corren a lo largo del cuerpo formando series seguidas de W. Dentro
de cada miótomo, las fibras musculares (miómeros) corren de forma paralela for-
mando ángulos que favorecen los movimientos necesarios durante el nado. El mio-
comata está conectado internamente a la piel y al sistema esquelético, unido a la
membrana que divide el pescado en región epiaxial e hipoaxial a través de un septum
medio vertical, como se puede observar en la figura 1. La unión entre miómero y mio-
comata es realizada por el colágeno, el cual tiene su origen en el miocomata y envuel-
ve cada fibra muscular (Love et al., 1969; Love et al., 1972). 

Figura 1. Disposición del miómero, miocomata y miótomo. Fuente: modificado de Bremmer y Hallett,
1985.

La microscopia ha sido ampliamente utilizada para el estudio del músculo de peces,
especialmente la microscopia electrónica de transmisión (TEM) para determinar las
fibras musculares (Jarenbäck y Liljemark, 1975). Sin embargo, a pesar de la importan-
cia de la relación entre miómero/miocomata en el cuerpo de los peces in vivo y post
mortem, pocos son los estudios en esta área. Una razón para esta situación podría ser
la dificultad en la preparación de las muestras. Además, existen algunas diferencias
entre la organización de las fibras musculares en peces y animales terrestres. En estos,
los músculos terminan en tendones que unen al esqueleto, pero la microestructura
puede ser similar. Por esta razón, diversos autores utilizan para peces, terminología
aplicada a músculos de mamíferos, como por ejemplo, plasmalema (sarcolema) apli-
cada a la membrana celular de la fibra muscular de peces, lámina basal (membrana
basal) que une las fibras de colágeno (reticular) al endomisio, protegido por el peri-
misio. En peces, la lámina basal es contigua al miocomata (Bremmer y Hallett, 1985).

EL TEJIDO CONECTIVO FIBROSO

El tejido conectivo mantiene y soporta los músculos a través de los tendones, epimisio
y endomisio y es formado por varias fibras, diversos tipos de células y por una sustan-
cia fundamental amorfa la cual es una mezcla que presenta estructura definida, for-
mada por carbohidratos, proteínas y lípidos. Cierta cantidad de esta mezcla envuelve
la célula formando parte del sarcolema. El sarcolema que envuelve la fibra muscular
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está ligado al tejido conjuntivo mediante una capa de sustancia intersticial cons-
tituida por glucosilaminoglicanos envuelto por finas fibras de colágeno. Este conjun-
to constituye el endomisio (Lindent y Lorient, 1996).

En el tejido conectivo existen diversos tipos de células: fibroblastos, células mesenqui-
matosas, macrófagos, células linfoides, células cebadas y células eosinófilas. Este te-
jido envuelve el músculo a través de una membrana que une el colágeno de los tendo-
nes que se insertan en el músculo (miocomata-miomero). Los constituyentes proteicos
principales de los tendones son el colágeno y la elastina, siendo que la mayor parte del
tejido conjuntivo está constituido por colágeno (70 a 80% materia seca) (Cheftel et al.,
1989). Según Cheftel et al. (1989); Lindent y Lorient (1996) y Ando et al. (1999) estas
son algunas características identificadas en el sistema muscular de los peces:

- El contenido del tejido conectivo muscular es menor y las proteínas del
estroma representan 3-10% de las proteínas totales. 

- Las fibras musculares son cortas, con algunos centímetros de longitud y
organizadas en láminas (miótomos).

- La miosina, que representa 40% de las proteínas totales, es difícilmente sepa-
rable de la actina (20%). Esta proteína es más sensible a la desnaturalización
(calor-seco) y a la proteólisis que la miosina de los mamíferos.

- La rigidez cadavérica y la maduración son fenómenos relativamente rápidos
en los peces. La disminución post mortem del pH es menor, de 7 a 6,5-6,2
dando al pescado una mayor inestabilidad microbiológica.

- La temperatura de gelatinización del colágeno en el pescado es una decena
de grados inferior a la de la carne.

- El diámetro de la fibra del colágeno es mayor en peces pelágicos y menor en
demersales.

EL COLÁGENO

El colágeno es una proteína fibrosa, la fracción principal del tejido conectivo y contri-
buye con la firmeza y dureza de la carne. Es abundante en los tendones, miocomata,
piel, huesos, sistema vascular y en las envolturas del tejido conectivo que rodean el
músculo. La unidad estructural del colágeno es el tropocolágeno, una proteína en
forma de varilla (15 Å de diámetro y 3.000 Å de longitud) formada por tres cadenas
polipeptídicas llamadas cadenas α (alfa) súper envueltas en una triple hélice. Cada ca-
dena α forma una hélice con giro a la izquierda con tres aminoácidos por vuelta. El
entorchamiento de las tres cadenas forma triple hélice presentando giro a la derecha.
Las cadenas polipeptídicas de las unidades del tropocolágeno están unidas por medio
de enlaces cruzados covalentes, donde participan cadenas laterales de lisina e
histidina. Los enlaces cruzados, son reducibles y durante la maduración del tejido
conectivo van siendo gradualmente substituidos por enlaces no reducibles (Belitz y
Gorsch, 1988). En animales más viejos, como por ejemplo los mamíferos, este tipo
de enlaces cruzados no reducibles, son responsables de la dureza de la carne. Las
cadenas α contienen 100 tipos de restos de aminoácidos, siendo su composición
variada. Esta diversidad en la composición de los aminoácidos de las cadenas α es la
causa de la existencia de los cinco tipos principales de colágeno (Tabla 1). 
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Tipo Cadenas
peptídicas Composición molecular Distribución

I α1 α2 [α1 (I) ]2 α2 (I) Piel, tendones, miocomata, huesos
y músculos (epimisio).

II α1 [α1 (II) ]2 Cartílago.
III α1 [α1 (III) ]3 Piel fetal, sistema cardiovascular, 

membranas sinoviales, órganos 
internos y músculos (perimisio).

IV α1 α2 [α1 (IV) ]3 (?)h (?) Membranas basales, cápsula del 
cristalino, glomérulos, membrana
placentaria, pulmones y músculos
(endomisio).

V αA, αB, αC (?) [α B], αA el (αB)3 +(αA)3 el (αC)3 (?) Membrana placentaria, sistema car- 
diovascular, pulmones y músculos
(endomisio). Son también compo-
nentes secundarios de varios tejidos.

Tabla 1. Principales tipos de colágeno. Fuente: Belitz y Gorsch, 1988.

Tipos de colágeno. El colágeno existe en diversas formas polimorfas. El tipo más
común es conocido como colágeno tipo I, el cual está formado por tres cadenas poli-
peptídicas; dos de ellas denominadas α1, idénticas y unidas entre sí por puentes de
hidrógeno, la tercera cadena α2, posee una secuencia de aminoácidos diferente. Cada
cadena tiene peso molecular de 100.000 daltons, dando un peso molecular total de
300.000 daltons para el colágeno (Lindent y Lorient, 1996). Otro tipo de colágeno
encontrado en el músculo, que parece ejercer un papel importante en su dureza, es el
tipo lll y está formado por tres cadenas α idénticas denominadas α1 (lll). Este tipo de
colágeno posee enlaces disulfuro intramoleculares en el péptido en el helicoidal car-
boxiterminal. Otra clase de molécula de colágeno, conocida como tipo lV, es más com-
pleja y parece encontrarse formada por cadenas polipeptídicas de tamaños diferentes.
La composición del colágeno de tipo V aún no está muy clara y parece presentar más
de un tipo de conformación molecular. Este tipo de colágeno se encuentra en peces. El
colágeno es un grupo de moléculas similares, sin embargo sus componentes aún no
han sido completamente identificados. En algunos casos, las cadenas de péptidos que
constituyen el colágeno están unidas mediante enlaces covalentes cruzados. Cuando
dos péptidos se unen de esta manera, se denomina componente β, y cuando los tres
están unidos, el producto es conocido como componente γ. La solubilidad del colá-
geno disminuye a medida que aumentan los enlaces cruzados intermoleculares. Según
Ando et al. (1999), el colágeno presente en el músculo de los peces está formado por
los tipos I y V, y contiene fibras heterotípicas. La alta proporción en fibras del tipo V
resulta en la formación de fibras delgadas, hecho mostrado a través del estudio del
diámetro de la fibra de colágeno en peces pelágicos, siendo de 20,6 Å incluyendo ma-
yor cantidad de fibras de colágeno del tipo V. Situación también presente en matrinxã
(Brycon cephalus; Suárez-Mahecha 2002) Este tipo de colágeno tiene tendencia a
degradarse durante el almacenamiento, tornando la carne blanda en el período post
mortem. Para peces demersales, el diámetro de la fibra de colágeno se encuentra en
valores alrededor de 26 Å.
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Composición de aminoácidos del colágeno. En general, los aminoácidos encontrados
en el colágeno se caracterizan por la elevada riqueza en glicina (33%), prolina (12%) y
alanina (11%) y por contener dos aminoácidos poco frecuentes en las demás proteínas,
hidroxiprolina (12%) e hidroxilisina (1%). En las cadenas polipeptídicas del colágeno
son producidas dos oxidaciones importantes: la conversión de prolina en hidroxiprolina
y la conversión de lisina en hidroxilisina. Los sistemas enzimáticos utilizan oxígeno mo-
lecular, a cetoglutarato, ión ferroso y una sustancia reductora, como el ascorbato. Este
último favorece la cicatrización de las heridas debido al papel en la síntesis del colágeno
y en su deficiencia. En la deficiencia de ácido ascórbico, los mucopolisacáridos de la
sustancia basal de la célula presentan un carácter anormal y existen cambios significa-
tivos en la naturaleza de las fibrillas de colágeno que son formadas. A nivel enzimático
existe un indicio de que el ácido ascórbico está envuelto en la conversión de prolina a
hidroxiprolina, funcionando como agente reductor (Coon, 1980).

En los mamíferos, con el pasar de los años, los enlaces cruzados de colágeno cam-
bian de una forma reducible a otra no reducible, más estable. La naturaleza de este
enlace cruzado no reducible es desconocida, aunque existen diversas hipótesis. Ese
aumento de enlaces cruzados de colágeno que aumenta con la edad, puede explicar
parcialmente por qué la carne de animales viejos (mamíferos) es más dura que la
carne de animales jóvenes, aunque los músculos de los animales jóvenes generalmente
contienen más colágeno. En peces esta situación es muy diferente. El colágeno de los
miocomata de los peces más viejos es más débil y tiene menos enlaces cruzados que
aquel de peces jóvenes. Por otro lado, peces más viejos tienen más colágeno (presen-
cia de miocomata más espeso) que peces más jóvenes (Love, et al., 1972; Love, 1992).
A medida que los enlaces cruzados de colágeno se van formando, la solubilidad, en
diversos solventes, como soluciones salinas y ácidas, va disminuyendo, mientras la
cantidad de colágeno insoluble aumenta en los mamíferos, con el pasar de la edad.
En peces, como por ejemplo el bacalao, permanece casi inalterado. En tanto el colá-
geno soluble, aumenta claramente en peces. En este sentido, los peces sometidos a
una subalimentación prolongada producen más colágeno con enlaces cruzados que
peces bien alimentados (Fenema, 1993).

Con relación a la proteólisis enzimática, según Coon (1980) la mayoría de las enzimas
proteolíticas tienen baja actividad en el colágeno nativo, además, degradan fácilmen-
te el colágeno desnaturalizado. Se han identificado colagenasas en diversos tejidos
animales, sin embargo, es difícil detectar su presencia debido al hecho de exhibir una
escasa actividad, por los mecanismos de control que opera en los tejidos. La mayoría
de las colagenasas animales hidrolizan un solo enlace en cada una de las tres cadenas
de la molécula de colágeno. Diversos microorganismos, especialmente Clostridium, pro-
ducen colagenasas. Estas enzimas difieren de las colagenasas animales porque degra-
dan extensamente el colágeno. Las proteínasas no colagenasas pueden hidrolizar la
molécula del colágeno en la región telopeptídica. Se desconoce la importancia de las
colagenasas para la degradación del colágeno in situ, aunque estas pueden tener cierta
importancia en el almacenamiento post mortem.

8 Revisión - Pérdida de textura post mortem de la carne de pescado durante
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FACTORES QUE AFECTAN LA TEXTURA DEL PESCADO

PECES DE CULTIVO Y AMBIENTE NATURAL

Otro aspecto importante que debe ser tenido en cuenta es la procedencia de los peces,
dado que pueden presentar diferencias en las propiedades físicas de la carne (Alasalvar
et al., 2001; Alasalvar et al., 2002). Sobre la textura de la carne en peces marinos culti-
vados y de ambiente natural, Hatae et al. (1989) comparó la firmeza de la carne de la
misma especie cultivada y de ambiente natural. Los valores para firmeza se encontraron
de forma decreciente para yellowtai (Seriola quinqueradiata), red sea bream (Pagrus major)
y finalmente flounder (Paralinchthys olivaceus). Cuando la carne fue cocida, pequeñas dife-
rencias fueron encontradas para yellowtail y red sea bream, sin embargo, para flounder se
encontraron diferencias significativas en favor de los peces de ambiente natural.
Tachibana et al. (1993), a través del análisis de la microestructura y citoquímica del
músculo del pescado red sea bream (Pagrus major) de ambiente natural y de cultivo, mos-
traron como la degeneración de la línea Z durante el primer día de almacenamiento en
hielo es iniciada en los peces de cultivo. En los peces de ambiente natural, la línea Z
presentó continuidad durante los tres días de almacenamiento. Por otra parte, Kumano
y Seki (1993) estudiaron el α-conectina, filamentos que unen el disco Z con los fila-
mentos gruesos (miosina) en peces de cultivo como carpa (Cyprinus carpio), trucha arco
iris (Oncorhynchus mykiss) y flatfish (Paralinchthys olivaceus) y de ambiente natural como stone
flounder (Kareius bicoloratus), almacenados en hielo, congelados y descongelados. Estos
autores sugieren que existen otros factores que causan un fuerte ablandamiento del
músculo descongelado en adición a la desintegración del α-conectina. Estos factores
podrían ser responsables de la desintegración estructural del músculo, afectando en
diferentes intensidades a cada especie. Resultados similares fueron encontrados por
Kubota et al. (1996), aunque no se comprobó correlación entre el ablandamiento de la
carne de peces de cultivo como carpa (Cyprinus carpio), tiger puffer (Fugu rubripes), trucha
(Oncorhynchus mykiss) con peces de ambiente natural red sea bream (Pagrus major), flounder
(Paralichthys olivaceus) y sardina (Sardinops melanostica), así como cambios en α-conectina
durante un día de refrigeración a 5 °C. Respecto a los cambios ocurridos en el tejido
conectivo como efecto de períodos prolongados de inanición, Bugeon et al. (2004)
sometieron a la trucha (Salmo trutta) a un período de dos meses de ayuno. En estos peces
se encontró disminución del contenido de materia seca y aumento del pH post mortem a
nivel muscular. La estructura muscular presentó disminución de la fibra muscular y
mayor contenido de tejido conectivo en miocomata. Después de un mes de alimenta-
ción no fueron observadas diferencias. Las características del tejido conectivo fueron
significativamente afectadas por el período de ayuno donde se determinó aumento del
peso molecular del colágeno y de la temperatura de galatinización de la piel. Estas dife-
rencias permanecieron constantes después del período de alimentación, sin embargo
las pruebas reológicas no mostraron diferencia. 

EFECTO DEL MÉTODO DE SACRIFICIO

Los métodos de sacrificio también han sido estudiados, porque existían dudas sobre
la influencia en la textura de la carne. Azam et al. (1989) compararon los efectos de
algunos métodos de sacrificio como descarga eléctrica, concentraciones elevadas de
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dióxido de carbono y golpe en la cabeza, sobre la calidad de la carne de la trucha
(Salmo gairdneri) almacenada en hielo. Ningún efecto significativo sobre la firmeza de
la carne, medido con texturómetro, fue encontrado. Resultados similares fueron
reportados para channel catfish por Boggess et al. (1973). Oka et al. (1990), también
obtuvieron resultados similares y no encontraron correlación con la firmeza de la
carne, utilizando como métodos de sacrificio, el corte espinal, hielo en agua y asfixia.
Sin embargo, Mochizuki et al. (1998) recomiendan utilizar la sangría como método
efectivo con el fin de demorar el progreso del rigor mortis y su efecto sobre la textura
de la carne.

EFECTO DE LA RESOLUCIÓN DEL Rigor Mortis
Otro evento también relacionado con el ablandamiento de la carne es la resolución
del rigor mortis, el cual podría tener relación con la firmeza de la carne. Para determi-
nar la posible relación entre el ablandamiento de la carne de pescado y la resolución
del rigor mortis, Ando et al. (1991) utilizaron parámetros valorativos como el índice del
rigor y la fuerza a la ruptura de la carne, medido por texturómetro, en los siguientes
peces: plaice (Paralichthys olivaceus), parrot bass (Oplegnathus fasciatus), yellowtail (Seriola
quinqueradiata), carpa (Cyprinus carpio), red sea-bream (Pagrus major), striped grunt
(Parapristipoma trilineatum), tiger puffer (Fugu rubripes) y trucha arco iris (Oncorhynchus
mykiss). Algunos peces consiguieron alcanzar el máximo rigor mortis 24 horas después
de la muerte. En otros, la duración del rigor fue superior a 72 horas después de la
muerte y no fue observada su resolución dentro de este período. La carpa solo alcan-
zó 60% del índice de rigor. Entretanto, la fuerza a la ruptura de los músculos de todos
los peces evaluados, excepto tiger puffer, disminuyó rápidamente dentro de las 24
después de la muerte y luego decreció gradualmente. Los valores encontrados son
diferentes para cada especie, demostrando que el ablandamiento del músculo de los
peces es un proceso independiente del rigor mortis.

EFECTO DEL COCINADO

Algunos estudios presentan diferentes resultados con relación a la textura de la carne
cruda y cocida para diferentes especies estudiadas. En un estudio sobre la impor-
tancia del tejido conectivo en las diferentes texturas de cinco especies de peces, Hatae
et al. (1986) encontraron que los valores de firmeza para la carne cruda de los peces
plaice (Limanda yokohamae), channel rock fish (Sebastolobues macrochir), flying fish (Exocoetide
sp.), skipjack (Katsuwonus pelamis) y horse mackere (Trachurus japonicus), diminuyeron res-
pectivamente, no obstante, para la carne cocida el orden fue respectivamente:
skipjack, flying fish, horse mackere, plaice y channel rock fish. El resultado sobre la textura fue
inverso entre la carne cruda y cocida, excepto para el channel rock fish. También fue
relacionada la mayor cantidad de colágeno con la firmeza de la carne cruda, de forma
que en la carne cocida la firmeza no dependía de la cantidad de proteínas del tejido
conectivo, sino probablemente de otros factores asociados a las características de la
fibra muscular. En la investigación realizada por Ayala et al. (2005) en sea bass,
(Dicentrarchus labrax) el cocinado de la carne descongelada causo masiva coagulación
de la proteína y desintegración de miofibrillas, cuando fue observada en microscopia
electrónica de transmisión. El evento más significativo fue la presencia de cavidades
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(huecos) entre las fibras musculares, las cuales fueron ocupadas por líquido, material
amorfo y agregado granular. Se determinó correlación entre los cambios estructu-
rales, textura y características organolépticas, donde la pérdida de textura fue
determinada y relacionada a la degradación del colágeno.

DEGRADACIÓN post mortem DEL TEJIDO CONECTIVO

Diversos estudios demuestran que los cambios ocurridos en relación con las propie-
dades físicas de la carne de los peces, conocidos generalmente como ablandamiento
de la carne durante el almacenamiento, son más causados por cambios en las estruc-
turas del tejido muscular que por cambios en los componentes de las proteínas (Hatae
et al., 1985). En la década de los ochenta, trabajos específicos sobre el ablandamiento
de la carne de los peces como efecto del almacenamiento en frío fueron realizados.
Bremmer y Hallett (1986), estudiando la degradación del tejido conectivo y su unión
en la fibra muscular del pescado spotted trevalla (Seriolella punctata), a través del uso de
microscopía electrónica de barrido (SEM), demostraron un deterioro progresivo y visi-
ble en las fibras de colágeno del pez almacenado durante varios días en hielo. Esta de-
gradación era un fenómeno común que resultaba en la baja cohesión  de la carne de
pescado almacenada en frío, conjuntamente con otros factores de degradación, como
aumento del pH y efectos bacterianos. Otro estudio realizado por Hallett y Bremmer
(1988), también con microscopía electrónica de barrido, sobre la estructura de la
unión del miocomata-fibra muscular en hoki (Macruronus nova-zelandiae) almacenado
nueve días en hielo, observaron que esta estructura permanece igual durante el pre-
rigor y rigor mortis y solamente es afectada durante el post-rigor, ocurriendo un debilita-
miento en la invaginación de las fibras de colágeno y la lámina basal, dando por resul-
tado una desconexión de las fibras musculares del miocomata. Estos autores sugieren
la refrigeración en estado de pre-rigor para preservar la textura de la carne de este pez.

DIFERENCIAS ENTRE EL COLÁGENO I Y IV

Diferentes estudios vienen demostrando la presencia de varios tipos de colágeno en
peces, asociados con el ablandamiento de la carne. Sato et al. (1988a; Sato et al.,
1987) comprobaron la presencia de colágeno tipo I y V en el músculo de varias espe-
cies de peces; mientras que Montero y Borderias (1990), Montero y Mackie (1992)
detectaron solamente colágeno tipo I en el músculo de trucha (Salmo irideus). En este
sentido Mizuta et al., (2005) investigando sobre fracciones de colágeno crudo y
preparado por extracción alcalina de varias partes del cuerpo; músculo, hígado, piel,
espinas, branquias y tracto digestivo en tiger puffer (Takifugu rubripes), por determi-
nación bioquímica e inmunoquímica, encontraron colágeno tipo I y V, mostrando pa-
trones muy similares. Los resultados sugieren que estos dos tipos de colágeno están
principalmente distribuidos en los diferentes tejidos analizados. En lo que respecta a
pruebas bioquímicas, Montero y Borderias (1990) estudiaron el colágeno relaciona-
do con el ablandamiento de la carne en trucha (Salmo irideus) bajo refrigeración des-
pués de 24 horas post mortem sin observar relación entre enzimas proteolíticas durante
el pre-rigor y el rigor mortis, además solo encontraron colágeno tipo I. Este ablan-
damiento fue asociado con la presencia de ácido láctico producido por la glicólisis
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anaeróbica como actividad de las proteasas, en un período de almacenamiento su-
perior a 72 horas. Sato et al. (1991) estudiaron los cambios post mortem en los tipos
de colágeno I y V en el músculo de trucha arco iris con relación al ablandamiento del
músculo durante el almacenamiento a 5 °C, sin encontrar degradación en la región
helicoidal del colágeno; además, la solubilidad del colágeno tipo V aumenta de forma
significativa, mientras que el colágeno tipo I no cambia. Estos factores sugieren que
la degradación de las regiones no helicoidales o intermoleculares sucede preferible-
mente en colágenos tipo V. Para esta especie, el ablandamiento post mortem del
músculo, causado por la desintegración de las fibras de colágeno pericelular, fue de-
mostrado por Ando et al. (1992; Ando et al., 1997) utilizando microscopía electrónica
de transmisión, donde observaron cambios en la microestructura del músculo duran-
te el almacenamiento y relacionaron estos eventos con las lecturas obtenidas en el
texturómetro. Fue concluido que la pérdida de firmeza de la carne es causada por la
desintegración de las fibras de colágeno en el tejido conectivo pericelular. Ando et al.
(1991) han sugerido que la integridad de la estructura matriz extracelular del colá-
geno es muy importante para la firmeza del músculo del pescado. A través de micros-
copía óptica de luz, observaron que ocurre una desintegración gradual de la estruc-
tura de la matriz extracelular, donde fueron observados pequeños cambios dentro del
tejido conectivo después de una prueba de compresión. Estos autores concluyen que
el ablandamiento post mortem del músculo de pescado está relacionado con la
desintegración gradual de la matriz extracelular después de la muerte.

En investigaciones realizadas en los últimos años sobre el fenómeno del ablanda-
miento de la carne de pescado, se observa una tendencia a la utilización de microsco-
pia electrónica. Donde es pertinente demostrar la degradación del tejido conectivo
y su correlación con la firmeza de la carne a través de métodos cuantificables (Ando
et al.,1991). En un estudio realizado con microscopía electrónica de barrido (SEM),
Ando et al. (1995) demostraron los cambios tridimensionales en la red del tejido
conectivo pericelular, correspondiente al ablandamiento post mortem en trucha arco
iris, yellowtail y tiger puffer. La carne de la trucha arco iris y yellowtail fue afectada por el
ablandamiento durante el almacenamiento, pero el músculo del tiger puffer no lo fue
afectado, aún trascurridas 72 horas de almacenamiento. De acuerdo con las observa-
ciones histológicas, las fibras del tejido conectivo pericelular en el músculo de trucha
arco iris y yellowtail comienzan a disminuir después de 24 horas. Sin embargo, en el
músculo de tiger buffer no se observaron cambios estructurales, lo que significa que los
cambios en la red del colágeno fibrilar corresponde al ablandamiento post mortem.
Estos estudios también confirman la presencia de algunos tipos específicos de coláge-
no en los peces, especialmente tipo I y V. Sato et al. (1988b); Montero y Borderias
(1990); Sato et al. (1997); Nishimoto et al. (2004).

Sato et al. (1997) investigando sobre la responsabilidad del colágeno tipo V en el
ablandamiento de la carne de sardina (Sardinops melanosticta) y tiger puffer (Fugu rubripes)
encontraron los siguientes resultados. Para la sardina, durante un día de almacena-
miento a 5 °C, detectaron que el colágeno tipo V comienza a solubilizarse simultá-
neamente con el ablandamiento del músculo. Evento causado por la debilidad del
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tejido conectivo pericelular y provocado por la desintegración de las fibras delgadas
del colágeno. Aunque cambios en la estructura del tejido conectivo intersticial o en
las propiedades bioquímicas del colágeno tipo I no fueron observadas. Para el tiger
puffer no fueron detectados efectos del ablandamiento durante el almacenamiento.
Estos factores sugieren que la desintegración del colágeno tipo V causa degradación
de las fibras del colágeno en el tejido conectivo pericelular, debilitando el tejido co-
nectivo y resultando en un ablandamiento post mortem. Resultados similares fueron
encontrados para la degradación del colágeno en peces de cultivo pelágicos y demer-
sales por Ando et al. (1999), además fue identificado el diámetro de la fibra de colá-
geno en 20,6 nm y 26,3 nm respectivamente. En este trabajo fue utilizado el micros-
copio electrónico de transmisión, y el diámetro encontrado fue mayor para los peces
demersales como red sea bram (Pagrus major), rudder fish (Girella punctatae), flatfish
(Paralichthys olivaceus), y menor para peces pelágicos striped Jack (Caranx delicatissimus),
yellwtail (Seriola quinqueradiata) y horse mackerel (Trachurus japonicus). También se considera
que el grosor de las fibras de colágeno difiere por la existencia genética de diferentes
formas moleculares, tipo I y V (Sato et al., 1988a) y estos tipos de colágenos pueden
tener fibras heterotípicas. La alta proporción del colágeno tipo V resulta en la formación
de fibras delgadas (Adachi y Hayashi, 1986; Birk et al., 1990). Según estos estudios, las
fibras de colágeno de los peces pelágicos son más delgadas y pueden contener más colá-
geno tipo V. Este tipo de colágeno tiene la tendencia a degradarse durante el almacena-
miento, causando el ablandamiento post mortem. Sato et al. (1997) propone la realiza-
ción de una sangría previa en los peces post captura para demorar el ablandamiento.

MECANISMOS IMPLICADOS EN EL ABLANDAMIENTO post mortem
Finalmente, para explicar el fenómeno del ablandamiento post mortem encontrado
especialmente en especies sometidas a cultivo, serán planteadas algunas teorías.
Hatae et al. (1989), Tachibana et al. (1993) proponen simplemente, que el ablan-
damiento sucede, más temprano en especies de cultivo que en individuos de la misma
especie provenientes de ambiente natural. Entretanto, Ando et al. (1999) considera
que peces de cultivo bien alimentados tienen una taza de rotación de proteína o
turnover mucho más elevada que peces de ambiente natural, situación que podría
originar una actividad de proteólisis elevada en el músculo de los peces de cultivo. Sin
embargo, Bjornevik et al. (2004) en organismos diploides y triploides de salmo solar,
considera que la variación intraespecies, en cuanto a textura de la carne y gaping está
más relacionada a la estación y tamaño corporal que al promedio del tamaño de la
fibra muscular. Por otra parte, el incremento de colágeno por situaciones de ayuno,
confiere mayor peso molecular en la forma estructural y mayor temperatura de solu-
bilización. Estas diferencias permanecen significativas después de la realimentación
(Bugeon, et al., 2003; Bugeon, et al., 2004). 

Kubota et al., (2003) considera que las metaloproteínasas podrían estar envueltas en
procesos proteolíticos generando la degradación de colágeno tipo I y V. Estos autores
utilizaron un recombinante (MMP-9) celular que mostró actividad gelatinolítica en el
análisis simográfico, pero no actividad proteolítica en la estructura elíptica de los
colágenos I y V. El recombinante solubilizó el colágeno tipo I, indicando que podría
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estar envuelto en la degradación del tejido conectivo intramuscular. De otra parte,
Suárez et al. (2005) estudiando el ablandamiento post mortem en sea brean (Sparus
aurata) procedente de cultivo, proponen como responsable de este fenómeno a las
colagenasas presentes al finalizar el rigor mortis, donde se determinó la solubilidad de
colágeno, encontrándose una disminución en el colágeno ácido-soluble en las pri-
meras horas post mortem. El colágeno pepsino soluble aumentó, mientras el colágeno
insoluble disminuyó, coincidiendo con una pérdida de firmeza. Este ablandamiento
puede explicarse como resultado específico de colagenasas que actúan en el frag-
mento insoluble del colágeno. Resultados similares fueron reportados por Espe et al.
(2004) trabajando con salmón del Atlántico, donde el colágeno insoluble estuvo
relacionado con filetes que presentaron gaping durante el almacenamiento en hielo.
Aunque no exista evidencia clara sobre el catabolismo de las proteínas del tejido
conectivo, existe un aumento marcado de la espesura del miocomata observado en el
bacalao subalimentado (Lavety y Love, 1972; Love, 1992), probablemente debido la
adición de fibras de colágeno en la capa del miocomata durante el período de la
subalimentación (Love, 1992), incidiendo posiblemente en el efecto de la tempera-
tura de almacenamiento sobre la textura de la carne, presentado en los referidos
peces de ambiente natural y de cultivo.
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