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RESUMEN.

Ataeniobius toweri es un pez de la clase Actinopterygii, subclase Neopterygii, division
Teleostei, orden Cyprinodontiformes, familia Goodeidae. Pertenece a la subfamilia
Goodeinae. Su nombre comun en México es Mexclapique cola azul (Turner 1940). Tiene gran
relevancia evolutiva y bioldgica dentro del grupo de vertebrados, asi como de los peces
teledsteos, por su tipo de gestacion intraovarica e intraluminal y por el tipo de alimentacion de
los embriones mediante una minima trofotenia, cuya presencia no habia sido demostrada a
nivel histologico. Considerando la tendencia evolutiva en relacion con la estructura trofotenial
tipo roseta, A. toweri ocupa una posicion basal dentro del clado que lo agrupa en el género
Goodea (Doadrio y Dominguez, 2003). El modo de alimentacion de los embriones de A.
toweri es mas lecitotrofico que matrotrofico. Su tracto digestivo se encuentra histologica y
fisiologicamente dividido en dos regiones: intestino anterior e intestino posterior. Para el
desarrollo de esta investigacion se utilizaron hembras gestantes de la primera mitad de
gestacion y de término de gestacion, asi como, individuos recién nacidos. Se obtuvieron
ovarios gestantes con embriones de 11 a 14mm de longitud total. La region anal de A. foweri
muestra una evaginacion hacia el lumen ovarico con caracteristicas histologicas similares al
intestino posterior, bordeada por epitelio columnar con nucleos basales, citoplasma hialino y

algunas microvellosidades en su borde apical que sugieren capacidad de absorcion.

Palabras clave: Ataeniobius toweri, viviparidad, trofotenia, intestino posterior,

matrotrofia, lecitotrofia.



ABSTRACT.

Ataeniobius toweri is a fish from the class Actinopterygii, subclass Neopterygii, division
Teleostei, order Cyprinodontiformes, family Goodeidae and subfamily Goodeinae. Its
common name in Mexico is “Mexcalpilque cola aztl” (blue tail fish) (Turner, 1940). It has
great evolutionary and biological relevance in vertebrates and also in Teleosts because of its
type of intraovarian and intraluminal gestation and the type of feeding of the embryos by a
trophotaeniae, which until now, its presence had not been demonstrated at histological level.
Considering the evolutionary trend related to the structure of the rosette type trophotaenia, A.
toweri occupied a basal position within the clade composed of the genera Goodea and
Ataeniobius (Doadrio y Dominguez-Dominguez, 2004). The type of feeding of the embryos of
A. toweri is more lecithotrophic than matrotrophic. The digestive tract is histological and
physiologically divided in two regions: cephalic and caudal. For the development of this
investigation, pregnant females from the first half, end of pregnancy and newborns were used.
Pregnant ovaries were obtained with embryos of 11 and 14mm of the total length. The anal
region of A. toweri showed an evagination towards the ovarian lumen with similar histological
characteristics of the next hindgut with columnar epithelium, which cells present basal nuclei,
hyaline cytoplasm and microvilli that suggest an absorption capacity.

Key words: Ataeniobius toweri, viviparity, trophotaeniae, hindgut, matrotrophy,

lecithotrophy.
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1. INTRODUCCION.

La viviparidad es una caracteristica adaptativa que ha tenido gran trascendencia evolutiva en
vertebrados. La transicion de oviparidad a viviparidad ha implicado el desarrollo de nuevas
relaciones materno-embrionarias, que han originado nuevos procesos troficos,
osmorreguladores, excretores, respiratorios, endocrinos e inmunolégicos (Turner, 1940;
Amoroso, 1960; Wourms, 2005). En vertebrados ocurren dos tipos de transferencia de
nutrientes de la madre a las crias: lecitotrofia y matrotrofia. Ambos tipos nutricionales son
considerados como los extremos de un continuo (Blackburn et al., 1985, 2005). En la
lecitotrofia la nutriciéon del embrion depende del vitelo, como en embriones oviparos. En la
matrotrofia cambia la lecitotrofia hacia una transferencia de nutrientes de la madre durante
la gestacion al interior del ovario materno (Turner, 1940; Wourms, 2005). La matrotrofia
permite un incremento en la talla de la cria y en su grado de madurez al nacimiento (Turner,
1940).

En peces teledsteos viviparos, el desarrollo de la matrotrofia ha implicado la
participacion del intestino embrionario en la absorcion de nutrientes (Eigenmann, 1892 en
Garcia-Alarcon, 2012). Particularmente, esto se ha observado en los goodeidos (Turner,
1940, Wourms y Krueger, 2002; Wourms, 2005). Los goodeidos viviparos son endémicos
del Altiplano Central de México y presentan un alto grado de matrotrofia (Wourms, 2005;
Turner, 1940). Sus embriones se desarrollan en la luz del ovario (gestacion intraluminal), una
vez que el embrion es expulsado hacia el lumen, a partir de la segmentacion, quedando
rodeados por el liquido contenido en el mismo (Wourms et al., 1988; Uribe et al., 2005;
Garcia-Alarcon, 2012). Al consumirse el vitelo, se desarrolla una estructura especializada en

la absorcion de nutrientes llamada trofotenia, formada por una evaginacion de la region anal
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del intestino (Turner, 1940; Wourms, 2005). La pared interior del ovario estd cubierta por
epitelio columnar simple secretor y tejido conectivo laxo vascularizado (Turner, 1940;
Wourms, 2005). Ataeniobius toweri ha sido descrita como la tinica especie de la familia que
carece de trofotenia (Hubbs y Turner, 1939; Turner, 1940; Wourms, 2000, 2005; Wourms y
Krueger, 2002). Sin embargo, se ha sugerido la presencia de un rudimento trofotenial
(Wourms, 2005), aunque no se ha demostrado el andlisis microscopico que evidencie este
esbozo y sus cambios durante la gestacion. Siendo la trofotenia una estructura tan importante
en la reproduccion de los goodeidos viviparos, es necesario profundizar en el estudio de su
estructura, considerada esencial en la nutricion durante la gestacion, y caracteristica de las

especies de esta familia.



2. ANTECEDENTES.

2.1. Bases reproductoras de los vertebrados.

Oviparidad y viviparidad son dos estrategias o modos de reproducciéon presentes en
vertebrados. La oviparidad es la liberacion o puesta de huevos, fertilizados o no fertilizados,
protegidos por cascaras o bien por recubrimientos gelatinosos. La viviparidad es la retencion
y desarrollo embrionario dentro del cuerpo de la madre, ya sea a nivel del ovario o del utero
(oviducto), implicando fertilizacion interna (Wourms y Lombardi, 1992, Blackburn, 2014).
Anteriormente, se considerd otra condicion, la ovoviviparidad, en la cual, después de la
fertilizacion interna, los embriones son retenidos en la madre aunque el aporte de nutrientes
de ésta al embrion durante la gestacion es muy escaso, ya que el huevo cuenta con una
reserva de vitelo muy abundante. Al considerarse ambigua esta Ultima condicion, pues hay
una gran cantidad de grupos con caracteristicas intermedias entre la oviparidad y la
viviparidad, entre ellos los teledsteos, Wourms (1981) y Wourms et al. (1988) decidieron

omitir el término.

2.1.1. La oviparidad en vertebrados.

Existen tres tipos de oviparidad: La ovuliparidad, en la que se da la liberacion del ovocito
desde el tracto reproductor femenino y, la fertilizacion es externa; la zigoparidad, en la cual
el ovocito es fertilizado internamente y, posteriormente, es liberado al ambiente externo
(algunas rayas, tiburones y teledsteos); y la embrioparidad, donde la fertilizacién también es
interna y el desarrollo embrionario , asi como la liberacion al exterior, se da hasta cierto

estado (Blackburn et al., 1985; Wourms et al., 1988).



2.1.2. La viviparidad en vertebrados.

La viviparidad es una caracteristica adaptativa que se ha desarrollado en todas las clases de
vertebrados, excepto en aves (Callard y Ho, 1987). Esta caracteristica esta relacionada con
sus condiciones ecoldgicas, en las cuales, la retencion de las crias dentro del cuerpo de la
madre proporciona proteccion y nutricion en su desarrollo. La viviparidad ha tenido 153
origenes independientes con una gran cantidad de variantes y en numerosos grupos
taxonomicos (Blackburn, 2014). Existen diversos estudios en vertebrados acerca de las
implicaciones de la viviparidad, asi como de las estructuras para el intercambio de gases o
absorcion de nutrientes presentes en los fluidos que bafian a las crias durante su desarrollo
(Mendoza, 1937; Turner, 1940, 1947; Amoroso, 1960, 1968; Lombardi y Wourms, 1985;
Callard y Ho, 1987; Wourms y Lombardi, 1992; Uribe et al., 2005; Blackburn, 2014;
Schindler, 2014).

Evolutivamente, al ocurrir la transicion del modo reproductor oviparo a viviparo en
peces, anfibios, reptiles y mamiferos ocurrieron diversos cambios en la naturaleza del huevo,
asi como en las estructuras maternas y fetales. Estas modificaciones implicaron una
disminucién en el nimero de huevos que se forman, una reduccidn en el almacenamiento de
vitelo y por lo tanto del tamafio del huevo, una adecuacion a la fertilizacién interna, la
utilizacion del saco vitelino para la absorcion de secreciones y nutrientes; ademads, de la
participacion de las glandulas endocrinas para extender el periodo de gestacion y asi retener
los huevos en el tracto genital por un periodo més largo. Finalmente, en los mamiferos se ha
requerido una nueva adaptacion de control endocrino, el de la lactancia para la nutricién

temprana del recién nacido (Amoroso, 1960).



En vertebrados ocurren dos tipos de transferencia de nutrientes de la madre a las
crias: lecitotrofia y matrotrofia. Ambos tipos nutricionales son considerados como los
extremos de un continuo (Blackburn, 1985, 2005, 2014). Wourms (2005) considera que la
lecitotrofia y la matrotrofia son dos etapas en la evolucion de la viviparidad y el

establecimiento de las relaciones materno-embrionarias.

2.1.2.1. Lecitotrofia.

En la lecitotrofia el huevo es retenido en el tracto reproductor de la madre, dependiendo el
embrion de las reservas de vitelo para su nutricion, como ocurre en los embriones oviparos.
La transicion de oviparidad a viviparidad-lecitotrofica implica cambios sustanciales en la
morfologia, endocrinologia y fisiologia del sistema reproductor femenino (Wourms y
Callard, 1992; Wourms, 2005). La viviparidad-lecitotrofica es la etapa ultima en la evolucion
de la viviparidad en algunos teledsteos como Sebastes y muchos poeciliidos (Wourms,

2005).

2.1.2.2. Matrotrofia.

Implica la transicion de la lecitotrofia a la matrotrofia y un cambio en la nutricion autonoma
del embridn, del vitelo hacia la dependencia de la transferencia de nutrientes de la madre
durante la gestacion. Bajo este panorama, el tamafio del embrion, al término de la gestacion,
no esté limitado por el suministro inicial de vitelo, es decir, el tamafio del organismo materno
y su habilidad de proveer nutrientes, asi como regular el ambiente del embridn, se convierten

en los factores limitantes en la regulacion del crecimiento y la talla neonatal del mismo. Se



ha observado que la matrotrofia no sélo lleva a un incremento en la talla de la cria, sino
ademas, a un incremento en su grado de madurez al nacimiento (Wourms, 2005).

El aporte nutricional por parte de la madre, que permitira el incremento en la talla del
embrién, y la nueva dependencia metabdlica embrionaria, pudieron ser las condiciones
evolutivas necesarias que favorecieron la seleccion de distintas especializaciones maternas y
embrionarias, con dos funciones principales, el intercambio gaseoso y el transporte de

nutrientes (Wourms, 2005; Wourms y Callard, 1992).

Se consideran seis tipos principales de matrotrofia,(Blackburn, 2014): 1) la ovofagia,
donde la nutriciéon embrionaria se da por medio de ingestion de ovocitos hermanos; 2) la
embriofagia o adelfofagia, que implica la ingestion de otros embriones en desarrollo; 3) la
histofagia, en la cual hay ingestion de las secreciones maternas por medio de la boca, sin que
se desarrollen tejidos embrionarios especializados; 4) La matrofagia o epiteliofagia, en la
cual los embriones se alimentan activamente del tejido materno; 5) la histotrofia, en la cual
tanto el consumo de nutrientes por el embrion, como el intercambio metabdlico, tienen lugar
a través de la epidermis donde los sitios de transferencia pueden ser la superficie del cuerpo,
filamentos branquiales y pliegues de las aletas y otros tejidos como las superficies de sacos
vitelino y pericardico, como ocurre en algunos poeciliidos y goodeidos; o bien, a través del
intestino (enterotrofia) que ocurre a través del epitelio intestinal o de sus derivados como la
trofotenia; y 6) la placentotrofia, que se lleva a cabo por medio de la formacion de una
placenta. Estos modos de nutricion fetal no son completamente distintos; la ovofagia puede
integrarse con la embriofagia, y la histotrofia con la placentotrofia. La trofotenia y otras

asociaciones estrechas entre las superficies embrionarias y el revestimiento del foliculo



ovarico o del lumen encajan en la definicion de placenta (Callard y Ho, 1987; Wourms et al.,

1988; Wourms, 2005; Blackburn, 2014).

La ovofagia en los peces teledsteos ocurre en los clados viviparos ophidiiformes,
zenarchopteridae, goodeinae y posiblemente en anablepinae, sebastinae; la embriofagia o
adelfofagia, también se presenta en los clados ophidiiformes y zenarchopteridae; la
histofagia e histotrofia se presentan en los clados ophidiiformes, zenarchopteridae,
poeciliinae, goodeinae, anablepinae, sebastinae, comephoridae, embiotocidae, clinidae,
labrisomidae y zoarcidae; y la placentotrofia en los clados ophidiiformes, poeciliinae,

goodeinae, anablepinae, embiotocidae.

En los clados ophidiiformes, embiotocidae y goodeinae ha ocurrido de forma

convergente la aparicion de una trofotenia (Blackburn et al., 1985, 2014).

A pesar de que hay poca evidencia para afirmar que un tipo de matrotrofia es
ancestral a otro, evolutivamente es muy interesante que las diferentes adaptaciones
matrotréficas pudieron haber evolucionado en funcion de pre-adaptaciones y limitaciones, es
decir, que la histotrofia trofotenial de los goodeidos pudo haber evolucionado de la
histofagia, lo cual estaria basado en la heterocronia de los genes que regulan el desarrollo

del intestino (Blackburn, 1985, 2014).

Cuando el huevo es retenido durante la gestacion, se desarrollan asociaciones
placentarias entre el embrion y el atero (Turner, 1947). Los mecanismos de nutricion que
implican la formacion de reservas de alimento en forma de vitelo son utilizados cominmente
entre los vertebrados no mamiferos (Callard y Ho, 1987). En un estado primitivo, los

embriones son lecitotroficos y las reservas de vitelo son metabolizadas, como en las especies
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oviparas, lo que implica una pérdida neta de peso seco durante la gestacion. En contraste, los
embriones matrotroficos reciben un suplemento nutricional de la madre durante la gestacion,
aunque hay variaciones en cuanto al grado de matrotrofia entre las diversas especies. Los
matrétrofos extremos presentan un gran incremento en su peso seco, en el caso de Anableps,
por ejemplo, es de 900% (Wourms, 2005). Sin embargo, en todos los vertebrados viviparos
ha ocurrido una suspension gradual de sintesis de proteinas de vitelo para favorecer los
mecanismos uterinos (u ovaricos) de soporte fetal, una vez que la especie se ha
comprometido evolutivamente hacia la viviparidad (Callard y Ho, 1987).

En los vertebrados, no peces, como resultado de las asociaciones placentarias se
desarrollan tres membranas extra-embrionarias involucradas en nutricion, respiracion y
excrecion: 1) el corion, involucrado en el desarrollo de la placenta (Turner, 1947); 2) el
amnios, que rodea y protege al embrion en desarrollo embebido en un liquido (liquido
amniodtico), proporcionandole amortiguamiento y evitando que se adhiera a otras membranas
y, 3) el alantoides, que surge como una prolongacion del intestino posterior, cuya funcion es

ser un organo respiratorio (Turner, 1947).

2.2. Viviparidad en peces.

Existen aproximadamente 32, 800 especies de peces en el mundo (Froese y Pauly, 2014), de
las cuales aproximadamente 510 son viviparas (Callard y Ho, 1987). En la bisqueda de una
relacién entre la viviparidad en peces de agua dulce y su distribucion geografica se ha
observado que la viviparidad puede ocurrir en familias ampliamente distribuidas como los
bacalaos roca y la familia brotulidae, o bien, en grupos aislados que cuentan con rangos de

distribucion muy limitados, por ejemplo, la familia comephoridae que se encuentran s6lo en
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el lago Baikal en Siberia, o los goodeidos que habitan solo en aguas del Altiplano Central de

México (Turner, 1947).

La viviparidad en teledsteos se ha desarrollado en diferentes grados: a) especies con
abundantes embriones, que poseen un gran saco vitelino, como ocurre en la mayoria de peces
oviparos y sus embriones nacen en estado inmaduro, como en la familia Scorpaenidae; b)
especies con viviparidad media, en la cual los embriones poseen un gran saco vitelino y son
retenidos en el ovario hasta que alcanzan una natacion activa, como en la familia Poeciliidae;
y ¢) especies viviparas en las que se desarrolla un numero pequefio de peces, los cuales son
retenidos en el ovario hasta que estdn en una etapa avanzada de desarrollo, los machos son
sexualmente maduros y estan listos para la reproduccion al nacer, como en las familias

Embiotocidae y Goodeidae (Amoroso, 1968).

2.2.1. Caracteristicas del aparato reproductor femenino de teledsteos.

El ovario es una estructura sacular denominada cistovario, que se forma cuando la gonada
embrionaria se pliega y se cierra. La mayoria de teledsteos viviparos cuenta con un solo
ovario derivado de la fusién de ambos (Hubbs y Turner, 1939; Wourms ef al., 1988; Nelson,
20006), excepto Sebastodes rubrovinctus, que tiene doble ovario, y Dermogenys pusillus,
Lucifaga subterraneous y Stygicola dentata, que tienen ovarios fusionados parcialmente. El
ovario se encuentra dorsalmente suspendido por el mesovario de la membrana
pleuroperitoneal, entre la vejiga natatoria y el intestino (Turner, 1947; Hubbs y Turner, 1939;
Mendoza, 1937; Amoroso, 1960; Wourms et al,. 1988; Uribe et al., 2005, 2009, 2010;
Garcia-Alarcon, 2012). Hubbs y Turner (1939) observaron que el ovarios de los goodeidos

presenta un septo parcial o completo como remanente de la fusion de ambos ovarios, dicho
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septo divide al ovario en una mitad derecha y una izquierda. Una caracteristica de los
teledsteos, unica en vertebrados, es la carencia de oviductos, debido a la ausencia de los
conductos de Miiller (Turner, 1947; Amoroso, 1968; Campuzano-Caballero y Uribe, 2014),
dando lugar, en especies viviparas, a la gestacion al interior del ovario (gestacion
intraovarica) (Wourms et al., 1988 ; Amoroso, 1960). La pared del ovario se continua
caudalmente formando el gonoducto, el cual desemboca al exterior mediante el gonoporo
(Campuzano-Caballero y Uribe, 2014).

Las funciones del ovario en especies viviparas son la produccion de huevos, la
recepcion y alojamiento (en algunas especies) de espermatozoides, la fertilizacion, la
gestacion y el nacimiento de las crias (Hubbs y Turner, 1939; Blackburn et al., 1985;
Wourms et al., 1988; Uribe et al., 2005, 2009, 2010; Garcia-Alarcon, 2012). La fertilizacioén
interna puede ocurrir: a) mientras el ovocito esta en el foliculo ovéarico, o b) en el lumen,
después de ser liberado a la cavidad ovarica. Segun Amoroso (1968), la fertilizacion interna
podria considerarse como el paso inicial en la evolucion de la viviparidad en teledsteos.

El siguiente paso importante en la evolucion de la viviparidad fue la fertilizacion
dentro del foliculo ovarico, antes de la ovulacidn, en la cual, después de la inseminacion a
través del gonoducto, los espermatozoides permanecen vivos dentro del ovario (Turner,
1947; Amoroso, 1968) vy, es el epitelio del ovario el que asume una funcion trofica ayudando

incluso a su retencion por un largo de tiempo (Turner, 1947).
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2.2.1.1. Histologia del ovario.

La pared del ovario forma pliegues ovigeros que contienen elementos germinales y
somaticos. Los elementos germinales son ovogonias y ovocitos en diversos estados de
desarrollo. Los elementos somaticos forman epitelio luminal y estroma (mucosa), musculo
liso y serosa. El epitelio luminal estd formado por células cubicas, y entre ellas hay
ovogonias. Subyacente al epitelio hay tejido conectivo laxo formando el estroma donde se
encuentran ovocitos en diversos grados de desarrollo rodeados de células foliculares
(Mendoza, 1940; Uribe et al., 2005; Garcia-Alarcén, 2012). Subyacente a la mucosa hay una
capa de musculo liso circular, seguida por una capa serosa que contiene melanocitos (Garcia-
Alarcéon, 2012). Durante la gestacion se modifican las paredes del ovario para albergar los
embriones. Entre dichas modificaciones estan el aumento de la actividad secretora, la

retencion de agua y la vascularizacion del estroma (Turner 1947; Mendoza, 1940).

2.2.1.2. Tipos de Gestacion.

Después de la fertilizacion, el desarrollo de los embriones puede seguir dos caminos:

a) Gestacion intraluminal. En algunas familias como Embiotocidae, Goodeidae,
Bythitidae, Aphyonidae, Parabrotulidae, Comephoridae, Anablepidae (en las especies del
género Jenynsia), Hemiramphidae, Zoarcidae y Scorpaenidae, asi como en el orden
Ophidiiformes, la gestacion es intraluminal, es decir, los embriones se desarrollan en la
cavidad ovérica después de haber permanecido algin tiempo dentro del foliculo. En
goodeidos y especies del género Jenynsia, los embriones se liberan hacia la cavidad ovarica

en estados tempranos de gestacion (segmentacion o neurulacion) y en zoarcidos y
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scorpénidos, la ovulacién precede a la fertilizacion (Wourms et al., 1988; Wourms, 2005;

Lombardi y Wourms, 1985).

b) Gestacion intrafolicular. En otras familias como Clinidae, Labrisomidae,
Poeciliidae y especies del género Anableps, la gestacion es intrafolicular, lo que significa que
los embriones se desarrollan en el interior del foliculo ovarico hasta el momento del parto

(Wourms et al., 1988, Wourms, 2005; Lombardi y Wourms 1985).

2.2.2. Trofotenia.

Como se ha descrito antes, la trofotenia es una especializacion histotréfica para la absorcion
de nutrientes maternos durante la gestacion intraovarica que ha ocurrido de forma
convergente en el orden Ophidiiformes y en las familias embiotocidae y goodeidae
(Blackburn, et al., 1985).

La trofotenia es una evaginacion larga de la parte ventral del intestino embrionario, a
la altura del ano (Turner, 1940), que se forma una vez que el embrion es expulsado hacia el
lumen del ovario. La forma y el tamafio de la trofotenia varian de acuerdo con la especie
(Hubbs y Turner, 1939). Los procesos que forman la trofotenia pueden ser dos d a 12 y
varian, ademas, en longitud, forma, regularidad, simetria, tipo de ramificacion e histologia.
La trofotenia estd tapizada por epitelio simple absorbente que rodea al tejido conectivo
vascularizado (Wourms, 2005). La trofotenia comienza a vascularizarse cuando el vitelo se
agota y el saco pericardico entra en regresion (Turner, 1940).

La formacion de la trofotenia es un paso culminante en la secuencia de cambios
adaptativos del intestino de los embriones. Dicha secuencia inicia con un intestino tubular

simple que sufri6 un alargamiento e hipertrofia de las vellosidades intestinales.

15



Posteriormente, hubo una exteriorizacion del intestino por la formacién de una trofotenia que

después se increment6 en nimero y longitud (Wourms, 2005; Uribe et al., 2005).

Figura 1. Trofotenia de un goodeido. Tomado de Turner (1940).

Las diferencias en la estructura fina de los procesos trofoteniales ofrecen caracteres
excelentes de significancia filética. De acuerdo con esto, se han establecido dos tipos de
trofotenia (Tabla 1): en liston y en roseta. El primero, presenta procesos largos delgados y
aplanados, como en Allophorus, Ameca, Chapalichthys, Characodon, Girardinichthys,
Ilyodon, Skiffia, Xenotoca y Zoogoneticus. El segundo, es corto, lobulado y con procesos
plegados, como en los géneros Allotoca, Goodea, Neoophorus, Xenoophorus (Hubbs y

Turner, 1939; Lombardi, 1998; Wourms, 2005).

Los pliegues expandidos de la trofotenia estdn embebidos en el histotrofo, que

contiene secreciones, células epiteliales descamadas, células del sistema inmune y otras
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sustancias en solucion originadas por la difusion de los vasos sanguineos maternos (Uribe et

al., 2005).

Tabla 1. Tipos de trofotenia en goodeidos, de acuerdo con (Hubbs y Turner, 1939).

Tipo de trofotenia Caracteristicas Ejemplo
Se encuentra llena de estroma esponjoso | Xenotoca variata
abundante; no tiene una capa basal soélida
diferenciada la cual no esta separada por un | Chapalichthys encaustus
buen tejido basal primario del epitelio externo.

Esta formada por epitelio simple y de altura muy | Zoogoneticus quitzeoensis
Desenvainado irregular.

L

i

s

t, Viene del ovario mas altamente especializado y | Ilyodon whitei

0 . . . :

n es el tipo mas desa@gllado. Esta. rodf:ada por un | I furczc.lefzs .
amplio espacio de tejido basal primario y por eso | Girardinichthys, (Dos especies)
estd conectada por una estrecha capa de unioén | Lermichthys
sobre un solo lado con el epitelio externo. Este | Skiffia

Envainado tipo de trofotenia es bastante elongada cuando | Ollentodon

estd completamente desarrollada (no mucho en | Neotoca (Trofotenia de tridente
Lermichthys). regular)
Es llamada asi por su apariencia externa. Se | Goodea atripinnis
encuentra en la mayoria de los goodeidos. Neoophorus diazi
El estroma es diferenciado en una capa superior | Allotoca dugésii
esponjosa y en una capa basal densa. La capa | Xenoophorus captivus

Roseta superior es separada del epitelio exterior por un

espacio de tejido primario.

2.2.3. Epitelio intestinal.

El tracto digestivo ha sido estudiado en diversas especies de teledsteos, tanto oviparas como
viviparas. El aparato digestivo estd involucrado en la adquisicion, digestion y asimilacion de
nutrientes, esencial para el crecimiento y desarrollo de las larvas (en especies oviparas) como
de los embriones (en especies viviparas) (Turner, 1940; Eigenmann, 1892; Wourms y

Krueger, 2002).
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El tubo digestivo de un vertebrado tiene una morfologia parecida desde el esdfago
hasta el intestino posterior distinguiéndose cuatro capas o tinicas: mucosa, submucosa,
muscular y serosa (Salinas, 2011), las cuales se describen a continuaci

Mucosa. Epitelio interno y tejido conectivo subyacente. El epitelio es la tinica parte
del tubo formada por el endodermo. En las zonas limitantes anterior y posterior se forma un
epitelio estratificado (es6fago y ano).

Submucosa. Es una capa gruesa, de tejido conectivo con numerosos y pequenios
vasos sanguineos, células y fibras nerviosas.

Muscular. Incluye dos capas de fibras de musculo liso, una capa interna circular
capaz de contraer el intestino y una capa externa longitudinal capaz de acortar su longitud.
Estos musculos son especialmente bien desarrollados en el intestino anterior. Entre estas
dos capas hay plexos de células y fibras del sistema nervioso auténomo.

Serosa. Consiste de epitelio celomico delimitado por tejido conectivo.

El intestino posterior se separa del intestino anterior mediante un esfinter llamado
piloro o esfinter pilorico. El intestino de los teledsteos se divide en anterior y posterior, no
existiendo una diferenciacion en intestino grueso y delgado. La ultima porcion del intestino
es el recto, sus paredes son lisas y se abre al exterior mediante el ano. Esta abertura se abre
directamente al exterior y no a una cloaca (Salinas, 2011).

En organismos como el goodeido Characodon lateralis se ha observado que a través
de las aberturas operculares, el liquido ovarico penetra al canal alimenticio y esta relacionado
con la respiracion y la absorcion de nutrientes. Cuando el tracto alimenticio no es funcional,
la trofotenia es la tinica estructura que puede absorber nutrientes en el momento en el que el

vitelo se ha agotado. De igual manera en las ultimas etapas de desarrollo, es por este medio
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que se da la nutricion embrionaria, siendo la etapa de 7mm cuando comienza a entrar el
liquido de la cavidad ovarica (Turner, 1940).

Se ha observado para A. foweri y otras especies como Xenoophorus captivus, por
medio de electroforesis con enfoque isoeléctrico, que el suero de la sangre materna y el
embriotrofo producen una banda cualitativamente similar, por lo que se ha planteado que las
proteinas del embriotrofo provienen del suero materno, sin excluir la participacion del
epitelio ovdrico interno en la produccion de las macromoléculas del embriotrofo (Schindler

et al., 1988 ; Schindler, 2014).

3. FAMILIA GOODEIDAE. SELECCION SEXUAL Y VIVIPARIDAD.
Dentro de los teledsteos, la familia Goodeidae es comunmente utilizada como modelo en la
evolucion de la viviparidad y en el desarrollo de caracteres asociados a la reproduccion
(como la matrotrofia, la morfologia de las trofotenias y el septo del ovario), con fines

filogenéticos (Doadrio y Dominguez-Dominguez, 2004).

Entre las adaptaciones para la viviparidad de la familia Goodeidae, comunes a otras
familias, estan la fertilizacion interna y la modificacion de la aleta anal de los machos en
forma de un l6bulo copulatorio, llamado gonopodio o espermatopodio (Dominguez et al.,
2007). Son caracteristicas de esta familia las estrategias de seleccion sexual para lograr la
fertilizacion que permitieron la diversificacion de este grupo, el dimorfismo fisico entre
hembras y machos y la elaborada estrategia de cortejo, en algunas especies. Sin embargo, la
caracteristica que los distingue es la forma de nutricion embrionaria matrotrofica por medio

de una placenta trofotenial (Dominguez-Dominguez y Pérez Ponce de Leon, 2007).
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La familia Goodeidae comprende dos subfamilias: Empetrichtynae y Goodeinae. Las
especies de la Subfamilia Empetrichtynae son los unicos goodeidos que no habitan en el
Altiplano Mexicano y son oviparas (Parenti, 1981). La Subfamilia Goodeinae, dentro de la
que estd Ataeniobius toweri comprende 18 géneros y 41 especies endémicas del eje
volcanico de México (Dominguez-Dominguez y Pérez Ponce de Ledn, en

biodiversidad.gob.mx).

4. Ataeniobius toweri, MEXCLAPIQUE COLA AZUL.
4.1. Aspectos generales de su Biologia.

Es un pez de la clase Actinopterigyii, subclase Neopterygii, division Teleostei, orden
Cyprinodontiforme, familia Goodeidae, subfamilia Goodeinae. Su nombre comun es
Mexclapique cola azul (Turner, 1940). Se distribuye en Rio Verde (Laguna de Media Luna)
a una altura de 1000-1100 msnm a 16 Km al sureste del Rio Verde en San Luis Potosi, y en
el rio Panuco (Mapa 1) (Doadrio y Dominguez-Dominguez, 2004; Dominguez-Dominguez
et al ., 2005; Dominguez-Dominguez y Pérez Ponce de Ledn, en biodiversidad.gob.mx).
Ambeas localidades también fueron descritas por Meek (1904). Vive en aguas tranquilas con
poca corriente o sin corriente, en los margenes de lagunas de aproximadamente 1m de
profundidad, en pantanos y acequias, o bien, en arroyos con corrientes moderadamente
fuertes. Los machos miden entre 6 y 8cm de longitud total y las hembras entre 8 y 10cm de
longitud total. Son de color gris claro (algo de plata-gris) con dos lineas oscuras, una de
ellas va del centro del ojo a la aleta caudal, la segunda va de la aleta pectoral al borde
inferior de la aleta caudal, con zonas moteadas a los lados y un tono més oscuro y estrecho

en el medio del pedinculo caudal (Meek, 1904). Algunos ejemplares muestran un niimero
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variable de barras verticales, de 4 a 11, en la mitad posterior del cuerpo, en el pedinculo
caudal, que va del extremo del abdomen hasta la aleta caudal

(http://www.goodeidworkinggroup.com, 2014).

Los machos reproductores muestran la aleta caudal en azul y la aleta anal
blanquecina, algunos machos se vuelven totalmente azulados a la luz. Tienen 11 radios en la
aleta dorsal y 13 en la aleta anal (Figura 2) (Froese y Pauly, 2014). Se han reportado hasta 37
crias después de un periodo de gestacion de 8 semanas. Las especies vegetales asociadas a 4.
toweri son de los géneros Nymphaea, Scirpus, Juncus, Eichhornia y algas verdes. Los
sedimentos de su habitat son lodo, barro, arena, grava y rocas. Entre las caracteristicas
Optimas para su mantenimiento estdn el pH: 7.9 y la temperatura entre 22°C y 30°C.
(http://www.fishbase.org, 2012). No es un pez de interés para la industria pesquera, pero es
considerado de interés para su comercializacion como pez de acuario, asi como para la
investigacion. A. foweri es un depredador de emboscada, esperando a que crusticeos
pequefios se acerquen, pero, un intestino largo y gran cantidad de algas verdes filamentosas
en el habitat sugieren que sus habitos alimenticios son omnivoros. A diferencia de las demas
especies es de habitos nocturnos y durante el dia desaparece en cuevas

(http://www.goodeidworkinggroup.com, 2014).
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Mapa 1. En rojo se muestran registros de tres
colecciones ictiologicas (IBUNAM, ENCB,
OSUM) de Ataeniobius toweri, obtenidos a
partir del portal Global Biodiversity
Information Facility (GBIF). En azul se
muestran las corrientes de agua reconocidas

por el INEGI. 2014.

22




Figura 2. Especimenes adultos de Ataeniobius toweri, donados por el Laboratorio de Biologia Acuatica, Facultad de
Biologia, Universidad Michoacana de San Nicolas de Hidalgo. Macho adulto con modificacion de la aleta anal formando un

gonopodio (flecha). Hembra adulta con aleta anal redondeada.

A. toweri presenta el ovocito mas grande de los goodeidos ya que alberga mayor
cantidad de vitelo. El saco vitelino del ovocito maduro de A. foweri, mide un poco menos de
Imm de didmetro y aparentemente la cantidad de vitelo es poca para proporcionar nutrientes
al embrion durante toda su gestacion (Turner, 1940). Goodea gracilis, utilizado como
modelo para explicar las caracteristicas generales de la Familia y Goodea atripinnis cuentan
con un 6vulo maduro de 0.8mm de diametro mientras que el de Zoogoneticus quitzeoensis,
Xenotoca variata y Chapalichthys encaustus mide 0.2mm. El 6vulo maduro mas pequeiio
con 0.Imm lo presenta Girardinichthys multiradiatus (Turner, 1940; Wourms et al., 1988).
Cuando el vitelo se agota el fluido del ovario se introduce en el tubo digestivo a través de las

aperturas operculares, las cuales permanecen abiertas considerablemente (Turner, 1940).
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Hasta hace algunos afios se habia considerado la ausencia de trofotenia en A. foweri
(Figura 3) y por tanto se creia que los embriones debian absorber nutrientes por otros medios
(Turner, 1940). Finalmente, Lombardi et al., (1989) declararon que los procesos anales de
los embriones tempranos, examinados por microscopia Optica y electronica, tienen una
trofotenia prototipica, sin embargo estas declaraciones estan publicadas como abstracts de la
reunion de la American Society of Zoology que se llevd a cabo en 1989. En dicha

publicacién no se ilustran los resultados de esta observacion.

Figura 3. Etapa avanzada de un embrion de Ataeniobius toweri. Se observan las aberturas
operculares asi como la ausencia de trofotenia (Tomado de Turner, 1940).

Wourms (2000) y Wourms y Krueger (2002), sefialaron que en la etapa media del
desarrollo de los embriones (13mm) de A. foweri se presentaban tres estructuras hemisféricas
rodeando la abertura anal. Sus células presentan microvellosidades capaces de endocitar
grandes moléculas en contraste con las células epidérmicas adyacentes que pueden presentar
0 no micropliegues. En embriones a término (19mm), las estructuras hemisféricas entran en
regresion y las células de la region perianal cuentan ahora con micropliegues. Aunque se
desarrolla una trofotenia rudimentaria y sus células absorsoras estan bien diferenciadas no

forman trofotenias tipo roseta o liston. En realidad, estas estructuras podrian aparecer como
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un estado intermedio en la evolucion de la trofotenia (abstracts de la American Society of
Zoology, 2002), sin embargo, no se ha demostrado de manera histologica, la presencia de

una trofotenia o esbozo de ésta.

4.2. Clasificacion.

La primera descripcion de A. toweri la realizd Meek en 1904 con el nombre de Goodea
toweri en Rio Verde, San Luis Potosi. En 1907 fue descrito por Regan, y fue hasta 1909 que
Eigenmann trabajo con la distribucion de la especie. En 1924 fue enlistado por Hubbs y por
Jordan; y por Evermann y Clark en 1930. Turner (1933) estudia su distribucion; y Mendoza

(1937) y Turner (1937) hacen referencia a la pérdida de la trofotenia.

El género Ataeniobius pertenecia a una nueva Subfamilia, la Ataeniobiinae, donde el
género se derivaba de Goodea, ya que entre todos los goodeidos, se consideraba la pérdida
de trofotenia, aunado a un mayor saco vitelino, como una compensacion de este proceso
nutritivo. Desde esta perspectiva, se considerd que tuvo una divergencia de un goodeido
ancestral, antes que los otros géneros vivientes se diferenciaran (Turner, 1937). Aunado a
que la especie habita el rango mas oriental de los goodeidos y el més alejado en direccion del

Rio Lerma, el cual es el centro de distribucion de esta Familia.

Un estudio realizado por Doadrio y Dominguez (2004) de las relaciones filogenéticas
dentro de la Familia Goodeidae, basado en datos de secuencias del gen mitocondrial que
codifica para el citocromo b, mostrd que las poblaciones de Goodea se agrupan juntas y
muestran homoplasias con respecto a la trofotenia como caracter morfologico, mientras que
A. toweri que filogenéticamente ocupa una posicion basal en este estudio, sigue siendo

considerada con ausencia de trofotenia.
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4.3. Conservacion.

De acuerdo con la NOM-059-ECOL-1994, Ataeniobius toweri se considera en peligro de
extincion, ha desaparecido de tres de los siete sitios donde era histéricamente conocido y las
poblaciones en estas cuatro areas restantes son pequefias (Dominguez-Dominguez et al.,
2005).

El Altiplano Central de México es uno de los altiplanos tropicales més extensos. Esta
rodeado por sistemas montafiosos y, segun The World Conservation Monitoring Center, es
una las regiones mas importantes en el mundo para la conservacion de los peces (Dominguez
y Ponce, 2007 en biodiversidad.gob.mx). La mayor parte de los humedales del pais se
concentra en esta zona por lo que alberga una gran diversidad de familias de peces de agua
dulce y, uno de los grupos mas representativos de la region es la familia Goodeidae

(Dominguez y Ponce, 2007 en biodiversidad.gob.mx).

5. OBJETIVOS.

Objetivo General.
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Describir la estructura histologica del intestino anterior, posterior y region anal de
Ataeniobius toweri en embriones de la primera y segunda mitad de gestacion, y crias recién
nacidas, y definir si presenta esbozo trofotenial, en cuyo caso, describir su estructura y

compararla con la del intestino.

Objetivos particulares.

1 Definir la presencia de vitelo en la region ventral de los embriones de ambas etapas

de gestacion que indique lecitotrofia.

1I.  Describir la histologia del intestino anterior e intestino posterior en los embriones de

gestacion temprana y avanzada y crias recién nacidas.

III. Identificar si la region anal de los embriones tiene alguna extension o hipertrofia

hacia el exterior.

1IV. Comparar la estructura de la region anal de los embriones con el intestino posterior

y determinar si presenta caracteristicas relacionadas con actividad de absorcion.

6. JUSTIFICACION.

La familia Goodeidae es de gran relevancia bioldgica en el andlisis de la viviparidad en

teleosteos, ya que forma un grupo de especies aislado geograficamente de las otras familias
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de Cyprinodontiformes, y posee caracteristicas unicas que han derivado de manera
independiente (Turner, 1940), en particular, la formacién de trofotenia para la nutricién de

las crias durante la gestacion.

Dentro del interés por el estudio de los goodeidos, Ataeniobius toweri, es de especial
importancia por ser descrita como la Unica especie que carece de trofotenia durante la
gestacion. A pesar de que se ha sugerido la presencia de un rudimento trofotenial, no se ha
demostrado ni se hace referencia al mismo en publicaciones recientes. Hasta el momento,
para muchos autores, 4. toweri sigue siendo el goodeido sin trofotenia. (Lombardi et al.,

1989; Wourms, 2000; Wourms y Krueger, 2002; Schindler, 2014).

A pesar de la existencia de lugares de crianza de estas especies, es necesario el
estudio de una especie en peligro de desaparecer, por sus caracteristicas originales y su
importancia como especie endémica de nuestro pais y, por ende, como integrante de la

megadiversidad del mismo.

. METODOLOGIA.

Se utilizaron hembras no gestantes (N=3); gestantes de la primera mitad de gestacion (N=06):
estadio de blastula, y vesiculas oOpticas; de la segunda mitad de gestacion (N=3); y, crias

recién nacidas (4hrs post-nacimiento) (N=3).

Las hembras se anestesiaron agregando diez gotas por litro de agua de Tropical fish,
Tranquilizer/Calmer, Sedate STK#3110. Se obtuvieron los ovarios, tres no gestantes; tres
gestantes con embriones en estadio de bléstula; de la primera mitad de gestacion, con una
longitud de 8-9mm, y un peso promedio de 0.66g. Los embriones de la primera mitad de
gestacion midieron en promedio Smm de longitud total. Los tres ovarios de la segunda mitad
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de gestacion, tuvieron una longitud 14-16mm y un peso promedio de 3.04g (Figura 4y 5), y
los embriones midieron en promedio 13mm de longitud total. Las crias recién nacidas
midieron 13mm de longitud total en promedio.

Las etapas se identificaron de acuerdo a la clasificaciéon de Haynes (1995), quien
establece ocho etapas en el ciclo reproductor de poeciliidos.

Los primeros ejemplares (parentales) se obtuvieron como donacién del Laboratorio
de Biologia Acudtica de la Facultad de Biologia de la Universidad Michoacana de San
Nicolds de Hidalgo. Los ejemplares se mantuvieron bajo condiciones controladas en la
Unidad de Servicio Académico: Acuario, de la Facultad de Ciencias, UNAM. Se obtuvieron
dos generaciones. Se disecaron los ovarios y fijaron en formol al 10%. Los ovarios de la
primera mitad de gestacion y dos de la segunda mitad se procesaron completos, y uno fue
abierto longitudinalmente para extraer los embriones y procesarlos individualmente. Se
obtuvieron diez crias, las cuales se fijaron de la misma forma. Los tejidos obtenidos se
incluyeron en paraplast y se hicieron cortes de 7um de grosor. Se tifieron con cuatro técnicas:
Hematoxilina-Eosina, acido periodico de Shiff (PAS) y tricromicas de Masson y Mallory.
Las preparaciones histologicas se analizaron y tomaron fotomicrografias con una cdmara
digital Olympus C-5050 ZOOM, adaptada a un microscopio de luz Olympus CX31 y un

microscopio estereoscopico Olympus SZX7.

8. RESULTADOS.

8.1. Ovario de Ataenobius toweri.

29



El ovario de Ataeniobius toweri es una estructura no pareada, sacular, alargado y se
encuentra suspendido dorsalmente por el mesenterio peritoneal o mesovario. Se encuentra

conectado a través de un gonoducto con el exterior (Figura 4).

Figura 4. Ovarios gestantes de Ataeniobius toweri. A,B) Ovarios de la primera mitad de
gestacion. C-E) Ovarios de la segunda mitad de gestacion. Se observan embriones en su
interior. Embrion (e), gonoducto (flecha).

El ovario se encuentra integrado por tres capas periféricas: serosa, que rodea la pared
del ovario, musculo liso longitudinal y circular, y mucosa, conformada por un epitelio
luminal y estroma. La pared del ovario se proyecta hacia la luz formando pliegues
irregulares. El lumen ovarico se encuentra dividido en una mitad derecha e izquierda por un
septo plegado, grueso e incompleto (no atraviesa dorso-ventralmente el ovario en su
totalidad). El epitelio ovarico germinal reviste tanto a la pared del ovario como al septo y
contiene células somaticas y células germinales. El estroma contiene tejido laxo
vascularizado y se encuentra separado del epitelio germinal por una ldmina basal (Figura 5A-
D). El ovario no gestante presenta foliculos previtelogénicos y atrésicos, tanto en la pared
como en el septo ovarico (Figura SA).

En el lumen del ovario gestante temprano se observan embriones en estadio de

blastula. El ovocito maduro de 4. toweri mide en promedio 1.03mm (Figura 5B-D).
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8.2. Tracto digestivo.

El tracto digestivo de Ataeniobius toweri estd compuesto por cuatro capas escasamente
desarrolladas en los embriones de gestacion media y avanzada y bien desarrolladas en las
crias de 4hrs. post-nacimiento: a) mucosa, (compuesta por un epitelio columnar con
microvellosidades y tejido conectivo subyacente, separados por una lamina basal); b)
submucosa, tejido conectivo con numerosos y pequeiios vasos sanguineos, células y fibras
nerviosas; ¢) muscular, que forma capas de fibras de musculo liso, internamente una capa
circular y una capa longitudinal externa capaces de acortar su longitud; y, d) serosa,
compuesta por epitelio celomico delimitado por tejido conectivo (Figuras 6,7 y 8).

En los embriones analizados para las etapas tempranas y avanzadas de gestacion el
teledsteo A. toweri presenta un esdéfago corto que une la cavidad bucal desde las branquias
hasta el inicio del intestino anterior, la mucosa del esdfago esta revestida por epitelio plano
simple, ademas, se observa la presencia de células caliciformes (Figura 6A, B).

El tracto digestivo de A. foweri, en embriones en gestacion temprana, gestacion
avanzada y crias de 4hrs post-nacimiento se encuentra dividido en dos regiones intestino
anterior e intestino posterior, teniendo una diferenciacion morfolégica gradual en la
transicion entre ambos (Figuras 6C, D ; 7A, B ; 8A, B).

El intestino anterior en embriones en gestacion temprana, gestacion avanzada y crias
de 4hrs post-nacimiento muestra una gran cantidad de pliegues bien diferenciados y la
mucosa esta formada por epitelio columnar con microvellosidades en la region apical con
presencia de células caliciformes. Las células presentan un nucleo basal y el citoplasma
contiene globulos que muestran una coloracion similar a la de sustancias que se encuentran

en la luz (Figuras 6E-H; 8C, D).
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El intestino posterior muestra menor cantidad de pliegues, la cantidad de células
caliciformes en esta region es practicamente nula en las etapas embrionarias. Las células
columnares también muestran nucleos basales y su citoplasma muestra globulos con una
sustancia de coloracion similar a la que se encuentra en la luz (Figuras 7C, F; 8E, F).

La altura promedio del epitelio del tracto digestivo en los embriones de la primera
mitad de gestacion es de 18um, con microvellosidades de aproximadamente 2pm.

La altura promedio del epitelio del tracto digestivo en los embriones de la segunda
mitad de gestacion es de 20um, con microvellosidades de aproximadamente 2.5um.

La altura promedio del epitelio del intestino anterior en las crias con 4hrs. post-
nacimiento es de 22.5um, con microvellosidades de aproximadamente 1um; la del intestino
posterior es de 33.5 pm con microvellosidades de aproximadamente 3um.

El tracto digestivo de las crias con 4hrs. post-nacimiento muestra mayor
diferenciacion morfoldgica, con un incremento en los pliegues tanto en el intestino anterior
como en el intestino posterior, asi como un incremento en la presencia de células
caliciformes en el intestino anterior. El contenido intestinal de los organismos post-

nacimiento evidencia una alimentacion mas compleja (Figura 8 A-C, E).

8.3 Region anal del intestino.
En etapas temprana y avanzada de gestacion, Ataeniobius toweri presenta una extension de la
region anal con caracteristicas histologicas y morfoldgicas que la identifican como una
trofotenia (Figuras 9-13).

La trofotenia de A. toweri, en etapa temprana de gestacion es una evaginacion hacia

el lumen ovérico de aproximadamente 200pum con morfologia similar al intestino posterior.

32



Muestra algunos pliegues limitados por epitelio columnar, cuyas células presentan
microvellosidades, lo que indica su capacidad de absorcion (Figura 9A-C).

La trofotenia de embriones en gestacion avanzada presenta, en algunos casos, un
recubrimiento de piel de la regiéon ventral de los embriones (Figura 10A-D). Este
recubrimiento tiene una abertura que permite la comunicacion del esbozo trofotenial con el
liquido ovarico (Figura 10B-D).

La trofotenia de 4. toweri, en etapas avanzadas de gestacion, mide aproximadamente
250um (Figura 11A-C). El recubrimiento epidérmico en algunos embriones estd proyectado
hacia el lumen ovérico dejando a la trofotenia en contacto con el liquido ovarico (Figuras 11
y 12). Los embriones de esta etapa continan presentando caracteristicas histoldgicas
similares al intestino, con epitelio columnar, cuyas células presentan capacidad de absorcion
por la presencia de microvellosidades, citoplasma hialino y nucleos basales. Dicho epitelio
descansa sobre una membrana basal con tejido conectivo subyacente, donde se observan
vasos sanguineos, fibroblastos y fibras de colagena (Figura 11A-E). Al nacer, las crias de 4.
toweri presentan trofotenia, formada por una estructura reducida, que apenas se proyecta
hacia el exterior y con pliegues poco pronunciados. Est4 estructura se encuentra formada por
pliegues revestidos de epitelio cubico y tejido conectivo vascularizado (Figura 13A-C).

Como observacion adicional, se observaron en los ovarios de la primera mitad de

gestacion ovocitos vaciando su contenido hacia el lumen ovarico (Figura 14A-E).
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Figura 5A-D: Ovario de Ataeniobius toweri. A: Corte transversal de ovario no gestante que muestra el septo ovarico y las capas de la
pared ovarica: mucosa formada por epitelio germinal y estroma, submucosa, muscular y serosa. La pared forma pliegues y contiene
foliculos previtelogénicos y vitelogénicos. B-D: Corte longitudinal de ovario gestante temprano con embriones en blastula, se
muestran algunos discos embrionarios. Foliculos y lumen ovarico. C-D: Acercamiento de la Figura 5B. Blastula (b), discos
embrionarios (de), epitelio germinal (eg), estroma (et), foliculo (f), foliculo previtelogénico (fp), lumen (L), muscular (m), pared
ovarica (po), pliegues (p), septo ovarico (so), serosa (s), foliculos vitelogénicos (fv). H-E.
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Figura 6A-H: Esofago e intestino anterior de Afaeniobius toweri. Columna izquierda (A,C,E,G) primera mitad
de gestacion. Columna derecha (B,D,F,H), segunda mitad de gestacion. A-B: Esofago con la union de la cavidad
bucofaringea y el intestino anterior. C-D: Panorama de cortes transversal y longitudinal de intestino anterior y
posterior, asi como su posicion anatomica. E-H: Intestino anterior, con pliegues hacia el lumen, recubiertos por
epitelio columnar, microvellosidades, tejido conectivo y submucosa. En el lumen se observa el embriotrofo.
Branquias (br), células caliciformes (ca), embriotrofo (em), epitelio columnar (ec), eséfago (ef), intestino anterior
(A), intestino posterior (P), lumen (L), submucosa (sm), tejido conectivo (c). A,C,E,G: H-E. B: Tricrémica de
Masson. D,F,H: Tricromica de Mallory. 35
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Figura 7A-F: Intestino posterior de Ataeniobius toweri. Columna izquierda (A,C,E) primera mitad de gestacion. Columna
derecha (B,D,F) segunda mitad de gestacion. A-B: Panorama de cortes transversal y longitudinal de intestino anterior y posterior
y su posicion anatomica. C-D, E-F: Intestino posterior, muestra pliegues proyectados hacia el lumen, recubiertos por epitelio
columnar, microvellosidades y tejido conectivo subyacente. En el lumen se observa el embriotrofo. Tejido conectivo (c),
embriotrofo (em), epitelio columnar (ec), intestino anterior (A), intestino posterior (P), lumen (L), niicleo basal (n), pliegues
intestinales (p). A,C,E,F,G: H-E. B: PAS. D: Tricromica de Mallory.
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Figura8A-F: Intestino de cria de 4hrs post-nacimiento. A-B: Panorama de un corte longitudinal de intestino anterior y posterior.
C-D: Intestino anterior con pliegues proyectados hacia el lumen, recubiertos por epitelio columnar con células caliciformes,
microvellosidades y tejido conectivo. E-F: Intestino posterior con pliegues menos largos hacia el lumen, recubiertos por epitelio
columnar, microvellosidades y tejido conectivo. En el lumen se observa contenido diferente al embriotrofo. Células caliciformes
(ca), contenido intestinal (ce) epitelio columnar (ec), intestino anterior (A), intestino posterior (P) lumen (L), microvellosidades
(mv), nicleo basal (n), pliegues intestinales (p) tejido conectivo (c). A,E,F: H-E. B-D: PAS.
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Figura 9A-C: Trofotenia de
 Ataeniobius  toweri en la
primera mitad de gestacion.
A-B: Corte longitudinal de
ovario en gestacion temprana
con embriones con esbozo
trofotenial hacia el lumen. C:
Embriéon en gestacion
© temprana con esbozo
trofotenial. La pared del
ovario contiene ovocitos en
diferentes etapas de
desarrollo.  Embrion  (e),
esbozo trofotenial (cabeza de
flecha), Intestino anterior (A),
intestino posterior (P), lumen
i3t el (1.). ovocito (O). nared del
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Fig.10D

Figura 10A-D: Trofotenia de Afaeniobius toweri en la segunda mitad de gestacion con recubrimiento
epidérmico. A: Corte longitudinal de embrion en el ovario con esbozo trofotenial saliendo de la region anal
con recubrimiento epidérmico proveniente de la region ventral del embrion dejando una abertura que
permite la comunicacion de la trofotenia con el liquido ovarico. B-D: Aumento del esbozo trofotenial.
Abertura (flecha), embrion (e), esbozo trofotenial (T), intestino posterior (P), recubrimiento epidérmico (re).
H-E.
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Fig.11A

Figura 11A-C: Esbozo trofotenial de Ataeniobius toweri en etapa avanzada de gestacion. A:
Embrion de gestacion avanzada con esbozo trodotenial. B-C: Corte longitudinal de un ovario
gestante avanzado con embriones que presentan un esfozo trofotenial sin recubrimiento
epidermico. Embrion (e), intestino posterior (P), pared del ovario (po), esbozo trofotenial (flecha).
A: fijacion con Bouin. B: H-E. C:PAS.
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Figura 12A-E: Esbozo trofotenial en embriones de Ataeniobius toweri en gestacion avanzada. A-B:
Continuidad entre el epitelio del intestino posterior y el epitelio trofotenial C: Epitelio de la trofotenia con
células columnares con nucleos basales, citoplasma hialino y microvellosidades. D-E: Trofotenia que
surge como prolongacion de la region anal del intestino con vasos sanguineos en el tejido conectivo
subyacente al epitelio trofotenial y tejido epidérmico proveniente de la region ventral del embrion que se
proyecta hacia la luz del ovario sin cubrir por completo la trofotenia. Continuidad entre el epitelio
intestinal y trofotenial (flecha), epitelio columnar (ec), microvellosidades (mv), nicleo basal (n), tejido
conectivo (c), tejido epidérmico de la region ventral (re), trofotenia (cabeza de flecha), vasos sanguineos
(vs). A-D: H-E. E:Tricrémica de Mallory. 41



1mm

Figura 13A-B: Trofotenia de Ataeniobius toweri en cria de 4hrs post-nacimiento. A: Esbozo trofotenial reducido. B: Corte
longitudinal de cria de 4hrs post-nacimiento con trofotenia reducida. C: Acercamiento de B, muestra la trofotenia reducida
formada por pliegues limitados por epitelio clbico y tejido conectivo vascularizado. Epitelio ctbico (ep), trofotenia reducida
(flecha), vasos sanguineos (vs). A: Cria fijada con Bouin. B y C: H-E.
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Figura 14A-E: Ovocitos de la pared del ovario vaciando su contenido hacia el lumen ovarico (flecha).
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9. DISCUSION.

En los vertebrados viviparos el aporte nutricional de la madre incrementa la talla del embrion
y la nueva dependencia metabolica embrionaria. Bajo este panorama, se puede suponer una
seleccion y cooptacion de distintas especializaciones maternas y embrionarias, con dos
funciones principales, el intercambio gaseoso y el transporte de nutrientes, sin dejar de lado
las diversas especializaciones en el sistema reproductor de las hembras (Wourms, 2005;
Wourms y Callard, 1992).

Una de estas especializaciones se da a través de la histotrofia o trofodermia que se
refiere a las asociaciones intestinales para la transferencia de nutrientes, o bien, la
enterotrofia, donde la transferencia se da a través del epitelio intestinal o sus derivados, como

la trofotenia (Wourms, 2005).

9.1. Tracto digestivo.

El tracto digestivo de A. toweri muestra dos regiones histologicamente diferenciadas:
intestino anterior e intestino posterior, se observa ademds un patron de enrollamiento que,
posterior al higado, se vuelve recto como lo descrito para Goodea atripinnis (Kobelkowsky,
2010).

El epitelio columnar del intestino anterior sugiere actividad secretora debido a la
presencia de células caliciformes, asi como capacidad de absorcion, por las
microvellosidades en su region apical y nucleo basal de sus células.

Debido a que el intestino posterior presenta menor cantidad de células caliciformes, y
pliegues y microvellosidades mas prominentes, que incrementan su superficie, esta region

debe tener menor actividad secretora y mayor actividad de absorcion que la region anterior.
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Los resultados anteriores son congruentes con lo descrito por Schindler y de Vries
(1990) y Schindler y Hamlett (1993), quienes mencionan la actividad absorsora, pero
mayormente secretora del intestino anterior, y por otro lado, la actividad principalmente
absorsora del intestino posterior.

En ambas regiones se puede observar a las células columnares endocitando fluidos de
la luz del ovario como parte del embriotrofo descrito por Schindler y Hamlet (1993), y el
cual, de acuerdo con Schindler (2014), proviene del suero de la sangre materna
principalmente en el caso de 4. Toweri.

La altura de las células y microvellosidades en los embriones de la primera y segunda
mitad de gestacion es la misma a lo largo de todo el tracto digestivo. Sin embargo, el
contenido intestinal y la evidencia de endocitosis sugieren su actividad durante la gestacion y
por tanto su importancia en la nutricion embrionaria.

En las crias con 4hrs post-nacimiento se observa una mayor actividad y
diferenciacion del tracto digestivo. Los epitelios de intestino anterior e intestino posterior
presentan alturas diferentes tanto en sus células como en las microvellosidades apicales,
evidenciando la funcion secretora del intestino anterior y la absorsora del intestino posterior.

Wourms y Krueger (2002), mencionan que el glucdégeno parece tener un papel
importante en la nutricion de los embriones de A. foweri. Por medio de microscopia
electronica de transmision observaron extensos depositos de rosetas de glucdgeno y algunas
inclusiones lipidicas en las células epiteliales del ovario materno asi como en el liquido
ovarico, el cual es tomado por las células del intestino. Son los epitelios del intestino y la
trofotenia, los que estan involucrados en la endocitosis de glucogeno. El intestino anterior

también podria estar involucrado en la absorcion de lipidos.
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9.2. Trofotenia.

Los resultados obtenidos en este trabajo en Ataeniobius toweri muestran el desarrollo de un
esbozo trofotenial con capacidad de absorcidn, durante la gestacion temprana, lo que indica,
considerando que esta especie cuenta con el ovocito de mayor talla de los goodeidos (Turner,
1947) y por tanto, con mayor cantidad de vitelo para alimentar a los embriones, menor
nutricién matrotroéfica comparada con el resto de los goodeidos. La cantidad de vitelo no es
determinante en el tamafio y nutricién embrionaria entre los peces viviparos, es en realidad la
nutricién matrotrofica la que permite incremento en el tamafio de las crias como se ha visto
evolutivamente en la transicion de oviparidad a viviparidad (Wourms, 2005).

Para la descripcion del esbozo trofotenial de A. foweri, se utilizd6 como modelo la
trofotenia tipo roseta de Goodea atripinnis (Garcia-Alarcon, 2012) por la semejanza que
muestran ambas trofotenias. Este tipo de trofotenia se presenta ademas en las especies de los
géneros Allotoca, Goodea, Neoophorus y Xenoophorus (tabla 2), aunque como han
mencionado Wourms y Krueger (2002), en el caso de A. toweri es mas rudimentaria, lo que
coincide con nuestros resultados.

La superficie de absorcion que presenta la trofotenia de A. toweri, presenta el
caracteristico borde en cepillo en el epitelio trofotenial que mencionan Lombardi y Wourms
(1985); Wourms y Lombardi (1992) y Hollenberg y Wourms (1994). De igual forma que en
G. atripinnis, el tejido conectivo laxo es poco abundante y se observan fibroblastos y vasos
sanguineos que evidencian la irrigacion sanguinea hacia la trofotenia, que favorece la
matrotrofia una vez que la etapa lecitotréfica ha concluido (Turner, 1940).

Es importante considerar un andlisis complementario de formas de nutricion que
ocurran en A. toweri en otros niveles, por ejemplo, paso de nutrientes a través de branquias,

aletas, epidermis, que han sido descritas en otras especies como Goodea atripinnis (Garcia-
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Alarcén, 2012) e Ilyodon whitei (Uribe et al., 2014), o bien un complemento nutricional
relacionado con observaciones realizadas en este trabajo, como los ovocitos vaciando su
contenido hacia el lumen ovérico.

Por otro lado, para contribuir a explicar de igual manera el esbozo de trofotenia, se
debe considerar ademds un analisis comparativo entre A. toweri y otras especies, referente a
la talla al nacimiento de las crias, tomando en cuenta que el momento del nacimiento no es el
mismo en la ontogenia para todas las especies, o bien, referente al porcentaje de matrotrofia
comparando el peso seco, o la talla del ovocito, contra el tamafio del recién nacido, si hay un
incremento sustancial, hay una evidencia clara de matrotrofia (Blackburn, 2014).

Evolutivamente, se puede considerar que las condiciones ecologicas de 4. toweri han
favorecido y seleccionado el tamafo del ovocito y otras formas de nutriciéon y no el

desarrollo mayor de una trofotenia.

10. CONCLUSIONES.
1) El tracto digestivo de Ataeniobius toweri presenta dos regiones que se diferencian
claramente a nivel histologico en etapas temprana y avanzada de gestacion:

intestino anterior e intestino posterior.

2) El intestino anterior de A4. foweri presenta actividad, principalmente secretora,
aunque también tiene actividad de absorcion; la presencia de células caliciformes
PAS positivas es mayor que en el intestino durante la gestacion y después del

nacimiento.

3) El intestino posterior de A. toweri presenta mayor actividad de absorcion que el

intestino anterior.
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4)

5)

Finalmente se demuestra la presencia de una estructura trofotenial en 4. toweri de
aproximadamente 200pm de longitud en la etapa temprana de gestacion y de

aproximadamente 250um de longitud en la etapa avanzada de gestacion.

La trofotenia de A. toweri estd formada por pliegues limitados por epitelio columnar
con microvellosidades, similar al epitelio trofotenial descrito en otros goodeidos

con trofotenia.
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