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Resumen

El cambio de lecitotrofia a matrotrofia tiene gran trascendencia en la viviparidad
considerandose como una relacion de gran importancia evolutiva y fuente de
adaptaciones troficas. En los goodeidos, durante las primeras etapas de gestacion
la nutricion es lecitotréfica y posteriormente en las etapas media y avanzada es
matrotrofica, esta ultima ocurre principalmente a través del desarrollo de una
extensién del intestino de la cria hacia el exterior, llamada trofotenia, que permite
la absorcidn de nutrientes. Este trabajo tiene como objetivo analizar las estructuras
relacionadas con el proceso de la nutricion durante la gestacion en una especie de
la familia Goodeidae, incluyendo la etapa lecitotréfica y la etapa matrotréfica,
identificando el origen de la trofotenia y su desarrollo a nivel histolégico, utilizando
como modelo a la especie Xenotoca eiseni. Se observo la sincronia de ambos
modos de nutricion durante gestacién media y avanzada. La nutricion del embrién
durante la gestacion media y avanzada es matrotréfica e implica al tracto digestivo
y a la trofotenia. Los tipos de nutricibn matrotréfica observados fueron: 1)
histotrofia, a partir de la gestacion media, etapa de copa 6ptica hasta cria madura;
2) histofagia y 3) placenta branquial a partir de la etapa de ojo medio y durante la
gestacion avanzada. En X. eiseni el cambio de lecitotrofia a matrotrofia es gradual

y sincrénico en ambos tipos de nutricion durante la gestacion media y avanzada.




Introduccion

La viviparidad ocurre en distintos linajes filogenéticos desde invertebrados hasta
vertebrados, con multiples variaciones y adaptaciones (Wourms et al., 1988;
Blackburn, 2015; Kalinka, 2015), colocandola dentro de un campo de estudio de la
reproduccion de gran interés a todos los niveles como: biologia comparada,
molecular, evolutiva, fisiologia entre otros. En los vertebrados, la viviparidad ha
sido una adaptacion de gran trascendencia en la evolucion de su reproduccion y
es un modo especializado, derivado de la oviparidad, que ha requerido de diversos

procesos adaptativos (Wourms, 2005).

La viviparidad es un modo de reproduccidn que implica inseminacion y
fertilizacion interna de los ovocitos, en la cual los embriones son retenidos y se
desarrollan dentro del aparato reproductor femenino, hasta alcanzar una etapa
avanzada de desarrollo; y posteriormente nacen crias de vida libre (Turner, 1947;
Blackburn et al., 1985; Wourms et al., 1988; Wourms y Lombardi, 1992; Carter,

2008; Lodé, 2012; Bainbridge, 2014; Kalinka, 2015).

La viviparidad conlleva distintas interacciones que existen durante la
gestacion entre la madre y el embrion como: respiratorias, osmorreguladoras,

endocrinolégicas, inmunoldégicas y troficas (Wourms et al., 1988).

La nutricion embrionaria durante la gestacion se clasifica en dos tipos:
lecitotrofia, en la cual los nutrientes provienen del vitelo del huevo y matrotrofia, en
la cual la madre provee los nutrientes a la cria durante su gestacién (Blackburn
et al., 1985; Blackburn, 2015). El cambio de lecitotrofia a matrotrofia tiene gran

trascendencia en la viviparidad considerandose como una relacién de gran
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importancia evolutiva y fuente de adaptaciones troficas. Ambos modos de nutricion
pueden existir en un individuo, como ha sido mencionado en algunas especies de
goodeidos, en las cuales durante las primeras etapas de gestacion la nutricidon es
lecitotrofica y posteriormente en las etapas media y avanzada es matrotrofica, esta
ultima ocurre principalmente a través del desarrollo de una extensiéon del intestino
de la cria hacia el exterior, llamada trofotenia, que permite la absorcion de

nutrientes (Wourms, 1981).

No se han realizado estudios en goodeidos que identifiquen, describan y
definan el proceso del cambio de lecitotrofia a matrotrofia durante la gestacion.
Por lo cual este trabajo tiene como objetivo analizar las estructuras relacionadas
con el proceso de la nutricion durante la gestacién en una especie de la familia
Goodeidae, incluyendo la etapa lecitotréfica (vesicula vitelina) y la etapa
matrotréfica, identificando el origen de la trofotenia y su desarrollo a nivel

histoldgico, utilizando como modelo a la especie Xenotoca eiseni.

Marco conceptual

l.  Viviparidad en teledsteos

La viviparidad es un modo de reproduccién que ocurre en muy pocas especies de
teledsteos, se presenta en 510 especies agrupadas en 13 familias, las cuales
corresponden a cerca del 2% de un estimado de 33,600 especies (Wourms et al.,
1988; Wourms, 2005; Froese y Pauly, 2017). Los teledsteos viviparos presentan

una amplia diversidad de adaptaciones maternas y embrionarias que permitieron




su desarrollo y evolucién (Turner, 1947; Wourms et al., 1988; Wourms y Lombardi,

1992).

En teledsteos la viviparidad se ha desarrollado con diferentes estrategias,
por ejemplo: numerosas crias con saco vitelino amplio que al nacer se encuentran
en un estado muy inmaduro (Scorpaenidae); crias con saco vitelino muy grande
que son retenidos en el ovario hasta que nadan activamente y nacen sexualmente
inmaduros (Poeciliidae); peces que retienen pocas crias en el ovario hasta que los
embriones se encuentran en una etapa avanzada de desarrollo y al menos, los
machos son sexualmente maduros y listos para la reproduccion al nacer
(Embiotocidae) (Amoroso, 1968); o embriones que presentan lecitotrofia durante el
desarrollo temprano y posteriormente matrotrofia a través de extensiones
intestinales y nacen en una etapa avanzada de desarrollo (Goodeidae) (Turner,

1933, 1940).

ll. Ovarioy gestaciéon

En teledsteos viviparos, el ovario es un 6rgano uUnico no pareado, sacular y
ovoide, esta orientado longitudinalmente y suspendido por un pliegue del peritoneo
llamado mesovario (Amoroso, 1968; Wourms et al., 1988; Uribe et al., 2010). Bajo
el mesovario se encuentra tejido conectivo densamente vascularizado y musculo
liso. La superficie interior del ovario se pliega y forma lamelas que se proyectan al
lumen ovarico, las cuales estan revestidas por epitelio germinal y en la ovulacion
los ovocitos son liberados al lumen del ovario, en lugar del celoma como en otros
vertebrados (Wourms et al., 1988). La pared del ovario se extiende caudalmente

formando el gonoducto que se abre al exterior en el poro genital. EI gonoducto se
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caracteriza por la ausencia de células germinales (Campuzano-Caballero y Uribe
2014) y debido a que los teledsteos carecen de oviductos derivados del conducto
de Mdller, la gestacion ocurre dentro del ovario y se denomina gestacion
intraovarica, que es unica en los vertebrados (Wourms et al., 1988; Uribe et al.,
2010). En el ovario de los teledsteos viviparos, ademas de la ovogénesis ocurren
diversas funciones como: inseminacion, fertilizacion interna, gestacion y parto

(Uribe et al., 2010; Campuzano-Caballero y Uribe 2014).

La gestacion intraovarica en los teledsteos viviparos puede ser intrafolicular
o intraluminal. La gestacion intrafolicular ocurre en el interior del foliculo ovarico,
donde las crias permanecen durante su desarrollo y son liberados al lumen antes
del nacimiento, como en la familia Poecilidae. Las crias en la gestacion
intraluminal son liberadas del foliculo al lumen ovarico durante la embriogénesis
temprana (blastodisco), donde continua la gestacién hasta el nacimiento, como
ocurre en la familia Goodeidae (Turner, 1947; Wourms, 1981; Wourms et al.,
1988). En ambos tipos de gestacion se desarrollan diferentes relaciones entre los
tejidos maternos y embrionarios, mediante diferentes tipos de intercambio

metabdlico durante el desarrollo de las crias (Uribe et al., 2010).

lll.  Patrones tréficos durante la gestacion

I1l.] Lecitotrofia

El vitelo en la lecitotrofia es la fuente de nutrientes durante el desarrollo
embrionario (Wourms et al., 1988; Uribe et al., 2005, 2009), el cual se digiere por
la capa sincicial vitelina que es parte de la vesicula vitelina, una estructura

embrionaria que lo rodea y lo agota antes o hasta el nacimiento de las crias,
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aunque se han descrito casos con remanente de vitelo posterior al nacimiento

(Kondakova y Efremov, 2014).

El vitelo es una reserva de nutrientes compuesta de una mezcla de lipidos y
proteinas (Davenport, 1979; Arukwe y Goksgyr, 2003) que forma grandes
estructuras densas designadas plaquetas vitelinas (Davenport, 1979) las cuales se
pueden fusionar formando vitelo fluido, como ocurre en los goodeidos (Wourms
et al.,, 1988). El vitelo es formado y acumulado durante la ovogénesis dentro del
ovocito (Wourms etal.,, 1988), predominantemente contiene vitelogenina vy
lipoproteinas que son sintetizadas en el higado bajo la regulacién endocrina del
eje hipotalamo-hipdfisis-gonada-higado (Callard y Ho, 1987; Arukwe y Goksayr,
2003). La vitelogenina es una fosfolipoglicoproteina (250-600 kDa) con grupos
funcionales lipidicos, algunos carbohidratos y grupos fosfato que se unen al

esqueleto de carbono de la proteina (Arukwe y Goksgyr, 2003).

En goodeidos, la disminucion de vitelo durante la ovogénesis es una
caracteristica importante de la viviparidad que involucra la adaptacion a la
matrotrofia (Wourms et al., 1988; Uribe et al., 2005). Esto significa que en la
gestacion intraovarica las crias se alimentan inicialmente de Vvitelo y
posteriormente la madre provee nutrientes (Mendoza, 1937, 1940; Turner, 1947,
Wourms, 1981; Lombardi y Wourms, 1988; Wourms et al., 1988; Wourms y

Lombardi, 1992).
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.11 Matrotrofia.

La madre en la matrotrofia provee nutrientes durante el desarrollo embrionario
como secreciones del tejido del ovario (Wourms et al., 1988; Blackburn, 1999;

Uribe et al., 2005, 2009).

En peces viviparos se desarrollan diversas relaciones de matrotrofia en
teledsteos de acuerdo a los mecanismos de alimentacion embrionaria y
adaptaciones en estructuras que facilitan la alimentacion, de las cuales se
distinguen cinco tipos: 1) ovofagia, los embriones se alimentan de ovocitos; 2)
adelfofagia o embriofagia, los embriones se alimentan de sus hermanos en
desarrollo; 3) histofagia, los embriones ingieren secreciones maternas a través del
tubo digestivo; 4) histotrofia, los embriones absorben secreciones maternas
denominadas “histotrofo” por medio de la epidermis de aletas, epitelio de la
vesicula vitelina; y mediante extensiones caudales del intestino que forman la
trofotenia; y 5) placentotrofia, la transferencia de nutrientes a los embriones es via
aposicion de tejidos del embridon y la madre (Mendoza, 1937; Blackburn et al.,

1985; Wourms et al., 1988; Uribe et al., 2010; Blackburn y Starck, 2015).

En las especies matrotroficas se incrementa la talla de la cria y su grado de
madurez al nacimiento (Wourms, 1991). En los goodeidos debido a la reduccién
del tamafio del ovocito la matrotrofia es progresiva a lo largo de la gestacion; en
consecuencia, hay una reduccion del saco vitelino y mayor absorcion de nutrientes

contenidos en el histotrofo a través de la trofotenia (Turner, 1940; Wourms, 1981).

11



.11 Histétrofo
El histétrofo es una mezcla de secreciones y filtraciones desde el sistema vascular

materno hacia al lumen ovarico, estas secreciones rodean al embrion y contienen
los nutrientes necesarios para su desarrollo, células epiteliales descamadas,
células del sistema inmune y otras sustancias en solucién (Schindler y de Vries,
1988). El histétrofo funciona como transporte e intercambio de multiples
metabolitos, gases, nutrientes, electrolitos, desechos metabdlicos e
inmunoglobulinas del sistema vascular materno al embrién que es incubado dentro
de un ambiente de fluidos (Gardiner, 1978; Schindler y de Vries, 1988; Schindler y
Hamlett, 1993; Schindler, 2015).

[IL.11.11 Trofotenia

La trofotenia es una estructura formada por extensiones de la porcion caudal del
intestino del embrion que absorbe nutrientes. Estas extensiones trofoteniales se
expanden al lumen ovarico y en ocasiones pueden estar en aposicion al epitelio
materno, formando una estructura placentaria, hasta el momento del parto donde
ocurre su ecdisis (Mendoza, 1937, 1965, 1972; Wourms et al., 1988; Uribe et al.,
2005, 2010). La trofotenia se compone de tejido conectivo laxo vascularizado,
rodeado por epitelio columnar simple, similar al epitelio absorbente intestinal, con
borde apical en forma de cepillo, caracteristica que indica su actividad absorbente

(Wourms et al., 1988; Uribe et al., 2005).

La trofotenia esta presente en tres 6rdenes de teledsteos, en Ofidiiformes
(Microbotula, Oligopus, Parabrotula), Perciformes (Rhacochilus) y Atheriniformes
(goodeidos) (Turner, 1937; Wourms, 2005; Blackburn, 2015). Wourms (2005)

menciona que la similitud de la trofotenia en estos grupos, es un ejemplo de
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convergencia evolutiva de una adaptacion trofica embrionaria que constituye la
forma mas compleja de matrotrofia en la evolucion de la viviparidad en teledsteos.
La trofotenia en los goodeidos es una adaptacion que representa el cambio del
modo reproductor de oviparidad con nutricion lecitotrofica a la viviparidad

matrotréfica (Wourms et al., 1988).

Existen dos tipos de trofotenia de acuerdo a su forma: a) en roseta, en la
que las extensiones trofoteniales son plegadas, cortas y lobuladas; se presenta en
los géneros Allotoca, Goodea, Neoophorus y Xenoophorus; y b) en forma de
liston, en la cual las extensiones son aplanadas, largas y delgadas; se presenta en
los géneros Allophorus, Ameca, Chapalichthys, Characodon, Girardinichthys,
llyodon, Skkiffia, Xenotoca y Zoogoneticus (Lombardi y Wourms, 1988; Uribe
et al., 2005). La trofotenia en forma de listén se clasifica en dos tipos: envainado,
con un centro de tejido conectivo laxo, rodeado por epitelio simple cubico o
columnar y un espacio entre estos dos tejidos; y desenvainado, sin espacio entre
el epitelio y el tejido conectivo (Hubbs y Turner, 1939). La trofotenia de tipo liston
amplifica su area de superficie producida por el alargamiento de sus extensiones a

diferencia del tipo roseta (Lombardi y Wourms, 1988; Wourms et al., 1988).

Con base en su estructura se atribuyen funciones de intercambio de gases y
absorcién de nutrientes (Wourms y Lombardi, 1992). El epitelio de la trofotenia es
de gran eficiencia en la absorcion de los nutrientes que contiene el histétrofo, por
medio de endocitosis de macromoléculas (proteinas) (Hollenberg y Wourms, 1985,

1986, 1994; Lombardi y Wourms, 1985a; Schindler y De Vries, 1987a; Schindler y
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de Vries, 1988; Schindler, 1990) y de pequefias moléculas (carbohidratos y acidos

grasos) (Hollenberg y Wourms, 1989).

La aposicion de la trofotenia al epitelio ovarico establece una asociacion
placentaria entre el embrion y la madre que facilita la transferencia de nutrientes,
la cual se denomina placenta trofotenial (Lombardi y Wourms, 1985a, 1985b,

1985c).

IV. Familia Goodeidae

La familia Goodeidae se compone de 18 géneros y 55 especies de peces (Froese
y Pauly, 2017) de agua dulce y se divide en dos subfamilias: Empetrichthynae, con
10 especies oviparas que habitan en el suroeste de Estados Unidos de América
(Turner, 1937; Parenti, 1981; Froese y Pauly, 2017); y Goodeinae, con 45
especies viviparas de 16 géneros (Froese y Pauly, 2017) restringidos y endémicos
al Altiplano Central de México y algunas regiones adyacentes. La cuenca del Rio
Lerma es el centro de su abundancia y donde la familia es dominante (Turner,

1937; Parenti, 1981).

La subfamilia Goodeinae, representa un grupo modelo en el estudio de las
adaptaciones a la viviparidad en peces (Wourms, 2005), por lo que se considera
un tesoro natural (Turner, 1937; Dominguez-Dominguez y Pérez-Ponce de Ledn,
2007). Actualmente la subfamilia Goodeinae es considerada como uno de los
grupos de peces con mayor riesgo de extincibn en el mundo (Dominguez-

Dominguez y Pérez-Ponce de Ledn, 2007).
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IV.l Xenotoca eiseni

La especie Xenotoca eiseni pertenece a la subfamilia Goodeinae, es conocido
comunmente como mezclapique cola roja (en inglés Redtail Splitfin) (Piller et al.,
2015), es un pez de acuario muy popular que ha sido estudiado por su
comportamiento de cortejo (Fitzsimons, 1972). Su habitat natural es en
profundidades menores a 1m (Fitzsimons, 1972) en afluentes de los rios Tamazula
en Sinaloa; Grande de Santiago, Tepic y Compostela en Nayarit; Ameca y Tuxpan
en Jalisco; Ayuquila en Jalisco y Colima; Coahuayana en Jalisco, Colima y
Michoacan; y en la cuenca del lago endorreico de la Magdalena en la Ciudad de
México (Fitzsimons, 1972; Dominguez-Dominguez etal.,, 2005). En estas
localidades hay manantiales, pozas, lagos, arroyos y rios turbios, que pueden
estar severamente contaminados. El agua tiene un rango de temperatura de 15 a
32°C, la vegetacidbn es escasa (principalmente algas verdes) o ausente
dependiendo de la localidad (Fitzsimons, 1972). Es una especie omnivora que se
alimenta en su mayoria de material vegetal (Fitzsimons, 1972) y también de

gusanos, crustaceos, aranas e insectos acuaticos (Miller et al., 2005).

X. eiseni presenta dimorfismo sexual evidente en la longitud de las aletas,
especialmente la anal y dorsal, que son mas largas en machos (Fitzsimons, 1972);
mientras que el tamafo del cuerpo en hembras es mayor (Miller et al., 2005). El
color en ambos sexos es marron olivo, denso en el dorso y se desvanece
lateralmente hasta el vientre. Los machos presentan coloracion naranja a rojo-

naranja desde el pedunculo caudal hasta la aleta caudal (caracteristico de la
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especie). En hembras se observan reflejos dorados en la superficie de la cabeza,

nuca y superficie dorsal del pedunculo caudal (Fitzsimons, 1972).

Sobre su reproduccién y tiempo de gestacion, solo se ha observado que las
crias nacen en primavera y verano. En cautiverio, a una temperatura 24°-27°C, se
presentan camadas todo el afo (Miller et al., 2005). En otros goodeidos se ha
mencionado que el tiempo de gestacién es de 55 a 60 dias, en especies del
género Allodontichthys (Dawes, 1991; Wischnath, 1993; Lyons y Mercado-Silva,
2000); 56 dias en Allophorus robustus (Miller et al., 2005); y 35 dias, a una

temperatura de 28°C en Xenotoca variata (Garcia-Ulloa et al., 2011).

Antecedentes

La subfamilia Goodeinae es conocida por presentar viviparidad matrotréfica, es
decir, que durante la maduracidn del ovocito s6lo se produce y acumula una
pequeia cantidad de vitelo, la cual suministra nutrientes durante la gestacion
temprana (Riehl y Greven, 1993; Vega-Lo6pez et al., 2007), por lo cual, durante la
organogénesis se requiere de nutrientes adicionales que son provistos por la
madre y que el embriéon toma a través de la trofotenia (Turner, 1933). Estudios en
diferentes goodeidos demuestran que el peso seco del embrién se incrementa de
2700% a 38700% y atribuyen que la trofotenia es el sitio principal de absorcion de
nutrientes (Wourms et al., 1988; Hollenberg y Wourms, 1995; Vega-Lépez et al.,

2007).

En cuanto a la lecitotrofia en goodeidos se ha descrito la longitud del

diametro de la vesicula vitelina en varias especies con un intervalo de 0.1mm a
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~1mm (Turner, 1933, 1940), sin embargo, no hay estudios sobre su histologia. Por
otra parte se han realizado estudios histoldégicos de la trofotenia en Goodea
atripinnis e llyodon whitei (Turner, 1933; Uribe et al., 2004, 2005); X. eiseni y
Girardinichthys viviparus (Schindler, 1990); Girardinichthys innominatus, Goodea
bilineata, Zoogoneticus quitzeoensis y Lermichthys multiradiatus (Turner, 1933);
Xenoophorus captivus (Schindler y De Vries, 1987b); y Goodea atripinnis (Garcia-

Alarcén, 2012).

En cuanto al origen y desarrollo de la trofotenia, Lombardi y Wourms (1988)
analizaron el proceso morfogenético involucrado en la externalizacion y elongacion
de las extensiones trofoteniales en dos especies de goodeidos, Ameca splendens
(tipo listdbn) y Goodea atripinnis (tipo roseta). Los autores proponen que el
desarrollo se lleva a cabo en cinco fases, las cuales son: 1) formacion del ano; 2)
dilatacion del ano e hipertrofia de los labios perianales, incluye la diferenciacion
del epitelio absorbente y formacion del pedunculo trofotenial; 3) expansién de los
labios perianales, que da como resultado la formacion de extensiones cortas a
partir del pedunculo trofotenial; 4) crecimiento continuo de las extensiones
trofoteniales, que da como consecuencia la eversién y lobulacion de las mismas,
ademas se puede presentar funcién placentaria; y 5) elongacion axial vy
ramificacion dicotomica de los procesos trofoteniales. El tipo roseta difiere del tipo

listdbn en el grado de elongacion axial durante la ultima fase.

La trofotenia en X. eiseni se ha descrito morfolégicamente como de tipo
listdn envainado con cuatro a seis extensiones e histolégicamente con una masa

central de tejido conectivo laxo cubierto por epitelio simple columnar como
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extension del epitelio intestinal y simple escamoso como extension de la epidermis

(Mendoza, 1965).

Hipotesis

La vesicula vitelina de X. eiseni suministra nutrientes en la gestacién temprana, la
cual es consumida completamente y, en consecuencia, se sustituye con el
desarrollo de la trofotenia que permite a la cria la absorcion de nutrientes del
histotrofo durante el resto de la gestacidon. La trofotenia presentara cambios
histologicos correspondientes a las necesidades nutricionales de cada etapa de

desarrollo.

Objetivos

General

Identificar y definir las estructuras de nutricidon lecitotrofica y matrotréfica de X.
eiseni, su relaciébn con el tejido materno y sus cambios durante gestacidn

temprana, media y avanzada.
Especificos

= Describir la estructura histolégica de la vesicula vitelina de las crias durante

la gestacion.
= Definir la etapa embrionaria en la que se consume la vesicula vitelina.
= Definir la etapa embrionaria en la cual se inicia la formacién de la trofotenia.

= |dentificar la relacion de la trofotenia con el tracto digestivo.
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= Comparar la estructura histologica de la trofotenia durante la gestacion

temprana, media y avanzada.

Justificacion

Las especies de la familia Goodeidae, endémicas de México, son un grupo clave
en el estudio de la viviparidad matrotrofica de teledsteos, condicion que determina
la importancia esencial del estudio de goodeidos en el analisis de la evolucion de
la viviparidad en teledsteos. La descripcion del cambio de lecitotrofia a matrotrofia
contempla un aspecto esencial para comprender el origen y desarrollo de las
estructuras y adaptaciones implicadas en este proceso. Por lo cual el presente
estudio contribuye al analisis de la nutricion al describir la histologia de las
estructuras implicadas en el cambio de nutricidn lecitotréfica (vesicula vitelina) a
matrotréfica (trofotenia) y definir la etapa de desarrollo en la que ocurren durante

la gestacion del goodeido modelo X. eiseni.

Método

Material histologico

Se analizaron preparaciones histolégicas de ovario de la especie Xenotoca eiseni,
provenientes de 15 hembras en tres etapas de gestacion: temprana (cinco),
intermedia (cinco) y avanzada (cinco). Las preparaciones fueron tefidas con la
técnica de hematoxilina-eosina, todas ellas procesadas por el Dr. Harry J. Grier y
la Dra. Maria del Carmen Uribe en el Histology Lab. Fish and Wildlife Research

Institute, St. Petersburg, Florida.
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Andlisis histolégico
Se identifico la etapa de desarrollo embrionario de acuerdo a la clasificacion de
Haynes (1995), quien establecid 11 etapas de desarrollo en el ciclo reproductor de
poecilidos. De estas etapas, las tres primeras (1) ovocito inmaduro, 2) ovocito
vitelogénico temprano y 3) ovocito maduro corresponden a la maduracién del
ovocito por lo cual no se consideraron; sélo ocho se refieren al desarrollo de las
crias y son: 4) discoblastula, 5) linea primitiva, 6) copa 6ptica, 7) ojo temprano, 8)
ojo medio, 9) ojo tardio, 10) ojo muy tardio y 11) cria madura. Con base en esta
clasificacion se establecié la gestacion temprana, con las etapas 4 discoblastula y
5 linea primitiva; gestacion media, con las etapas 6 copa optica, 7 ojo temprano y
8 ojo medio; y gestacion avanzada, con las etapas 9 ojo tardio, 10 ojo muy tardio y

11 cria madura.

Se analizaron los cortes histolégicos, se seleccionaron los campos y se
tomaron fotomicrografias con una camara digital Olympus C-5050 ZOOM,
adaptada a un microscopio 6ptico Olympus CX31 y un microscopio estereoscopico

Olympus SZX7.

Se hicieron mediciones del diametro de la vesicula vitelina en la etapa 4
discoblastula de segmentacion con el programa Image J. También se midio y
calcul6 el promedio de la altura del epitelio del intestino anterior y posterior y la
altura del epitelio trofotenial en la base de la trofotenia (zona proximal) y en zonas

alejadas de la base (zona distal).

20



Resultados

Las etapas de los embriones se determinaron de acuerdo en la clasificacion de
Haynes (1995). Cabe destacar que dentro del lumen del ovario las crias estaban
en la misma etapa de desarrollo embrionario. Las etapas observadas durante la
gestacion temprana (Figura 1) fueron 4 discoblastula y 5 linea primitiva; en
gestacion media (Figuras 2-5), 6 copa optica (Figura 2), 7 ojo temprano (Figuras 3
y 4) y 8 ojo medio (Figura 5); y en gestacién avanzada (Figuras 6-8), las crias
correspondieron a las etapas 9 ojo tardio (Figura 6), 10 ojo muy tardio (Figura 7) y

11 cria madura (Figura 8)

|. Lecitotrofia

Vesicula vitelina

Gestaciéon temprana

Etapa 4 discoblastula
En esta etapa se observaron cigotos y embriones en diferentes momentos de la

segmentacion dentro de la zona pelucida. El vitelo forma una superficie
semicircular acidofila con un diametro aproximado de 650um y se encuentra
rodeado por una delgada capa de citoplasma de afinidad basdfila de 70um de
grosor (Figura 1 A). El vitelo presenta vesiculas de grasa de diferentes tamafios en
la periferia y en el centro del vitelo. Se observd que en las células adyacentes al
vitelo y en las células de las capas superiores se observaron pequefas vesiculas

acidofilas, de afinidad similar al vitelo, dentro de su citoplasma.
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Etapa 5 linea primitiva
En esta etapa se forma la vesicula vitelina y se observan embriones en linea

primitiva y neurulacion. En esta etapa el vitelo es rodeado por una delgada capa
citoplasmica con afinidad basdfila sin evidencia de separaciéon celular y contiene
varios nucleos dispersos alrededor del vitelo, similar a un sincicio. Dentro de esta
zona se observaron pequefas inclusiones de vitelo y vesiculas sin afinidad a la
tincion Hematoxilina-Eosina (HE), que establece la capa sincicial vitelina (Figuras
1 C y D). Al final de la etapa de linea primitiva, se observan embriones en
neurulacion en la cual la vesicula vitelina es cubierta por tejido conectivo con
abundantes vasos sanguineos y epitelio escamoso simple, que comprende la
pared de la vesicula vitelina. La capa sincicial vitelina tiene un grosor de 15um y
contiene multiples inclusiones de vitelo de diferentes tamanos y de diferente

afinidad aciddfila (Figuras 1 Ey F).

Gestacion media

Etapa 6 copa Optica
La vesicula vitelina se encuentra debajo del saco pericardico. La vesicula vitelina

se reduce en tamano y toma forma eliptica, pero aun con gran cantidad de vitelo,
aumentan en numero y tamafio los vasos sanguineos en la pared de la vesicula
vitelina e inclusiones vitelinas dentro la capa sincicial vitelina (Figura 2).

Etapa 7 ojo temprano

En esta etapa se observan embriones dentro y fuera de la zona pelucida. La
vesicula vitelina continua en forma eliptica, pero de menor tamano y se observan

grandes inclusiones de vitelo en la capa sincicial vitelina. Es evidente la unién de
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la vesicula vitelina a la parte ventral del embridn por medio del epitelio escamoso
simple circundante (Figura 3 y 4).

Etapa 8 ojo medio

La vesicula vitelina se observa de menor tamafo, comprimida y alargada en el eje
antero-posterior. En la regidn ventral anterior del embridon se concentra gran parte

de la capa sincicial (Figura5 A, B, Dy E).

Gestacion avanzada

Etapa 9 ojo tardio
En esta etapa se observd un aglomerado similar a la capa sincicial de la vesicula

vitelina con nucleos y probables restos de vitelo en la cavidad visceral de las crias
muy cerca del corazén (Figura 6 A, By C).

Etapa 10 ojo muy tardio

En esta etapa se observo epitelio simple plano que rodea restos basdfilos, lo que
podria ser vestigios de la vesicula vitelina (Figura 7 Ay C).

Etapa 11 cria madura
En esta etapa no se observo vesicula vitelina (Figura 8).

II. Matrotrofia

Trofotenia e intestino

Gestacion media

Etapa 6 copa Optica
En esta etapa se observan extensiones engrosadas del intestino o Ilabios

perianales de 220um hacia el exterior, lo que indica el primordio de la trofotenia

(Figura2 C,Ey F).
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El epitelio intestinal es columnar simple, mide en promedio 22um de altura,
tiene nucleos basales y microvellosidades en el apice (Figuras 2 Ey F; 9). La luz

del intestino es cerrada.

El epitelio trofotenial es diferente al epitelio del ano por la hipertrofia de sus
células, es columnar, mide en promedio 28um de altura y presenta nucleos en
posicion variable. El tejido conectivo laxo subyace al epitelio trofotenial y a la
epidermis, la cual tiene dos estratos uno escamoso (superior) y otro cubico
(inferior). El tejido conectivo esta vascularizado y tiene células ovoides y alargadas
(Figuras 2 Ey F; y9).

Etapa 7 ojo temprano

El epitelio del intestino mantiene las mismas caracteristicas que la etapa anterior
con altura de 24pm (Figura 9). Los labios perianales o extensiones trofoteniales se
alargan y se caracterizan por un estroma muy laxo. El epitelio de la trofotenia mide
en promedio 26um en la base o zona proximal y 21um de altura en la zona distal a
la base, contiene pequenas vesiculas claras y acidéfilas en distintas zonas
(Figuras 3 y 4). Se observa el epitelio trofotenial en aposicion al epitelio ovarico en
embriones fuera de la zona pelucida, formando una relacion placentaria (Figura 4).
El tejido conectivo aumenta, se observa mas laxo y vascularizado; y sus células se
expanden a lo ancho de las extensiones trofoteniales (Figuras 3 y 4).

Etapa 8 ojo medio

En esta etapa se observoé la diferenciacion del intestino en anterior y posterior. A
partir de esta etapa se observaron contenidos con alta afinidad acidofila en el

intestino anterior (Figura 5 A). El epitelio intestinal anterior presenta vesiculas sin
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afinidad a la tincion HE en su apice, mide en altura promedio 23um. El epitelio del
intestino posterior mide en promedio 33um, presenta vesiculas sin afinidad a la
tincion HE y vesiculas acidofilas de diferentes tamafios desde el apice de la célula

hasta la mitad de la célula (Figura 9).

La zona proximal del epitelio trofotenial es columnar simple y mide 21um de
altura promedio y es similar al epitelio del intestino posterior, es como una zona de
transicion de epitelios; en zonas distales es de columnar a cubico y mide 14um de
altura promedio, presenta vesiculas claras en su mayoria y vesiculas acidéfilas
pequenas, mas notorias cuando el epitelio trofotenial estda adherido al epitelio

ovarico (Figuras 5 C; y 9).

Gestacion avanzada

Etapa 9 ojo tardio
La luz del intestino anterior y posterior presenta alta afinidad acidofila (Figura 6 A,

B, D y E). El epitelio intestinal anterior mide en 26um de altura promedio, contiene
multiples vesiculas grandes sin afinidad a la tincion HE, nucleos a la mitad de la
célula y pequenas vesiculas acidéfilas en la base de las células. El epitelio del
intestino posterior es similar al anterior, pero con mayor altura, entre 47umy 70um

(Figura 6 E).

La trofotenia es muy alargada y se observan zonas envainadas en
diferentes regiones (Figura 6 F y G). El epitelio trofotenial mide en la base 21uymy
en zonas distales 15um, es de columnar a cubico en zonas envainadas, presenta
vesiculas aciddfilas pequenas cerca del apice de la célula y vesiculas medianas

claras debajo del nucleo (Figuras 6 G; y 9).
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Etapa 10 ojo muy tardio.
Los pliegues del intestino anterior y posterior estan bien definidos, no obstante, no

son notorios cuando hay gran cantidad de contenidos intestinales (Figura 7 A-C).
El epitelio del intestino anterior mide en promedio 23um y llega a 34um; presenta
las mismas caracteristicas que en la etapa anterior; se observan células
caliciformes con ligera afinidad baséfila y nucleos basales. El epitelio del intestino
posterior mide en promedio 45um y alcanza alturas de 58um, presenta citoplasma
aciddfilo, vesiculas claras de diferente tamafo ocupando casi todo el citoplasma,

nucleos y vesiculas pequenas aciddfilas basales (Figura 9).

El epitelio trofotenial varia en altura entre 11 y 27um, en promedio mide
18um, es de columnar a plano en zonas envainadas, presenta alta afinidad
aciddfila principalmente en la zona apical, vesiculas sin afinidad a la tincion HE
debajo rodeando al nucleo (Figura 9).

Etapa 11 cria madura

Presenta las mismas caracteristicas de la etapa anterior en el epitelio intestinal
anterior y posterior, con un incremento de altura promedio de 31um y 48um
respectivamente, debido al aumento de vesiculas en el citoplasma de las células

(Figuras 8 B; y 9).

La forma del epitelio trofotenial es de columnar a cubica con bordes
irregulares en la zona proximal y distal (Figura 4 K, L y N), varia en altura de 13um
a 26um, en promedio mide 18um, presenta alta afinidad acidéfila en algunas

regiones de la zona apical, el nucleo se encuentra en la zona media y por debajo
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vesiculas sin afinidad a la tincién HE y en otras zonas todas las células presentan

vesiculas sin afinidad a la tincion HE con nucleos en la base (Figura 8 B a E).

Presencia de otros tipos de matrotrofia

Histofagia
Al final de la gestacién media, en etapa 8 ojo medio, los embriones ingieren

grandes cantidades de histotrofo con afinidad acidéfila, el cual se observd
abundante dentro del intestino anterior y menos en el intestino posterior (Figuras 5
AyD;6B,DYE;7ByC;y8A).

Placenta branquial

A partir de la etapa 8 ojo medio y durante las etapas 9 ojo avanzado y 10 ojo muy
avanzado, se observd dentro de la cavidad branquial y en aposicion a las
branquias de las crias pliegues de la mucosa ovarica (Figura 10).

Trofotenia en la cavidad branquial

En algunos embriones en la etapa 10 ojo muy tardio se observo tejido trofotenial

dentro de la cavidad branquial (Figura 11).
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Tabla 1. Altura de epitelio intestinal y trofotenial de Xenotoca eiseni.

Etapa de Altura epitelial (um)
desarrollo Intestino Trofotenia
Gestacion | embrionario | Anterior | Posterior Zona Zona
(Haynes proximal | distal
1995)
MEDIA 6. Copa 22 30 23
optica
7. Ojo 24 26 21
temprano
8. Ojo medio | 23 (35) 33 (44) 21 14
9. Ojo tardio | 26 (35) 47 (70) 21 15
AVANZADA
10. Ojo muy | 23 (34) 45 (58) 18 (de 11 a 27)
tardio
11. Cria 31(42) 48 (58) 18 (de 13 a 26)
madura

Los valores fuera del paréntesis son el promedio de la altura del epitelio. Los valores
entre paréntesis en las columnas del intestino indican las alturas maximas. Los
valores entre paréntesis las columnas de la trofotenia indican del valor minimo al
maximo.
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Figura 1. Gestacion temprana de X. eiseni. A) Etapa 4 discoblastula, primera division con dos blastomeros contiene
gran cantidad de inclusiones de vitelo (VIT) en degradacion (flecha) y vesiculas de grasa (G); B) acercamiento de A. C)
Etapa 5 linea primitiva, embrién con vesicula vitelina (VV), el vitelo (VIT) es rodeado por una delgada capa sincicial
vitelina (CSV); D) acercamiento de C, inclusiones de vitelo (flecha) y nicleos (N) de la capa sincicial vitelina (CSV). E)
Etapa 5 linea primitiva, embrion en neurulacién, aumentan las inclusiones de vitelo (flecha) en la capa sincicial
vitelina (CSV) de la vesicula vitelina (VV); F) acercamiento de E, se observa la pared de la vesicula vitelina (VV) que
comprende vasos sanguineos (V) y epitelio simple plano (EP). Los embriones estan rodeados por la zona pelucida (ZP)
en el lumen del ovario (L).
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Figura 2. Gestacion media de X. eiseni. Etapa 6 copa optica. A) Corte transversal del embrién, gran cantidad de vitelo y
vasos sanguineos (V) en la vesicula vitelina (VV); B) Acercamiento de A, intestino cerrado (l) e incremento de inclusiones
vitelinas en la capa sincicial vitelina (CSV). C) Corte sagital, engrosamiento de los labios perianales (LPA) y capa sincicial
vitelina (CSV); D, E, y F acercamientos de C. D) Acercamiento a la capa sincicial vitelina (CSV), ntcleos de la capa (N),
inclusiones de vitelo (flecha) y vasos sanguineos (V). E) Acercamiento a los labios perianales (LPA), diferenciacion del epitelio
intestinal (El) en epitelio trofotenial (ET); F) acercamiento de E, células del epitelio intestinal (El), trofotenial (ET), nucleos (N) de
la capa sincicial vitelina (CSV), inclusiones de vitelo (flecha) y vasos sanguineos (V). Los embriones estan rodeados por la zona

pelucida (ZP) en el lumen del ovario (L).
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Figura 3. Gestacion media de X. eiseni. Etapa 7 Ojo temprano. A) Corte transversal, intestino posterior (I), extensién de la
trofotenia (T) y vesicula vitelina (VV) con grandes inclusiones de vitelo (flecha) en la capa sincicial (CSV); B) acercamiento de A,
epitelio trofotenial (ET) y aumento de tejido conectivo (TC) en la trofotenia (T). C) Corte oblicuo, vesicula vitelina (VV) con
grandes inclusiones de vitelo (flecha) y trofotenia (T) en crecimiento; D), acercamiento de C, epitelio trofotenial (ET), epidermis
(ED), tejido conectivo (TC) y vaso sanguineo (V). Los embriones estan rodeados por la zona pelucida (ZP) en el lumen del ovario

().
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Figura 4. Gestacion media de X. eiseni. Etapa 7 ojo temprano. A) Corte transversal, vesicula vitelina (VIT)
aun con mucho vitelo, trofotenia (T) extendida con regiones adheridas al epitelio ovarico (EO) (relacion
placentaria). B) acercamiento de A, epitelio trofotenial (ET) adyacente al epitelio ovarico (EQ) en condicién

placentaria; C) acercamiento de B. El embrién esta en el lumen del ovario (L).
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Figura 5. Gestacion media de X. eiseni. Etapa 8 Ojo medio. A) Corte transversal, trofotenia (T), contenidos en
el intestino anterior (I1A) y vesicula vitelina (VV). B) Corte oblicuo, intestino anterior (I1A) con contenidos, transicién
intestino posterior (IP) a trofotenia (T). C) Acercamiento de B, epitelio del intestino posterior (EIP) y trofotenial
(ET), vasos sanguineos (V) debajo del epitelio trofotenial. D) Corte transversal, vesicula vitelina (VV) aln con
vitelo, trofotenia (T) adherida al epitelio ovarico (EQ). E) Acercamiento de D, vasos sanguineos (V), nticleos (N)
de la capa sincicial vitelina y vitelo (flecha). L = luz del ovario.
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Figura 6. Gestacion avanzada de X. eiseni. Etapa 9 Ojo tardio. A) Corte longitudinal, el embrién presenta
aglomerado sincicial similar a la capa sincicial vitelina (AS), trofotenia (T) e histétrofo dentro del intestino anterior
(IA); B) acercamiento de A al nivel del intestino anterior; C) acercamiento de B, aglomerado sincicial con nticleos
(N). D) Intestino anterior (1A) con histétrofo en la luz intestinal. E) Intestino posterior (IP) con histétrofo en la luz
intestinal. F) Secciones de trofotenia envainada (TE), zonas envainadas (ZE). G) Acercamiento de F, zona
envainada (ZE).
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Figura 7. Gestacion avanzada de X. eiseni. Etapa 10 Ojo muy tardio. A) Corte longitudinal, vesicula vitelina
(VV) en degradacion, trofotenia (T), intestino anterior (IA) y posterior (IP) con histétrofo dentro. B) Corte
transversal, intestino anterior con gran cantidad de histétrofo. C) Acercamiento de A, intestino posterior y vesicula
vitelina en degradacion. D) Acercamiento de A, trofotenia (T) no envainada. E) Trofotenia envainada (TE), zona
envainada (ZE). L = luz del ovario.
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Figura 8. Gestacion avanzada de X. eiseni. Etapa 11 Cria madura. A) Corte longitudinal, Intestino anterior
(IA), trofotenia (T). B) Trofotenia envainada (TE) con bordes irregulares; C) Trofotenia no envainada con bordes
irregulares.
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Figura 9. Comparacion del epitelio intestinal y trofotenial de X. eiseni. Se observan el epitelio del intestino posterior y el
epitelio trofotenial en la zona proximal y la zona distal en diferentes etapas durante gestacion media (etapa 6 copa optica y
etapa 8 Ojo medio) y avanzada (etapa 10 ojo muy tardio y etapa 11 cria madura). Se observa un aumento de vesiculas
acidofilas (flecha blanca) y vesiculas sin afinidad a la tincion de hematoxilina-eosina (flecha negra) debajo del nucleo (N) o
en el apice de la célula en los tres epitelios. Microvellosidades = M; tejido conjuntivo = TC. La escala es la misma en todas las
imagenes (10pm).
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Figura 10. Placenta branquial de X. eiseni. A) Etapa 9 ojo tardio, placenta branquial
(flecha) presente en varios embriones; B) acercamiento de A , lamelas del ovario (LO)
dentro de la cavidad branquial (CB); C) acercamiento de B, epitelio ovarico (EO) en
aposicién a las branquias (BR). D) Etapa 10 Ojo muy tardio, placenta branquial en dos
embriones (flechas). E) acercamiento de D, lamelas del ovario (LO) en aposicién a las
branquias (BR) dentro de la cavidad branquial (CB). L = luz del ovario.
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Figura 11. Trofotenia dentro de la cavidad branquial de X. eiseni. Embriones en etapa 10 ojo tardio
dentro del lumen del ovario (L). A) Corte longitudinal, trofotenia dentro de la cavidad branquial; B)
acercamiento de A. C) corte transversal a nivel de la cavidad branquial (CB), trofotenia (T); D) acercamiento
de C.
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Discusion
I Nutricion lecitotrofica

En este estudio se describié la formacion y el desarrollo de la vesicula vitelina en
el goodeido X. eiseni. La nutricién lecitotréfica ocurre en la gestacion temprana,
media y avanzada. La formacién de la vesicula vitelina ocurre desde la etapa 5
linea primitiva (gestaciéon temprana) la cual se observa como una superficie
semicircular de vitelo rodeada por la capa sincicial vitelina durante la gestacion
temprana de forma similar a lo descrito en los peces oviparos Danio rerio y

Cyprinus carpio koi (Kondakova y Efremov, 2014; Kondakova et al., 2016).

El tamano del huevo de X. eiseni (0.65mm de diametro) esta dentro del
intervalo definido para goodeidos por Turner (1940) (0.1 a 1mm de diametro), es
menor al intervalo de los teledsteos (1 a 10mm, en promedio de 1 a 2mm)
mencionado por Wourms y Lombardi (1992). Esto coincide con la tendencia de la
disminucion de la etapa lecitotréfica por la reduccion de vitelo y el inicio de la
matrotrofia, caracteristica por la que se ha considerado a los goodeidos como un

grupo altamente matrotréfico (Wourms, 1981; Wourms et al., 1988).

El consumo de vitelo en la fase lecitotrdfica es similar, tanto en teledsteos
oviparos como viviparos (Terner, 1979; Shimizu y Yamada, 1980; Boulekbache,
1981; Schindler y de Vries, 1988). Lo anterior coincide con las caracteristicas
descritas para X. eiseni, como: formacion de la capa sincicial vitelina a partir de la
capa celular adyacente al vitelo, capa sincicial vitelina con nucleos muy grandes
(mayores a las células blastodérmicas), inclusiones de vitelo con diferentes

tonalidades de tincién dentro de la capa sincicial, engrosamientos y degradacion
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de la vesicula vitelina de manera similar a lo descrito en Danio rerio, pez

ciprinodonto oviparo (Kondakova y Efremov, 2014).

En X. eiseni la degradacion del vitelo inicia desde la etapa 4 discoblastula;
en la etapa 8 ojo medio, la vesicula vitelina se reduce, toma forma eliptica y
aumenta el numero de vasos sanguineos, lo que indica mayor actividad
metabdlica y absorcion de nutrientes necesarios para el desarrollo de la cria. Al
final de esta etapa la vesicula vitelina tiene forma alargada, los nucleos de la capa

sincicial se concentran en la parte anterior y el escaso vitelo en la posterior.

En las etapas 9 ojo tardio y 10 ojo muy tardio se observa un cumulo sincicial
similar a la vesicula vitelina pero de un tamafo drasticamente reducido y presenta
caracteristicas similares a las observadas en las etapas finales de la absorcion de
la capa sincicial de la vesicula vitelina en Danio rerio (Kondakova y Efremov, 2014;
Kondakova et al., 2016). La absorcién de la vesicula vitelina se ha descrito en
otros goodeidos como: Lermicthys multiradiatus en la etapa de 35 somitas, que
corresponde a la etapa 7 copa 6ptica, con un tamano inicial de la vesicula vitelina
de 0.1mm; en Characodon lateralis la vesicula vitelina (de ~0.8mm) se absorbe en
embriones de ~3mm, que corresponde a la etapa 8 ojo medio; en Goodea luitpoldii
y Zoogoneticus quitzeoensis el vitelo esta presente en embriones de 4-5mm, que
corresponde a las etapas 9 ojo tardio y 10 muy tardio, con vesicula vitelina de
0.8mm y 0.2mm respectivamente; en Ataeniobius toweri el vitelo esta presente
hasta en embriones de 5mm (Turner, 1940), que corresponden a las etapas 9 ojo
tardio y 10 ojo muy tardio; y en Ameca splendens y Goodea atripinnis el vitelo se

agota en embriones de 5 a 6mm, que corresponden a las etapas 9 ojo tardio y 10
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muy tardio (Lombardi y Wourms, 1988). Esto indica que el vitelo contenido en el
ovocito es suficiente para la mayor parte de la gestacion de X. eiseni, de manera

similar a G. luitpoldii, G. atripinnis, Z. quitzeoensis, A. toweriy A. splendens.

II. Nutricibn matrotrofica

En X. eiseni la nutricibn matrotrofica ocurre durante la gestacion media y
avanzada, inicia en la etapa 6 copa Optica hasta la etapa 10 ojo muy tardio con
histotrofia (trofotenia); histofagia y placenta branquial a partir de la etapa 8 ojo

medio y hasta la etapa 10 ojo muy tardio.

Trofotenia

El desarrollo de la trofotenia en X. eiseni inicia como trofotenia no envainada en la
etapa 6 copa optica durante la gestacién media y aun se observa gran cantidad de
vitelo en la vesicula vitelina. Este inicio se observa por el engrosamiento de los
labios perianales, lo que corresponde y coincide con la etapa 2, con dilatacién del
ano e hipertrofia de los labios perianales de Lombardi y Wourms (1988). Turner
(1940) menciona que el caso mas extremo en el inicio del desarrollo de la
trofotenia en otros goodeidos se presenta en Lermichthyes multiradiatus, ya que la
trofotenia se desarrolla tempranamente en la etapa de 25 somitas (embriones de
1.8mm), que corresponde a la etapa 6 copa Optica, con vesicula vitelina reducida;
de manera similar en Zoogoneticus quitzeoensis y Girardinichtys viviparous la
trofotenia se desarrolla en etapas tempranas en embriones de 1.2mm en etapa de
25 somitas; mientras que en Goodea luitpoldii los engrosamientos exteriores de la
region anal aparecen en embriones de 2mm, que corresponde a la etapa 8 ojo

medio. Lombardi y Wourms (1988) describen el desarrollo temprano de la

e
42




trofotenia en Ameca splendens y Goodea atripinnis como el engrosamiento de los
labios perianales aun sin diferenciacion intestinal y con gran cantidad de vitelo en
la vesicula vitelina. Turner (1940) concluyd que la trofotenia se desarrolla

tempranamente y llega a ser mas voluminosa en Lermichthys multiradiatus.

En X. eiseni la zona pelucida esta presente hasta la etapa 7 ojo temprano de
durante la gestacion media. Por otra parte, la presencia de vesiculas en el epitelio
trofotenial podria indicar la absorcion de nutrientes, en X. eiseni a partir de la
etapa 7 ojo temprano aparecen pequefas vesiculas y en la etapa 8 ojo medio
incrementa la presencia y tamafo de vesiculas, asi como el tamafo de las
extensiones trofoteniales aumenta y se caracterizan por un estroma laxo.
Lombardi y Wourms (1988) mencionan que una vez que los embriones son
liberados al lumen ovarico, el epitelio trofotenial es externalizado y la masa
embrionaria incrementa dramaticamente. Estos autores sugieren que la
funcionalidad del epitelio absorbente es concomitante a estos eventos. Las
observaciones anteriores coinciden con lo propuesto por los autores y sugieren

que la presencia de la zona pelucida marca la etapa lecitotrofica.

Por otro lado, Turner (1940) menciona que al inicio la trofotenia es poco
funcional debido a su escasa vascularizacidon y es hasta la etapa de 35 somitas
(etapa 7 ojo temprano) en la cual es ampliamente vascularizada. En X. eiseni se
observo que la vascularizacidén de la trofotenia esta presente desde el inicio de su
desarrollo e incrementa en la gestaciéon media y avanzada, lo que nos sugiere que
la trofotenia ya es funcional ya sea para la funcion de absorcion de nutrientes o la

transferencia de gases.
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El epitelio trofotenial mostro diferencias de afinidad, contenido de vesiculas
y altura, hasta la etapa de ojo muy tardio donde la altura del epitelio trofotenial es
uniforme, en sus regiones distal y proximal, esto se debe a que la zona proximal
es una zona de transicion entre el epitelio del intestino posterior y el epitelio
trofotenial, denominada pedunculo trofotenial por Lombardi y Wourms (1988)
quienes lo describen como, una zona gradual de transicidn entre las células
columnares altas del intestino posterior embrionario y las células cubicas del
epitelio trofotenial, ambas con una capa uniforme de microvellosidades. Por otra
parte no se observaron diferencias de altura y contenido en la zona distal y
proximal durante la misma etapa, lo cual coincide con lo mencionado por Schindler
y De Vries (1987b) en Xenoophorus captivus quienes observaron que no existe
diferenciacion regional en las células absorsoras de la trofotenia, por lo que
sugieren que la absorcion de micromoléculas como macromoléculas son

absorbidas por el mismo tipo de células.

En cuanto a las diferencias del epitelio trofotenial de X. eiseni entre las
distintas etapas se encontré que algunas etapas mostraron similitud en la afinidad
de citoplasma y presencia de vesiculas: etapas 6 copa éptica con 7 ojo temprano;
y las etapas 9 ojo tardio con 10 ojo muy tardio. Esto sugiere que en estas etapas
la necesidad y la absorcién de nutrientes es de manera similar. Por otra parte, la
disminucién de basofilia y el aumento de vesiculas sin afinidad a la tincion HE en
la zona proximal y distal son caracteristicas notorias entre las etapas 6 copa

Optica, 8 ojo medio, 9 ojo tardio y 11 cria madura (Figura 9). Esto indica los
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cambios graduales de absorcion de ciertas sustancias a lo largo del desarrollo

embrionario y la similitud de las necesidades nutricionales en algunas etapas.

La presencia de zonas envainadas en la trofotenia mencionadas por Turner
(1940), las diferencias de afinidad del citoplasma de las células del epitelio
trofotenial y la cantidad de vesiculas observadas entre las etapas de desarrollo
sustentan mayor actividad de absorcion de la trofotenia, como se observé en X.
eiseni. Mendoza (1965) determiné que la trofotenia de X. eiseni es de tipo listdn
envainado, sin embargo, en este estudio las zonas envainadas de la trofotenia se
observaron desde la etapa 9 ojo tardio hasta la etapa 10 ojo muy tardio de la
gestacion avanzada, lo que coincide con la drastica reduccion de la vesicula
vitelina. Las zonas envainadas son regiones de la trofotenia donde hay un espacio
entre el tejido conectivo y el epitelio trofotenial, se han descrito en la trofotenia de
Lermichthys multiradiatus, Goodea bilineata y Girardinichthys viviparus

denominadas “espacio de tejido primario” (primary tissue space) (Turner, 1933).

Hubbs y Turner (1939), con base en esta caracteristica, determinaron un
nuevo caracter taxondmico y realizaron una sub-clasificacion de la trofotenia de
tipo liston, envainada y no-envainada. Esta caracteristica ademas de tener
importancia taxondmica indica un proceso fisiolégico que ocurre en ciertas etapas
de desarrollo donde hay alta absorcion de nutrientes, por la presencia de multiples
vesiculas claras y acidofilas dentro del epitelio trofotenial y zonas envainadas que
podrian indicar su maximo funcionamiento. Turner (1933) menciona que las
diferencias en la histologia de los procesos trofoteniales entre los distintos géneros

de goodeidos son indicadores de variaciones en el mecanismo de absorcion y de
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transporte de los productos a través del embridn y propone un mecanismo por el
cual las sustancias son absorbidas por el epitelio trofotenial y descargadas en el
espacio del tejido primario (zona envainada) de acuerdo a tres posibles vias: 1) el
espacio comunica directamente con el intestino del embrion, 2) los vasos
sanguineos que circundan el estroma y 3) los vasos sanguineos que se
encuentran dentro del estroma; de acuerdo a los resultados observados es posible
que estas vias ocurran en la trofotenia de X. eiseni. Estudios ultraestructurales del
epitelio trofotenial demuestran que cuando la absorcion es alta el espacio
intercelular llega a ser muy grande, probablemente por la acumulacion de fluidos,
lo cual causa modificaciones en las células epiteliales adyacentes como reduccion
del tamafio celular, de los organelos, de las microvellosidades y puntos de anclaje
a la membrana basal, mostrando pseuddpodos cuando existe uniéon (Mendoza,
1972). En Xenoophorus captivus se observaron grandes vesiculas en la zona
basal de las células trofoteniales, muy pronunciadas en embriones cercanos a
término y casi ausentes en etapas tempranas de la gestacién (Schindler y de

Vries, 1988).

Aunque se ha mencionado que la trofotenia (histotrofia) es la principal
estructura que absorbe nutrientes en la nutricibn matrotréfica de goodeidos
(Wourms, 1981; Wourms et al., 1988), Turner (1940) menciona que no es posible
cuantificar cuan extensa es la nutricion por la trofotenia. En X. eiseni se
observaron varios modos de nutricidén, lecitotrofia y tres tipos de matrotrofia

(histotrofia, histofagia y placenta branquial).
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Intestino

El intestino juega un papel importante en la digestion del histotrofo a partir de la
etapa 8 ojo medio de la gestacion media, etapa en la cual comienza la ingestion
del histétrofo. Durante la gestacion media el epitelio del intestino anterior y
posterior se diferencian principalmente por el aumento de altura del epitelio del
intestino posterior y se observan abundantes vesiculas en ambos epitelios
intestinales. En la gestacion avanzada el epitelio intestinal alcanza grandes alturas
y los pliegues no son notorios cuando hay gran cantidad de histétrofo. Turner
(1940) menciond que se observa fluido ovarico dentro del tubo digestivo, el cual
entra por las branquias, en la etapa avanzada de gestacion de Ataenobius toweri,
Goodea luitpoldii, Zoogoneticus quitzeoensis 'y Girardinichthys viviparus

(embriones de 7mm), lo cual coincide con lo observado en X. eiseni.

Placenta branquial

En la placenta branquial de X. eiseni se observaron prolongaciones de la mucosa
ovarica dentro de la cavidad branquial de las crias durante la gestacién avanzada,
como ocurre en llyodon whitei (Uribe et al., 2014). Mendoza (1956) indicé que los
embriones examinados de Hubsina turneri presentan placenta branquial y le
atribuye funciones troficas de respiracion y excrecion, lo que sugiere que estas

funciones se presentan en la placenta branquial de X. eiseni.

Trofotenia dentro de la cavidad branquial.

La presencia de la trofotenia de un embrién dentro de la cavidad branquial de otro

embridn es una caracteristica que no se ha observado anteriormente, por lo cual
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debe de considerarse en estudios posteriores para probar si es una caracteristica

ocasional o adaptativa.

lll. Transicion de lecitotrofia a matrotrofia.

En X. eiseni el cambio de lecitotrofia a matrotrofia es gradual y hay sincronia de
ambos tipos de nutricion durante la gestacion media y la gestacion avanzada, las
cuales comprenden a las etapas 6 copa Optica, 7 ojo temprano, 8 ojo medio, 9 ojo
tardio y 10 ojo muy tardio (Haynes 1995). Lo anterior contrasta la hipotesis que
sugiere que la formacién de la trofotenia es posterior al término del vitelo como un
proceso consecutivo y no transicional como se observo en X. eiseni el cambio de
lecitotrofia a matrotrofia por lo que se aporta un nuevo panorama en el estudio de
la viviparidad en goodeidos. Lombardi y Wourms (1988) observaron en Goodea
atripinnis y Ameca splendens gran cantidad de vitelo al inicio del desarrollo de la
trofotenia, al igual que lo observado en X. eiseni esto sugiere que esto ocurre en
varias especies de goodeidos. La matrotrofia se manifiesta por la trofotenia,
histofagia y placenta branquial en la gestacién avanzada de X. eiseni, por lo que
se propone que la nutricion del embridn es por las tres vias mencionadas de

matrotrofia.

Conclusiones
% La lecitotrofia se observa de manera similar a peces oviparos. La
degradacion del vitelo inicia desde la discoblastula por los blastomeros
adyacentes al vitelo y a partir de la linea primitiva por medio de la vesicula

vitelina. El vitelo se agota en la etapa 10 ojo muy tardio.
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 En X eiseni la matrotrofia esta representada por trofotenia, histofagia y

placenta branquial.

« La trofotenia comienza a desarrollarse en la etapa de copa Optica
(gestacion temprana) con el engrosamiento de los labios perianales, esta
ampliamente desarrollada en la gestacion media y su mayor desarrollo
ocurre en la gestacion avanzada. Se observaron cambios durante las tres
etapas de gestacion, en la altura, afinidad y formacién de zonas envainadas

de la trofotenia.

« En X eiseni el cambio de lecitotrofia a matrotrofia es gradual y sincrénico en

ambos tipos de nutricion durante la gestacion media y avanzada.
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