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Abstract

Teleost fish are organisms that generally show an indeterminate growth
limit and are present in different biomes with different environmental con-
ditions. Approximately up to 80% of the body composition of fish is formed
by muscle tissue. Muscle tissue is composed of muscle fibers and undi-
fferentiated satellite cells, forming a complex tissue that shows a widely
varied shape depending on the species which form this group of animals.
An important point to be considered is that the muscle growth of the fish
is influenced by the environmental conditions in which they are inserted.
This influence occurs at the molecular level, affecting the transcription
and functionality of different transcripts related to myogenesis at different
stages of fish development. This review aims to discuss some of the key
aspects about the influence of environmental factors on the development
and muscle growth of teleost fish.

Keywords: growth, myogenesis, teleost fish.

Resumo

Os peixes teledsteos sao organismos que, geralmente, apresentam limite
de crescimento indeterminado e estao presentes em diferentes biomas
com diversas caracteristicas ambientais. Os teledsteos possuem até 80%
de sua composicao corporal formado por tecido muscular, composto por
fibras musculares e células satélites indiferenciadas, formando um tecido
muscular complexo cuja forma é muito variada em funcao das espécies que
compoem este grupo de animais. Um ponto importante a ser considerado
¢ que o crescimento muscular dos peixes é influenciado pelas condicoes
ambientais em que estao inseridos. Esta influéncia ocorre a nivel molecular
afetando a transcricao e funcionalidade de diferentes transcritos relacionados
a miogénese em diferentes fases do desenvolvimento dos peixes. Esta re-
visao tem o objetivo de discutir alguns dos pontos chave sobre a influéncia
dos fatores ambientais sobre o desenvolvimento e crescimento muscular
dos peixes.

Palabras-chave: crescimento, miogénese, peixes teledsteos.
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Resumen

Los peces teledsteos son organismos que generalmente tienen un limite de creci-
miento indeterminado y estan presentes en diferentes biomas con diferentes ca-
racteristicas ambientales. Los teledsteos poseen hasta el 80% de su composicion
corporal compuesta de tejido muscular, compuesto por fibras musculares y células
satélite indiferenciadas, formando un tejido muscular complejo cuya forma es muy
variada dependiendo de las especies que componen este grupo de animales. Un
punto importante por considerar es que el crecimiento muscular de los peces esta
influenciado por las condiciones ambientales en que estan inseridos. Esta influencia
ocurre a nivel molecular, afectando la transcripcién y la funcionalidad de diferentes
transcripciones relacionadas con la miogénesis en diferentes etapas del desarrollo
de los peces. Esta revisidon tiene como objetivo discutir algunos de los puntos clave
sobre la influencia de los factores ambientales en el desarrollo y el crecimiento
muscular de los peces.

Palabras clave: crecimiento, miogénesis, peces teledsteos.

Introducao

Os peixes teledsteos sao encontrados em dgua doce, salobra e marinha e muitas vezes
apresentam diferencas interespecificas quanto a temperatura, salinidade, teor de
oxigénio, pH, luminosidade ideais para seu desenvolvimento. Neste contexto, a agao
individual ou a interacao destes fatores ambientais afeta todos os sistemas fisiolo-
gicos dos peixes, inclusive a musculatura esquelética’.

Os teledsteos muitas vezes apresentam um padrao de crescimento indeterminado,
com tamanho corporal e massa muscular aumentando de forma continua até que
ocorra a morte. O incremento na massa muscular durante o crescimento demanda a
producao continua de fibras musculares. Assim, até 40-50 % do comprimento maximo
do corpo é atingido, e as fibras musculares mostram uma significativa plasticidade
em relacdo ao efeito das condicdes ambientais?.

A presente revisao tem como objetivo discorrer sobre influéncia dos fatores abidticos
sobre a miogénese e crescimento muscular de peixes teledsteos e os possiveis im-
pactos sobre a piscicultura.

Musculatura de peixes

O tecido muscular é o maior dos tecidos dos vertebrados e representa a maior parte
do peso corporal. Nos peixes teledsteos, o tecido muscular pode representar até
80% do peso e gera um movimento de tipo ondulatério ou contracdes em forma de
onda ao longo do comprimento do corpo que impulsiona o animal *4 A musculatura
dos peixes é formada por fibras organizadas em miétomos que podem ter forma
variada e sao separados por uma camada de tecido conjuntivo chamada miossépto. ®
classificou a conformacao dos midtomos em: miétomos em forma de “V", presentes
nos anfioxos; miétomos em forma de "W" as lampreias sao exemplos de peixes
gue possuem esta conformacao; e os midtomos de forma complexa, estes Ultimos
presentes em elasmobranquios e teleésteos. Em todas as formas de organizacgao
das fibras musculares, os miétomos se encaixam de forma a permitir o movimento
ondulatdrio, caracteristico da natacao dos peixes.
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Além das fibras musculares, as células satélites sao um importante tipo celular do
tecido muscular. As células satélites sao células indiferenciadas e sao assim deno-
minadas devido a sua localizacao, ao redor das fibras muscularesé. O crescimento do
tecido muscular nos peixes envolve os mecanismos de hiperplasia, que é aumento do
numero de fibras musculares, e hipertrofia, o aumento do volume das fibras muscu-
lares por meio da incorporacao de células satélites. A fusao com as células satélites
faz com que as fibras musculares maduras sejam células multinucleadas.

A principal diferenca entre a musculatura de mamiferos e peixes é a organizacao das
fibras musculares. Em mamiferos, as fibras musculares se organizam em mosaicos
em que as fibras do tipo branca, de contracao rapida e metabolismo glicolitico, estao
juntas as fibras do tipo vermelha, de contracao lenta e metabolismo oxidativo. Jd em
peixes, as fibras musculares se organizam em camadas. As fibras do tipo branca
se posicionam abaixo da camada de fibras do tipo vermelha, e hd uma camada de
fibras do tipo intermediario entre elas”.

Regulag¢io génica do crescimento muscular

Muitos genes regulam o crescimento muscular e sao encontrados em copias sendo
o resultado da retencao de paralogos (um par de genes que surgiram a partir de um
gene ancestral comum através de uma mutacao herdada que envolve a duplicagao
de uma regido do genoma), na medida em que o crescimento indeterminado, ecto-
termia e preservacao de paralogos resultaram em modificacoes das vias genéticas
gue regulam o crescimento muscular em teledsteos em comparagcao com os mami-
feros permanece largamente desconhecido?

Os processos de hiperplasia e hipertrofia sao regulados por fatores transcricionais
denominados fatores de regulagao miogénica, os MIFs. Os MIFs sao a MyoD, mioge-
nina, Myfb e MRF4. A MyoD e a Myfb na fase de crescimento controlam a determi-
nacao das células da linhagem miogénica e regulam a proliferacao e ativacao dos
mioblasto?. Enquanto a miogenina e o0 MRF4 atuam na diferenciacao de mioblastos
para a formacao de fibras musculares maduras? Entender o controle molecular do
crescimento muscular pds-embrionario em peixes e como se determina o cresci-
mento e tamanho do peixe € muito importante na aquicultura pela demanda é de
particular importancia no estudo.

Os fatores de regulacao citados atuam promovendo o crescimento muscular, em papel
antagonico, a miostatina pertence a familia TGF-B e inibe o crescimento muscular por
meio da inibicdo de proliferacao de células satélites®. Lcitam que em mamiferos a
miostatina atuam principalmente sobre a musculatura esquelética, tecido adiposo,
glandulas mamarias e musculatura cardiaca, porém em peixes a miostatina atua
em muitos outros tecidos.

A transcricao diferencial dos MRFs ou da miostatina durante a fase embrionaria, o
gue resulta em um maior ou menor numero de fibras musculares, podem influenciar
diretamente no desenvolvimento muscular pés-natall2 Existe diferencas no padrao
de expressao dos reguladores de crescimento muscular entre mamiferos e peixes.

Em mamiferos, a hiperplasia ocorre no periodo fetal e apés o nascimento ocorre
apenas a hipertrofia. Ja em peixes, cuja maioria das espécies sao de crescimento
indeterminado, a hiperplasia e hipertrofia do musculo esquelético ocorre por toda
a vida do animal, havendo mudanca da contribuicao da hipertrofia e hiperplasia no
decorrer da vida do peixe.
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Miogénese na fase embrionaria

A miogénese é iniciada mais precocemente em embrides de peixes do que em aves e
mamiferos. Isso reflete, provavelmente, a exigéncia precoce para gerar propulsao na
natacao, assim células dos somitos diferenciadas em midétomos que se diferenciam
em quatro tipos principais de fibras musculares reconheciveis: pioneiros do musculo,
musculo lento, musculo rdpido e musculo medial rapido? Durante a embriogénese
do zebrafish (Danio rerio), na fase de gastrulacao formam-se os compartimentos do
mesoderma axial e paraxial. O desenvolvimento da musculatura axial ou miogéne-
se primaria inicia a partir do mesoderma paraxial ao longo do eixo anteroposterior
para formar blocos de células denominadas somitos®. Adicionalmente, o mesoderma
paraxial apresenta profundas mudancas morfogenéticas e forma varias populagoes
celulares distintas, as quais incluem as células adaxiais®, midtomo primario 2, ca-
mada celular externa semelhante a dermomiotomo'®!Z, endétomo’® e esclerdtomo?®.
Posteriormente, o miétomo exibe um grande crescimento ou miogénese secundaria,
para, finalmente atingir o tamanho adulto.

Crescimento muscular pés-eclosao

Em peixes de grande porte com crescimento rapido, a hiperplasia é particularmente
ativa durante os estdgios larval e juvenil. Em espécies pequenas, de crescimento
lento, a sua contribuicao durante a vida adulta é baixa e crescimento muscular envolve
principalmente a hipertrofia de fibras formadas no embrido e durante a fase larval’.

Lopez-Albors et al., observaram em Robalo (Dicentrarchus labrax) que a temperatura
na fase vitelinica influenciou a coloracao mATPase das fibras musculares brancas
na fase de pds-larval e larval. Assim, verificou-se que o efeito positivo do inicio de
alta temperatura no recrutamento de novas fibras musculares brancas no final do
periodo larval, enquanto que o didmetro médio das fibras musculares brancas foi
maior em preaquecimento da temperatura da agua na fase post-larval (120 dias); os
autores indicaram que a temperatura antes da incubacao pode influenciar o nimero
de células satélite e que o perfil da atividade mATPase das fibras musculares brancas
varia em peixes cultivados a temperaturas diferentes além disso que a hipertrofia das
fibras musculares brancas é o parametro principal musculo influenciado pela alta
temperatura precoce, enquanto que a hiperplasia ¢é influenciada, em menor grau?.

Almeida et al., Observaram em pacu (Piaractus mesopotamicus) que individuos com
40 dias de vida ocorre grande presenca de fibras musculares menores que 20 um
e em adultos ocorre predominio de fibras maiores de 50 um, observaram elevada
expressao de MyoD e miogenina aos 180 dias apds eclosdo 2. Zhu et al., observa-
ram que para o Megalobrama amblycephala a idade nao influenciou o percentual de
contribuicao da hipertrofia e hiperplasia na formacdo da Imusculatura vermelha,
em contrapartida, para a musculatura branca a contribuicao hipertréfica reduziu e a
contribuicao hiperplasica aumentou ao longo do tempo?

Influéncia da qualidade de agua sobre o crescimento muscular
O crescimento muscular apresenta efeitos tanto poligénicos como multifatoriais,
sendo influenciado pelos fatores ambientais entre os quais merecem destaque a
nutricao 22 a temperatura ambiental 22 e a disponibilidade de oxigénio 2.

Multiplos fatores que podem influenciar na miogénese em peixes como a idade dos
peixes e a qualidade da agua em que é feita a incubacao dos ovos e a criacao dos
peixes. A temperatura é um fator abidtico que tem importante efeito na miogénese
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em varias espécies de peixes de importancia comercial. Baixas temperaturas da
agua podem comprometer drasticamente o ate reduzir significativamente a miogé-
nese secundaria nos peixes £,

Em trutas a miogénese segue padroes essencialmente similares que outros peixes
teledsteos, os mioblastos dentro dos somitos formam os miotubos, que entao pro-
duzem miofibrilas e diferenciam-se em fibras musculares, mas a maioria miotu-
bos surgem por fusao de um nimero de mioblastos, e assim, a maioria das fibras
musculares sao multinucleadas, mudancas extremas induzidas pela temperatura
no desenvolvimento pode resultar em anormalidades no desenvolvimento muscular
nesta fase %

Alves-Costa et al., observaram que a coloracao da agua influenciou no padrao de
expressao de Myfb e Myogenina na musculatura branca e vermelha de tambaqui
(Colossoma macropomum) 22, Johnston et al., observaram que o fotoperiodo influen-
ciou diretamente no numero de fibras musculares e na taxa de hipertrofia muscular
em salmao do Atlantico (Salmo salar) entre 150 e 500 dias de vida. Por serem ani-
mais ectotémicos, a temperatura da agua é um fator de grande importancia para a
miogénese de peixes, interferindo de diversas formas neste processo 2. Du et al.,
citam que, apesar da necessidade de estudos mais especificos, a temperatura da
dgua é um importante agente de programacao fetal para peixes 2

Através de diferentes taxas de desenvolvimento, a temperatura pode influenciar
o tamanho do organismo em que ocorrem transformacoes ontogénicas, nos pei-
xes marinhos pode ter influéncia na natacao, sendo os problemas mais dificeis
nestes peixes que os de agua doce, no estudo feito por Green et al.23 observaram
em Amphiprion melanopus, uma pequena variacao na temperatura resultou numa
grande variacao no crescimento, desenvolvimento e desempenho natagcao ,uma re-
ducao de 3 °C na temperatura diminuiu o crescimento, a taxa de desenvolvimento e
natacao velocidade em larvas.

Macqueen et al., observaram que houve maior velocidade na somitogénese de lar-
vas de salmao do Atlantico em embrioes incubados na temperatura de 8 °C quando
comparados com embrides incubados a 5 °C e 2 °C 2 35. Albokhadaim et al, os
efeitos da a temperatura de incubacgao de ovos de salmao do Atlantico sobre o cres-
cimento muscular e atividade locomotora 21 dias apo6s a eclosao e constataram
gue larvas incubadas a b °C tiveram numero de fibras musculares brancas, atividade
locomotora e crescimento maiores do que larvas incubadas a 10 °C 22 Macqueen et
al., observaram que, para salmao do Atlantico, a temperatura de incubacao dos ovos
tem influéncia direta sobre o tamanho das fibras musculares dos peixes adultos 2.

Atemperatura ambiente também pode desempenhar um papel através da interacao
com o gendtipo para afetar os padroes de desenvolvimento embrionario 2. No en-
tanto, os efeitos da temperatura dependem em grande medida das espécies e as
temperaturas aos quais estao expostos no ambiente natural, induzir uma progra-
macao térmica precoce pode ter um profundo impacto no crescimento posterior
de um peixe e, portanto, ser uma ferramenta importante para modular o fendtipo
peixes, esta programacao de temperatura foi feito por Campos et al. 22, em linguado
(Solea senegalensis), em trés rangos de temperatura (15, 18 e 21 °C) observaram
um aumento no crescimento do musculo para as temperaturas mais altas ,com um
aumento na expressao do gene, dos fatores reguladores miogénicos, miosinas, IGF-|
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e fgfé; Apds transferéncia para uma temperatura comum (20 °C), o grupo de 15 ° C
iniciou um processo de crescimento compensatdério acompanhada por uma regulacao
positiva da expressao do gene no musculo rapido.

Garcia de la Serrana et al.,, pesquisaram em juvenis de Dourada (Sparus aurata L.)
um protocolo experimental com peixes criados em 17.5- 18.5 °C (baixa temperatu-
ra) e 21-22 °C (alta temperatura) para metamorfose, logo foram transferidos para
21-22 °C. Houve efeitos persistentes de temperatura desenvolvendo um padrao de
crescimento muscular com 20% mais fibras de diametro médio inferior no grupo
baixa temperatura do que alta temperatura, concluido que o crescimento do mus-
culo nao se segue um padrao fixo, mas sim pode ser modificada pelo experimentado
com a temperatura durante as fases iniciais do ciclo de vida .

De acordo com Gutierrez de Paula et al., 2%, o estudo em juvenis de pacu onde aos
30 e 60 dias, 0 peso corporal e comprimento total foram maiores nos 32 °C do que
nos 24 °C, os cultivados a baixa temperatura (24 °C) cresceram significativamente
inferiores aos dos outros grupos. Pode-se inferir que uma temperatura baixa criacao
de juvenis de pacu foi suficiente para induzir um atraso no processo de crescimento
muscular, celularidade muscular, numero de células, desenvolvimento e tamanho
corporal final, a hipertrofia da fibra muscular foi observado em 28 °C e 32 °C, a ex-
pressao do gene da miogenina em baixa temperatura sugere que este FRM (fatores
de regulacdo miogénica) pode influenciar a diferenciacdo muscular e o tamanho
das fibras musculares durante a fase juvenil e que estas alteracoes tém o potencial
para alterar os numeros totais de fibras musculares durante o crescimento.

Campos et al. 22, observaram o efeito de trés temperaturas de incubacao (15, 18
e 21 °C) no recrutamento de fibras musculares em linguado (Solea senegalensis),
demonstra-se que as diferencas de temperatura embrionario foram suficientes
para produzir diferencas de crescimento, fenétipo do musculo e a expressao do
gene em larvas até 30 dias apds a eclosao, mesmo se o larvas foram criadas na
mesma temperatura apdés a eclosao, geralmente, a incubacao de embrices a 15 °C
produziu larvas menores com menos e mais pequenas fibras ao longo do cresci-
mento em comparacao com aqueles incubadas a 18 e 21 °C, aquela capacidade de
uma espécie para recrutar fibras musculares podem comprometer o seu tamanho
final.

Conclusoes

A influéncia de condicoes ambientais para o crescimento muscular é de particular
importancia quando se trata de espécies destinadas a producao aquicola, onde o
tamanho e a qualidade da carne sao importantes. Os estudos sobre as possiveis in-
fluéncias sobre o padrao de crescimento dos peixes sao, em sua maioria, realizados
com peixes utilizados como modelos bioldgicos para a experimentagao, com poucos
estudos para espécies de criacao. Para espécies nativas na Colémbia os nimeros de
estudos com esta tematica ainda sao insipientes diante da gama de espécies com
potencial para a aquicultura.
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