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RESUMEN

Goodea atripinnis es un pez viviparo perteneciente a la subfamilia Goodeinae endémica de la
Meseta Central Mexicana. Presenta gestacion intraovarica e intraluminal lo que le confiere gran
importancia biologica y evolutiva en el estudio de la evolucion de la viviparidad en peces y en
vertebrados. Sin embargo, son escasos los estudios sobre relaciones materno-embrionarias que
regulan la nutricion de las crias. La presente investigacion se realizd con ovarios de hembras
gestantes de G. atripinnis, colectadas en el Lago de Cuitzeo, Michoacan. Se identificd y describid la
estructura histologica de los drganos que los embriones desarrollan durante la gestacion
involucrados en la nutricidn: saco vitelino, pliegue de las aletas, epitelio del intestino y trofotenia. El
saco vitelino contiene vitelo homogéneo y fluido y se observé en embriones en etapa de neurulacion
y formacion de somitas. El pliegue de las aletas estuvo presente en embriones en gestacion
intermedia y avanzada, esta formado por epitelio escamoso y tejido conectivo laxo, muy
vascularizado. El intestino de las crias se analiz6 en gestacion avanzada y se dividio en las regiones
anterior y posterior, de acuerdo con sus caracteristicas morfolégicas y fisioldgicas. La afinidad
tintérea de los contenidos del intestino mostro los procesos de ovofagia y adelfofagia. La trofotenia
presentd epitelio con células escamosas a columnares, éstas ultimas con abundantes
microvellosidades en su superficie apical, el estroma es laxo con vasos sanguineos. Se observo el
acercamiento de la trofotenia al tejido materno. Adicionalmente, el ovario se observo durante el
nacimiento de las crias. Los resultados permitieron definir a G. atripinnis como una especie
moderadamente matrotrofica e hicieron evidente la matrotrofia que complementa a la lecitotrofia,
paso esencial en el desarrollo viviparo.

Palabras clave: peces, viviparidad, Goodeidae.



ABSTRACT

Goodea atripinnis is a viviparous fish, belonging to the subfamily Goodeinae endemic to the
Mexican Central Plateau. G. atripinnis presents intraluminal ovarian gestation which gives it
biological and evolutionary importance in the study of the evolution of viviparity in fish and
vertebrates. However there are few studies of maternal-embryonic relationships related to the
nutrition of the offspring. This research was conducted in ovaries of pregnant females of G.
atripinnis. The specimens were collected in Cuitzeo Lake in Michoacan México. The histological
analysis focused in the identification and description of the structures involved in embryonic
nourishment as yolk sac, epithelium of fins, epithelium of the gut and trophotaeniae that embryos
develop during pregnancy. The yolk sac was observed in embryonic neurulation stage. The
epithelium of fins was present in embryonic stages of middle and late gestation. The gut of offspring
was divided into cephalic and caudal regions according to their morphological and physiological
characteristics. Adelphophagy and oophagy were identified from the staining properties of gut
contents. The tophotaeniae presented squamous to columnar epithelium with abundant apical
microvilli and stroma formed by vascularized loose tissue. The approach of trophotaeniae to the
maternal tissue was evident. Additionally, the ovary was observed during the birth of the offspring.
The results allowed to define G. atripinnis as a moderate matrotrophic species and it made clear that
matrotrophy supplemented | gut ecitotrophy, essential in the evolution of viviparity.

Keywords: fishes, viviparity, Goodeidae.



Lista de figuras:

Figura 1. Ubicacion del Lago de Cuitzeo en el Estado de Michoacan, México.

Figura 2. Area de estudio, especimenes y ovario de Goodea atripinnis. A. Lago de Cuitzeo,
Municipio de San Agustin del Pulque, Morelia, Mich. B. Hembra (H) y macho (M). Hembra, con la
aleta anal (an) redondeada; macho con gonopodio (g). C1. Hembra gestante temprana, ovario (O);
C2. Hembra gestante avanzada, ovario (O). D. Ovarios en diferentes etapas de gestacion. D1. no
gestante, D2, D3. gestantes tempranos, D4,D5. gestantes avanzados. En ovarios gestantes, se
observan embriones (E) a través de la pared del ovario.

B,C: Barra= 13 mm, D: Barra=12 mm.

Figura 3. Ovario no gestante de Goodea atripinnis en cortes transversales. A,B. Pared del ovario
(P), pliegues del ovario (Po) con foliculos (F) en diferentes grados de maduracion. A-D. En el lumen
(L), se observa el septo (S) muy plegado con tejido conjuntivo laxo (t) y vasos sanguineos (Vs).
C,D. Subyacente al epitelio (e) del septo, se observa la ldmina basal (I).

A: H-E, 40X, B: H-E, 100X; C: PAS, 400X; D: PAS, 1000X.

Figura 4. Ovario gestante temprano de Goodea atripinnis en etapa de saco vitelino. A,B. Ovario (O)
con embriones durante la formacion de la retina (r). C,D. Embriones (E) en etapa de néurula en el
lumen (L). E,F. Detalle del saco vitelino (sv). En la periferia del vitelo (v) vasos sanguineos (Vvs).

A: Barra= 15 mm; B: Barra=5 mm; C: PAS, 100X; D: H-E, 100X; E: PAS, 400X; F: H-E, 1000X.

Figura 5. Cria de Goodea atripinnis en gestacion intermedia. A,B. En corte longitudinal se observa
un remanente de vitelo (v) al interior del intestino posterior (i). C,D. En corte transversal, una
porcion de vitelo cerca del intestino posterior (i). A,B. Trofotenia (TR).

A-D: H-E, A: 40X; B: 400X; C: 100X; D: 400X.

Figura 6. Ovario en gestacion avanzada de Goodea atripinnis. A. Corte transversal de ovario. Crias
(C) en etapa avanzada de gestacién y ovocitos atrésicos (a). A,B. Pared del ovario (P). A-C. En el
lumen ovérico (L) y entre el septo (S) adelgazado, se observan numerosas crias (C) en etapa
avanzada de gestacion, seccionadas a diferentes niveles.

A: H-E, 100X; B: H-E, 20X; C. Tricromica de Masson, 40X.

Figura 7. Pliegue de las aletas de Goodea atripinnis. A-D. Cria (C) a término extraida del ovario.
Epitelio de las aletas (*) limitando al tejido muscular (m). La trofotenia (TR) es en forma de roseta.
E. Corte longitudinal de ovario gestante avanzado. F. Estructura aereolar del pliegue de las aletas
con amplios espacios (**). G,H. Periferia de las aereolas limitadas hacia el lumen por epitelio
escamoso (es). Estroma (t) con vasos sanguineos (vs), queratina (q) subyacente al estroma.

A: Barra= 2.3 mm; B: Barra= 10 mm; C: Azul de metileno, 40X; D: Azul de metileno, 100X; E:
Tricromica de Masson, 8X; F: H-E, 100X; G: H-E, 400X; H: H-E, 1000X.

Figura 8. Intestino de crias de Goodea atripinnis en gestacion avanzada. A,B. Regiones anterior (a)
y posterior (p) del intestino en cortes longitudinales. C,D. Regién anterior. Epitelio columnar (ec)
con nucleos basales y entre ellas, algunas células caliciformes (ca) PAS positivas. A-E. En la luz (1)
del intestino una masa amorfa e irregular semejante al vitelo, indica ovofagia (ov).
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A,B: Tricromica de Masson, A: 20X; B, 40X, C: H-E, 100X; D: Tricrémica de Mallory, 400X; E:
PAS, 400X; F: Tricromica de Mallory, 1000X.

Figura 9. Intestino embrionario de Goodea atripinnis (ovofagia). A. Region anterior (a) con
pliegues (pl) abundantes y largos, y posterior (p) con pliegues (pl) escasos y cortos. B. Region
posterior del intestino (P) que muestra varias secciones transversales. C-F. La region posterior con
epitelio columnar (ec), abundantes microvellosidades (mi) en su regién apical y ndcleos basales.

A: Tricrémica de Masson, 400X; B: H-E, 40X; C:H-E, 100X; D: Tricromica de Masson, 1000X; E:
H-E, 400X; F: H-E, 400X.

Figura 10. Region posterior del intestino embrionario de Goodea atripinnis (ovofagia). A,B.
epitelio columnar (ec) muy alto con abundantes microvellosidades (mi). Ovocito (0) en
desintegracion en la luz (I) del intestino (ovofagia). B-E. El citoplasma de los enterocitos contiene
abundantes globulos (gl), similares al vitelo.

A: H-E, 400X; B: H-E, 1000X; C: H-E, 400X; D,E: H-E, 1000X.

Figura 11. Regidn posterior del intestino de crias de Goodea atripinnis en gestacion avanzada. A-D.
en la luz del intestino (I) contenido semejante a fibras musculares y colagenas (f) (adelfofagia). C,D.
El epitelio del intestino es columnar alto (ec) con microvellosidades (mi).

A-D: Tricromica de Masson, A: 40X; B: 100X; C: 400X; D: 1000X.

Figura 12. Regidn posterior del intestino de crias de Goodea atripinnis (adelfofagia). A-F. Intestino
con contenidos similares a fibras musculares (f) y células sanguineas (s). Epitelio columnar (ec).
A,B: Tricrobmica de Masson, A: 100X; B: 400X, C-F: PAS azul alciano, C: 100X; D: 400X; E: 40X;
F: 400X.

Figura 13. Trofotenia de Goodea atripinnis. A. Cria (C) en gestacion a término, con trofotenia de
tipo roseta (TR). B. Intestino (i) y trofotenia (TR) extraidos de un embrién. C. La trofotenia (TR)
muestra procesos cortos, lobulados, plegados, irregulares en talla y forma. D. Cria que muestra la
continuidad entre el intestino y la trofotenia.

A: Barra=2.4 mm; B: Barra=2.7 mm, C: Barra= 1.2 mm, D: H-E, Barra= 2.3 mm.

Figura 14. Region posterior del intestino embrionario y trofotenia de Goodea atripinnis. A,B.
continuidad del epitelio del intestino (i) y de la trofotenia (TR). C. El epitelio del intestino proximal
al ano es columnar con microvellosidades (mi) y abundantes vasos sanguineos (vs). D,E. La region
dorsal de la trofotenia presenta epitelio escamoso (es) y la region ventral estd cubierta por epitelio
columnar alto con microvellosidades (mi). Limite entre ambos epitelios (1). F. Porcion de la
trofotenia proximal al ano con epitelio cubico (e). G. Porcion de la trofotenia distal al ano con
epitelio columnar (ec) con microvellosidades (mi), tejido conjuntivo muy laxo (tl) con grandes vasos
sanguineos (vs).

A-G: H-E: A,B: 40X; C: 100X; D: 400X; E: 1000X; F: 100X; G: 1000X.

Figura 15. Ovario en gestacion avanzada de Goodea atripinnis. A-D. Se observan diversos sitios de
acercamiento (flecha) del epitelio de la trofotenia (et) al tejido materno (em). E. Embriones (E) en la
luz del ovario, uno de ellos pasando a través del gonoducto (G). F. Durante el nacimiento, el
gonoducto (G) se expande al exterior y el tejido conjuntivo (t) se observa muy laxo.
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A: Tricromica de Masson, 100X; B: H-E, 400X; C: H-E, 1000X; D: Tricromica de Masson, 100X;
E: H-E, 8X; F: H-E, 20X.
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Tabla 1. Ocurrencia de la viviparidad en vertebrados no mamiferos. (Tomado de Callard y Ho. 1987).

Tabla 2. Clase Osteichthyes con especies viviparas (Tomado de Wourms et al. 1988). La especie Goodea
atripinnis, seleccionada para este estudio, pertenece a la familia Goodeidae.

Lista de esquemas:

Esquema 1. Pliegue de la aleta en Goodea atripinnis (=luitpoldi)
Tomado de Mendoza (1958).

Esquema 2: A) Trofotenia tipo liston de Alloophorus robustus. Barra= 1mm; B) Trofotenia tipo roseta de
Goodea atripinnis. Barra= 1mm. Tomado de Turner (1937).



1. INTRODUCCION

El estudio de la reproduccion constituye un aspecto esencial en el conocimiento de las especies
animales ya que define su permanencia en el habitat, el control de sus poblaciones y es base del
desarrollo ontogenético y evolutivo.

El estudio comparado de la estructura y funcién de los aparatos reproductores de diferentes
grupos animales aporta elementos esenciales que permiten comprender los aspectos
morfofisioldgicos indispensables para que se lleve a cabo la reproduccion, asi como las
adaptaciones especificas que varian de acuerdo con las caracteristicas de la especie, sus condiciones
de vida y su ubicacion filogenética. Ademas, es necesario partir de la investigacion basica de la
biologia reproductora, con el fin de conocer sus caracteristicas y contribuir a los programas
dirigidos a la conservacion de estas especies.

En el estudio de la reproduccién de vertebrados, el analisis de la viviparidad, es esencial por
la trascendencia que este proceso ha tenido en la filogenia. Sin embargo, ain son pocos los trabajos
gue comparan, integran e interpretan los aspectos morfofisiologicos, ecoldgicos y evolutivos de la

viviparidad en vertebrados.



2. ANTECEDENTES
La viviparidad es un modo de reproduccién que ha evolucionado de manera independiente y
repetida en los vertebrados, excepto en las aves, ya que todas las especies son oviparas. En

vertebrados no mamiferos, la viviparidad ha ocurrido en diversas ocasiones durante la evolucion y

en respuesta a determinados factores ecoldgicos que la han favorecido (Tabla 1).

No. de familias No. de géneros No. de especies
con especies con especies viviparas %
Grupo de vertebrados viviparas viviparas (No. total de
(No. total de (No. total de especies)
familias) géneros)
Clase Condrichthyes 40 90 420 70
Subclase: (98) (145) (600)
Elasmobranchi
Clase Osteichthyes 14 123 510 2.8
Subclase: Teleostei (425) (3900) (18,000)
Clase Anfibia 3 8 11 0.37
(27) (278) (3000)
Clase Reptilia 21 120 275 4.5
Orden Squamata (27) (887) (6005)

Tabla 1. Ocurrencia de la viviparidad en vertebrados no mamiferos. (Tomado de Callard y Ho. 1987)

Wourms (2005) actualiza los datos de Callard y Ho (1987) presentados en la Tabla 1 sobre el
namero de especies de peces, con un estimado de 900 especies de peces condrictios y de 25,000 de
peces 0seos; en tanto que Froese y Pauly (2011), estiman un total de 32,100 especies de peces.

En los vertebrados la viviparidad en los peces, constituye un grupo fundamental para
comprender su evolucion, no sélo porque fueron los primeros vertebrados viviparos, sino también
porque manifiestan la mayor diversidad en el grado de desarrollo de la relacion materno-embrionaria
(Wourms y Lombardi, 1992). La Tabla 2, enlista las 14 familias de peces 6seos en los cuales ocurre

viviparidad.



CLASE OSTEICHTHYES

I Subclase Sarcopteryaii

A. Orden Celacantiformes
1. Familia Latimeridae

Il Subclase Actinopterydii

B. Orden Gadiformes E. Orden Cyprinodontiformes
2. Familia Zoarcidae 7. Familia Goodeidae
3. Familia Parabrotulidae 8. Familia Anablepidae

9. Familia Poeciliidae

C. Orden Ophididiiformes F. Orden Scorpaeniformes
4. Familia Bythitidae 10. Familia Scorpaenidae
5. Familia Aphyonidae 11. Familia Comephoridae
D. Orden Atheriniformes G. Orden Perciformes
6. Familia Hemiramphidae 12. Familia Embiotocidae

13. Familia Clinidae
14. Familia Labrisomidae

Tabla 2. Clase Osteichthyes con especies viviparas (Tomado de Wourms et al. 1988). La especie Goodea
atripinnis, seleccionada para este estudio, pertenece a la familia Goodeidae.

2.1. ORIGENES DE LA VIVIPARIDAD EN PECES

Los origenes de la viviparidad en peces estdn ampliamente dispersos a lo largo del tiempo
geoldgico. Long (2008), documenta un nuevo registro fosil de 380 millones de afios, el mas antiguo
de un vertebrado viviparo, el nuevo género y especie Materpiscis attenborouughi, placodermo
ptycodontido, proveniente del periodo Devonico tardio, de la era Paleozoica, de la Formacion Gogo
de Australia. Este registro fosil contiene un embrion intrauterino conectado por un cordén umbilical
mineralizado, ademas de una masa cristalina amorfa cerca del cordén umbilical que

presumiblemente representa el saco vitelino también conservado. Este registro confirma que algunos
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placodermos tuvieron una biologia reproductora notablemente avanzada, comparable a la de algunos
tiburones y rayas modernos. Long (2008) destaca que este nuevo descubrimiento indica que la
fertilizacion interna y la viviparidad en vertebrados se origind tempranamente en los placodermos.
En los peces dseos, los origenes mas tempranos de la viviparidad estan representados por fésiles del
celacanto Holophagus y del actinopterigio Saurichthyes, ambos del Triasico superior, por lo que la
viviparidad en Sarcopterygii y Actinopterygii parece datar de hace 240 millones de afios. En otros
casos, la viviparidad ha evolucionado mas recientemente, por ejemplo, datos moleculares sugieren
que las especies viviparas de la subfamilia Goodeinae comienzan a diversificarse en el Mioceno,

hace aproximadamente 14.5 millones de afios (Webb, 1998).

2.2. TERMINOLOGIA
Para comprender el paso de la oviparidad a la viviparidad es conveniente mencionar las diferentes
definiciones de los términos oviparidad, ovoviviparidad y viviparidad referidos en la literatura.
Oviparidad, condicion en la cual los huevos no son retenidos en el cuerpo materno y la
fertilizacion puede ser externa O interna; ovoviviparidad condicién en la cual los huevos son
retenidos dentro del cuerpo materno (Gtero u ovario) después de la fertilizacion interna, pero estan
equipados con abundante vitelo, de modo que la madre no provee o son escasos los materiales
nutritivos que proporciona al embrién; y viviparidad condicién en la cual la fertilizacion es interna
y los embriones se desarrollan dentro del cuerpo materno (Gtero u ovario) y presentan estructuras
placentarias con transferencia de nutrientes de la madre al embrion (Wourms, 1981; Wourms y
Lombardi, 1992; Guillette, 1987).
La terminologia anterior implica que cada condicion es estatica y que todos los casos deben

corresponder a una u otra de estas categorias. Sin embargo, en condiciones naturales no hay una
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clara distincion entre los diferentes tipos de reproduccion debido a que en muchos grupos se
observan caracteristicas intermedias entre un tipo y otro, tal es el caso de los teledsteos. En vista de
estos hechos, Wourms (1981), Guillette (1987) y Wourms et al. (1988), omiten el uso del término
ovoviviparidad por considerarlo ambiguo y sélo utilizan los términos oviparidad y viviparidad.

Wourms y Lombardi (1992), definen oviparidad como la liberacién de propagulos del tracto
reproductor femenino hacia el exterior. Los propagulos estan encerrados dentro de la envoltura del
huevo, es decir, dentro de una cubierta gelatinosa o cascaron, eclosionando una cria de vida libre.

Existen tres tipos de oviparidad: ovuliparidad, zigoparidad y embrioparidad. La
ovuliparidad se refiere a la liberacion del 6vulo desde el tracto reproductor femenino seguido por la
fertilizacion en el exterior. Todos los organismos que presentan fertilizacion externa, incluyendo la
mayoria de los teledsteos, son ovuliparos. La zigoparidad es el modo en el cual el ovocito es
fertilizado internamente y después es liberado al ambiente externo. Este tipo de oviparidad
caracteriza a algunas rayas, algunos tiburones y algunos tele6steos. La embrioparidad es el modo
en el cual el huevo es fertilizado internamente y el embrion se desarrolla en el tracto reproductor de
la madre hasta un estado embrionario, siendo asi liberado al exterior en donde continda su
desarrollo antes de la eclosion (Blackburn et al., 1985; Wourms et al., 1988). En algunas especies la
eclosion puede ocurrir en estados avanzados de la embrioparidad, entonces nacera un neonato de
vida libre en lugar de un embrién rodeado de una cubierta.

En otras especies de teledsteos ocurre el fendmeno conocido como viviparidad facultativa, es
decir, especies que normalmente son oviparas, por ejemplo, Tomeurus gracilis, Orizyas latipes y
Myoxocephalus cuadricornis (Wourms, 1981) presentan fertilizacion interna y los huevos
fertilizados pueden ser retenidos dentro del cuerpo de la hembra hasta completar todo o parte de su

desarrollo embrionario. Rosen (1962) menciona que la viviparidad facultativa con fertilizacion
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interna y oviparidad embridpara, son de considerable interés, puesto que probablemente constituyen
dos aspectos iniciales en la evolucion de la viviparidad obligada (Wourms et al., 1988).

En el contexto de los peces, la viviparidad es definida como un modo reproductor en el cual
los huevos son fertilizados internamente y retenidos dentro del sistema reproductor materno hasta
completar su desarrollo embrionario. La eclosion precede o coincide con el momento del parto y el
resultado es un pez de vida libre (Wourms et al., 1988; Wourms, 2005). Wourms et al. (1988)
excluyen de su definicion de viviparidad el mantenimiento de las crias en pliegues abdominales y en
las cavidades orales de los teledsteos, ya que estos aspectos ocurren en el exterior, después de la

salida del cuerpo de la madre.

2.3. CARACTERISTICAS ESTRUCTURALES Y FUNCIONALES DEL SISTEMA
REPRODUCTOR FEMENINO EN PECES VIVIPAROS

Wourms y Lombardi (1992) consideran que en los peces ocurrieron cambios criticos para el éxito de
la reproduccion vivipara. ElI primero fue la innovacién de las caracteristicas estructurales y
funcionales bésicas del sistema reproductor femenino de los vertebrados, que se manifiesta en: 1) el
patron de desarrollo del tracto genital y su diferenciacion sexual, 2) en los mecanismos
neuroendocrinos involucrados en el control de la reproduccidn, y 3) en las funciones del ovario y del
oviducto. En consecuencia, se innovaron caracteristicas que incluyen: 1) el cambio de la
fertilizacion externa a la interna; 2) la retencion del embrion dentro del sistema reproductor
femenino; 3) el uso del oviducto o del ovario como sitios de gestacion; 4) las modificaciones
estructurales y funcionales del embrion y del sistema reproductor de la madre para la gestacion
interna, 5) la relacion que establece el embridn con el sistema reproductor de la madre; asi como 6)

la modificacion de los mecanismos de regulacion endocrina para la reproduccion.
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Sin embargo, entre los teledsteos viviparos, existen especies que presentan caracteristicas
intermedias entre un estado primitivamente viviparo, en el cual los embriones son metabdlicamente
autonomos durante la gestacion, dependiendo del vitelo almacenado en el ovocito, con pocos
cambios de las relaciones funcionales oviparas, hasta un estado viviparo especializado con alto
grado de dependencia trofica de la madre, donde las estructuras maternas y fetales son

considerablemente modificadas (Wourms y Lombardi, 1992).

2.4. VIVIPARIDAD EN TELEOSTEOS

El analisis de la relacion entre la viviparidad en peces y su distribucion geografica revela que la
viviparidad puede ocurrir tanto en familias ampliamente distribuidas, como en pequefios grupos
aislados con areas geograficas muy limitadas.

Las especies de teledsteos viviparos ocupan una amplia variedad de habitats: en aguas dulce,
salada y estuarinas, a lo largo de la costa o en arrecifes coralinos, en profundidades frias y sin luz del
mar, en cuevas obscuras de agua dulce, en habitats costeros 6 en corrientes rapidas. Algunos se
alimentan en el fondo, otros son nadadores de superficie y se alimentan de fitoplancton, otros son
eficientes carnivoros (Turner, 1947; Meyer et al., 1985; Wourms y Bayne, 1973).

Los goodeidos que habitan en aguas de la Meseta Mexicana, son ejemplos de grupos confinados a
areas restringidas (Turner, 1947).
2.4.1. Tipos de Gestacion

La morfologia del sistema reproductor en hembras determina el sitio de gestacion. En los
teledsteos, la viviparidad es unica debido a que durante el desarrollo embrionario no forman
conductos miillerianos, por lo que carecen de oviductos (Turner, 1939; Hoar, 1969; Wake, 1985;

Wourms et al., 1988; Wourms, 1994). En vertebrados, ¢l término “oviducto” se refiere a una
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estructura derivada del conducto midilleriano. Debido a lo anterior, Turner (1939); Hoar (1969);
Wake (1985); W ourms y Lombardi (1992); Schindler y Hamlett (1993); Uribe et al. (2005) llaman
a la region caudal del ovario gonoducto, porque no deriva del conducto mulleriano como ocurre con
los oviductos del resto de los vertebrados. EI gonoducto esta formado por el crecimiento de la pared
ovarica que se extiende caudalmente y se abre al exterior en el poro genital (Amoroso et al., 1979;
Dood, 1977; Hoar, 1969; Wourms, 1981; Nagahama, 1983; Wallace y Selman, 1990). Debido a la
ausencia de conductos mullerianos, la viviparidad en teledsteos, ha implicado una adapatacion Unica
en vertebrados ocurriendo la gestacion en el ovario. La gestacion intraovarica, se lleva a cabo en el
lumen ovarico (gestacion intraluminal) ¢ en el interior del foliculo ovérico (gestacion intrafolicular).
La gestacion intraluminal ocurre en 10 de las 13 familias de teleGsteos viviparos, éstas son:
Embiotocidae, Goodeidae, Bythidae y Aphyonidae (Ophidiodes), Parabrotulidae, Comephoridae,
Anablepidae (en las especies del género Jenynsia), Hemiramphidae, Zoarcidae y Scorpaenidae.
Mientras que la gestacion intrafolicular, se presenta en las familias Clinidae, Labrisomidae,
Poeciliidae y Anablepidae (en las especies del género Anableps) (Wourms et al., 1988, Wourms,
2005).

Debido a la ausencia de conductos mullerianos y en consecuencia de oviductos, las
funciones del ovario de teledsteos viviparos son: no solamente produccion de huevos, sino también
recepcion de espermatozoides, almacenamiento de espermatozoides (en las especies en que ocurre),
fertilizacion, gestacion y nacimiento de las crias (Hubbs y Turner, 1939; Wourms, 1981; Wourms et

al., 1988; Schindler y Hamlett, 1993; Uribe et al., 2004, 2005).
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2.4.2. Estructura del ovario
Los teledsteos viviparos generalmente presentan un solo ovario, resultado de la fusion del derecho e
izquierdo durante su desarrollo. Solamente en Sebastodes rubrovinctus el ovario es doble; y en
Dermogenys pusillus, Lucifaga subterraneous y Stygicola dentata el ovario esta fusionado
parcialmente (Hubbs y Turner, 1939; Wourms, 1981; Wourms et al., 1988, Lombardi y Wourms,
1985a). El ovario tiene forma alargada, esta suspendido dorsalmente por el mesovario a la
membrana pleuroperitoneal y ventralmente al mesogaster. El ovario esta cubierto externamente por
una membrana serosa y limitado internamente por epitelio luminal (Turner, 1933; Hubbs y Turner,
1939; Mendoza, 1940, 1965). El ovario es sacular ¢ cistovario formado por el plegamiento de la
gonada embrionaria que se cierra y forma un saco, de modo que el epitelio luminal deriva del
epitelio celémico (Wourms y Lombardi, 1992). En la mayoria de los teledsteos la pared interior del
ovario forma plegamientos, llamados pliegues ovigeros o lamelas que se proyectan al lumen ovarico
(Wourms y Lombardi, 1992). En algunas familias como Goodeidae, el ovario muestra un septo
completo o parcial que divide al lumen en mitades derecha e izquierda (Hubbs y Turner, 1939).
Histologicamente, los pliegues ovigeros contienen elementos somaticos y germinales. La
pared del ovario consta de mucosa (epitelio luminal y estroma), muasculo liso y serosa. El epitelio
luminal, consta de células somaticas y germinales como ovogonias. Subyacente al epitelio esta el
estroma formado por tejido conectivo laxo. Los ovocitos en diversos grados de desarrollo y sus
células foliculares que integran los foliculos, estan localizadas en el estroma (Mendoza, 1940, 1965;
Wourms, 1981; Hollenberg y Wourms, 1995; Uribe et al., 2004, 2005). EI masculo liso subyacente a
la mucosa esta situado de manera circular. A continuacion del musculo liso esta la capa serosa que

contiene melanocitos.
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En teledsteos viviparos con gestacion intrafolicular los ovocitos son fertilizados dentro del
foliculo ovarico y los embriones en desarrollo son retenidos dentro del foliculo hasta el momento del
parto. Mientras que, en teledsteos viviparos con gestacion intraluminal, la fertilizacion y el
desarrollo embrionario empiezan en el foliculo ovarico y culminan en el lumen ovarico. En las
familias Goodeidae y Anablepidae (Jenynsia), los embriones son liberados de la envoltura folicular
hacia la cavidad ovarica durante los estados tempranos de gestacion (segmentacion o neurulacion)
(Turner, 1940, 1947; Wourms, 1981; Wourms et al., 1988). Solamente en zoarcidos y scorpénidos
viviparos la ovulacién precede a la fertilizacién y en estas especies la gestacion es también
intraluminal (Lombardi y Wourms, 1988).

Cuando los embriones son liberados hacia la cavidad ovarica, las células del epitelio luminal
incrementan su actividad secretora; aumenta la vascularizacion en el estroma subyacente al epitelio
luminal del ovario y se incrementa la condicion laxa del tejido conectivo debido al aumento en la
retencion de agua. Después del nacimiento de las crias se restauran las condiciones del ovario
previas a la fertilizacion (Turner, 1947; Mendoza, 1940; Schindler y Hamlett, 1993).

En especies como Goodea atripinnis, con gestacion intraluminal, la pared del ovario esta
muy vascularizada y el epitelio ovarico interno que reviste la cavidad ovéarica produce y secreta el
embriotrofo, el cual juega un papel muy importante como fuente principal de nutrientes para el
embrion. De esta forma, los embriones en contacto con en el embriotrofo asimilan substancias
vitales y ellos liberan desechos hacia este ambiente fluido (Schindler y Hamlett, 1993).

2.4.3. Relaciones materno-embrionarias
La transicion de la oviparidad a la viviparidad condujo al establecimiento de complejas relaciones
materno-embrionarias que regulan la nutricion de las crias (Knight et al., 1985; Lombardi y

Wourms, 1985; Wourms y Lombardi, 1985; Wourms et al., 1988). Con base en las interacciones
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troficas que se establecen entre el embridn y la madre y considerando la fuente de abastecimiento de
nutrientes para el desarrollo de los embriones, Wourms (1981) distingue dos tipos de relaciones
troficas: lecitotrofia y matrotrofia, en ambos casos, a través del tejido materno se regulan
respiracion, osmoregulacion y excrecion de los embriones. La lecitotrofia es la forma primitiva de
viviparidad, en ella las necesidades del desarrollo embrionario son satisfechas por la reserva de
nutrientes contenidos en el vitelo establecida durante la ovogeénesis, como ocurre en pecilidos
(Lombardi y Wourms, 1988).

Conforme la viviparidad evolucioné en los peces estuvo acompafiada por adaptaciones que
involucraron la reduccion de la dependencia de la nutricion embrionaria de las reservas vitelinas y
la dependencia de la transferencia de nutrientes maternos durante la gestacion. Por lo tanto, en las
formas de viviparidad matrotroficas, debido a la reduccién del vitelo, la contribucién materna a la
nutricion de las crias toma lugar durante dos periodos distintos: a) durante la ovogénesis,
almacenando vitelo (Wallace, 1978; Wallace y Selman, 1981) y b) durante el desarrollo
embrionario proporcionando a las crias un aporte continuo de nutrientes derivados de la madre que
complementa al vitelo (Wourms, 1981; Lombardi y Wourms, 1988). En consecuencia, durante la
gestacion, estos peces muestran un considerable incremento en su peso seco. Los embriones de
teledsteos viviparos exhiben diferentes grados de matrotrofia (Scrimshaw, 1944, 1945; Amoroso,
1960; Wourms, 1981). Algunos teledsteos matrotroficos como los goodeidos experimentan un
enorme incremento en su peso embrionario en un intervalo de 8,000 a 34,000 % (Knight et al.,
1985).

En la familia Goodeidae se presenta una especializacion progresiva que va desde la
lecitotrofia estricta, como ocurre en los generos: Empetrichthys y Crenichthys que son oviparos

(Wourms, 1981), pasando por la matrotrofia moderada como en Goodea atripinnis y Ataeniobius
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toweri (Lombardi y Wourms, 1988; Wourms, 2005) hasta el alto grado de matrotrofia como en
Girardinichthys (=Lermichthys) multiradiatus, que presenta la maxima disminucion del saco
vitelino y el desarrollo temprano de la trofotenia (Turner, 1940; Wourms, 1981; Lombardi y
Wourms, 1988).

2.4.4. Patrones troficos

Durante la gestacion, en los organismos matrotroficos, cuando los embriones tienen un pequefio
suministro de vitelo, éste debe ser complementado con el intercambio de materiales entre el embrion
y el ovario materno; para ello los embriones en desarrollo forman estructuras temporales, asociadas
con el intercambio materno-embrionario (Wourms y Lombardi, 1992).

En peces viviparos, Wourms et al. (1988), proponen un sistema de clasificacion de los
patrones tréficos indicando que las adaptaciones troficas difieren en los componentes tisulares y en
el grado de transferencia de nutrientes materno-fetales y reconocen 3 categorias de matrotrofia: (1)
ovofagia y adelfofagia, (2) trofodermia, y (3) placentotrofia.

2.4.4.1. Trofodermia
De acuerdo con Balon, 1981, esta categoria despliega una forma extrema de matrotrofia. La
caracteristica clave del concepto de Balon es que la transferencia de nutrientes materno-
embrionarios se lleva a cabo a través de modificaciones en algun tipo de epitelio materno (uterino 0
ovarico) 6 un epitelio embrionario que puede ser (intestinal, branquial, epidermis, 6 de las aletas).
Los goodeidos con gestacion intraluminal pueden desarrollar una dermis altamente vascularizada
como posible medio para absorver fluidos nutritivos a traves de la epidermis (Turner, 1933, 1940;
Mendoza, 1958). El grosor de la epidermis y la densidad de vascularizacion subepidérmica son
adaptaciones morfoldgicas relacionadas con las funciones de intercambio de la piel (Schindler y

Hamlett, 1993).
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Wourms et al. (1988) restringen el término “trofodermia” a aquellos tipos de matrotrofia en
los que los nutrientes maternos son transferidos a traves de epitelios embrionarios que absorben y no
estdn en aposicioén con tejidos maternos. En este proceso participan dos clases de superficies
epiteliales embrionarias, el tegumento y el intestino. Debido a ello, Wourms y Lombardi (1985) los
clasifican en dos tipos: dermotréficos (cuando los sitios de transferencia incluyen la superficie
corporal y sus derivados como epitelio bucal, pliegues de las aletas, saco vitelino y saco pericardico,
y enterotroficos (cuando los sitios de transferencia incluyen el epitelio del intestino). Si bien, la
trofotenia es un derivado del intestino, ésta se tratara como una tercera categoria.

2.4.4.1.1 Saco vitelino. El saco vitelino en peces es una estructura embrionaria que contiene
el vitelo acumulado en el ovocito durante el proceso de ovogénesis. El vitelo contiene los elementos
nutritivos que usarad el embrion para su desarrollo. En peces viviparos matrotroficos el vitelo se
usara durante las fases tempranas de gestacion y cuando se agota, el saco vitelino queda integrado al
embrion formando parte del intestino.

En todos los goodeidos, el saco vitelino contiene una pequefia cantidad de vitelo que aporta
nutrientes al embrion hasta la neurulacion, es decir hasta el estado de 3.5-5 mm de longitud de
acuerdo con la especie y al final del periodo de gestacion el embrion mide entre 16-25 mm de
longitud, también dependiendo de la especie (Mendoza, 1958; Schindler y De Vries, 1986a,b;
Turner, 1940). El saco vitelino de mayor tamafio descrito en goodeidos es el de Ataeniobius toweri
(1 mm), ligeramente menor lo presentan Goodea atripinnis y G. gracilis con un diametro de 0.8
mm; en Zoogoneticus quitzeoensis, Xenotoca variata y Chapalichthys encaustus, es de 0.2 mm de
diametro; mientras que Girardinichthys multiradiatus, presenta el menor de toda la familia

Goodeidae, con 0.1 mm de didmetro (Turner, 1940; Mendoza 1958; Wourms et al., 1988).
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2.4.4.1.2. Pliegue de las aletas. Es una estructura epidérmica y dérmica transitoria que se
extiende a lo largo de la linea media desde la aleta dorsal hasta la aleta anal (Esquema 1). En
especies oviparas se le atribuye funcion para el nado e intercambio gaseoso, mientras que en
especies viviparas esta relacionada con el intercambio gaseoso y la absorcion de nutrientes

(Mendoza, 1958; Geraudie y Chilmonczyk, 1976).

Aleta dorsal

Trofotenia 12mm.
Aleta ventral

Esquema 1. Pliegue de la aleta en Goodea atripinnis (=luitpoldi)
Tomado de Mendoza (1958)

En Goodea atripinnis, el pliegue de las aletas es una estructura limitada a la fase
intraovarica del desarrollo, consiste de una epidermis de células escamosas planas, con nucleos
alargados finamente granulares, recubriendo un estroma conectivo laxo con fibrocitos dispersos y
fibras colagenas. En la superficie del estroma, inmediatamente bajo el epitelio, hay un denso plexo
capilar que se extiende a través del pliegue. Una vez que el pliegue es reabsorbido, los capilares se
integran al plexo subepitelial del cuerpo (Geraudie y Chilmonczyk, 1976). La involucién del
pliegue involucra la incorporacion de las células epiteliales a la epidermis de la cria antes del parto.
Mendoza (1958), explica que en el parto, una accion mecanica de las contracciones subitas para el
paso del embridn a través del gonoducto puede reducir el pliegue, proceso que continta después del

nacimiento.
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2.4.4.1.3. Epitelio del intestino.

En teledsteos se ha propuesto la participacion del intestino embrionario en la absorcion de nutrientes
(Eigenmann, 1892). Varios autores han descrito en teledsteos viviparos tales como Embiotdcidos
(Eigenmann, 1892), en el “eelpout” Zoarces viviparus (Kristofferson et al., 1973) y en el
escorpénido Sebastes schlegeli (Boehlert y Yoklavich, 1984) el intestino embrionario hipertrofiado
y enfatizan su papel como un sitio principal de absorcion de nutrientes. Similares hallazgos son
reportados en Anableps anableps y Anableps dowi.

Los embriones que se encuentran en contacto con el embriotrofo, pueden ingerir este liquido
y moverlo en el interior del intestino. Los nutrientes contenidos en el embriotrofo pueden incluir
aminoacidos, monosacéaridos, proteinas y polisacaridos.

En Goodeidos el intestino participa en la absorcion y almacenamiento de material nutritivo
durante el desarrollo embrionario. Los embriones utilizan la deglucion del fluido ovarico como un
mecanismo para ingerir y absorver nutrientes (Greven y Grofherr, 1992; Schindlet y Hamlett, 1993;
Schindler, 2005; Turner 1933, 1937, 1940; Wourms y Kruger, 2002; Wourms, 2005). Mediante
métodos citoquimicos, se ha demostrado que las proteinas trazadoras peroxidasa de rabano (HRP) y
ferritina cationizada (CF), administrada en la cavidad ovéarica son movidas a lo largo del lumen
intestinal y se han observado en los enterocitos de goodeidos como Xenoophorus captivus y
Ataeniobius toweri (Schindler y Hamlett, 1993).

2.4.4.2. Ovofagia y Adelfofagia.

Ovofagia y adelfofagia son las formas menos especializadas de relaciones maternas embrionarias
para la transferencia de nutrientes y constituyen vias importantes de obtencién de alimento

(Schindler y Hamlett, 1993). El embriotrofo que puede contener huevos y embriones en etapas muy
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tempranas de gestacion, es ingerido por los embriones sobrevivientes. Hollenberg y Wourms (1995)
sugirieron que dichas adaptaciones surgen como dos fuentes posibles de obtencion de nutrientes.

La ovofagia es la ingestion de huevos (que pueden ser ovulados durante la gestacion) por los
embriones en desarrollo. La ovofagia es una especializacion primitiva que probablemente
evolucion0 para utilizar los huevos excedentes en animales viviparos de grandes camadas. Se ha
descrito la ovofagia en teledsteos con gestacion ovérica intraluminal (Wourms 1981; Greven y
GroBherr 1992).

La adelfofagia ocurre cuando algunos embriones dominantes de una misma camada ingieren
a sus hermanos como fuente de alimento mientras permanecen en el ovario. La adelfofagia es un
derivado de la ovofagia en la que ocurre competencia por las fuentes disponibles de alimento y
espacio. Greven y GroBherr (1992) demostraron la presencia, tanto de ovocitos, como de embriones
en el contenido intestinal embrinario del goodeido Ameca splendens.

2.4.4.3.- Trofotenia.

Para enfatizar la particularidad funcional y evolutiva de la relacion placental en los organismos
matrotréficos mediante la trofotenia, Wourms et al., (1988) la proponen como una tercera categoria.
Esta implica la transferencia de nutrientes al embrién via una placenta. De acuerdo con Mossman
(1937) y subsecuentemente, adoptado por Amoroso (1952, 1960) placenta se define como: “una
intima aposicion de o6rganos fetales y maternos que permiten el intercambio fisiologico”.

La trofotenia ha evolucionado en cuatro familias de teledsteos (Parabrotulidae, Aphyonidae,
Goodeidae y Embiotocidae). La trofotenia se desarrolla, en todos los goodeidos, siendo muy
reducida en Ateniobius toweri, en un parabrotulido, en dos generos de brotulidos, Grammonus
(=Oligopus) y Microbrotula y en el embiotocido Rhacochilus (Wourms, 2005). En goodeidos,

cuando el vitelo se agota, la trofotenia se desarrolla y se vasculariza. Su vascularizacion esta
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sincronizada con el mayor intercambio materno-fetal (Turner, 1940). En Goodea atripinnis se
desarrolla la placenta trofotenial (Turner, 1937; Lombardi y Wourms, 1992; Schindler y Hamlett,
1993).

La morfologia de la trofotenia es especifica para cada género y es un caracter usado en
sistematica de goodeidos (Hubbs y Turner, 1939; Hollenberg y Wourms, 1994). Trofotenia,
significa liston de alimentacion (Turner, 1937; Wourms, 2005), son membranas que se extienden
desde el intestino posterior embrionario hacia la cavidad ovarica (Lombardi y Wourms, 1988;
Wourms, 2005). La trofotenia consiste de un epitelio simple absorvente, con microvellosidades que
rodea un eje de tejido conectivo laxo vascularizado (Wourms, 1981; Lombardi y Wourms, 1988).
Las células epiteliales varian en altura, van desde planas hasta columnares dependiendo de la fase de
desarrollo embrionario y de la region del proceso trofotenial. El tejido conectivo contiene capilares,
fibroblastos y algunos elementos fibrilares y esta diferenciado en una capa de tejido esponjoso en la
parte superior y una capa densa adyacente a la membrana basal (Hollenberg y Wourms, 1994;
DeMarais, 2010). La formacion de la trofotenia descrita en Characodon eiseni (Mendoza, 1965),
Ameca splendens y Goodea atripinnis (Lombardi y Wourms, 1988) se inicia con el desarrollo de
yemas perianales.

En los goodeidos se reconocen dos morfotipos de trofotenia: en roseta y en liston (Turner,
1937; Lombardi y Wourms, 1985b; Hollenberg y Wourms, 1994) (Esquema 2). La trofotenia en
roseta, llamada asi por su apariencia externa caracteriza a los generos Allotoca, Goodea,
Neoophorus y Xenoophorus. La trofotenia en roseta esta formada por prolongaciones cortas, planas
muy irregulares en tamafio, forma y lobulacion secundaria, radiando a partir de un plano desde todas
las direcciones del ano. La trofotenia en liston se presenta en los géneros Allophorus, Ameca,

Chapalichthys, Characodon, Girardinichthys, Hubbsina, Ilyodon, Skiffia, Xenotoca y Zoogoneticus
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(Lombardi y Wourms, 1988). La trofotenia en liston esta formada por delgados procesos alargados
que en algunas especies exceden la longitud total del embrion. EI nimero de prolongaciones
trofoteniales es variable, aun dentro de la misma especie. Fisiolégicamente, la trofotenia en roseta
solamente absorbe moléculas pequefias (monosacaridos y aminoacidos), en tanto que la trofotenia en
listdn absorbe también moléculas grandes (polisacaridos y proteinas) ya que sus celulas epiteliales
poseen un aparato endocitotico bien desarrollado. Con base en lo anterior, la trofotenia tipo roseta es

considerada primitiva, mientras que la de tipo liston es derivada (Wourms, 2005).

=

&

\

A o B

Esquema 2. A) Trofotenia tipo liston de Alloophorus robustus. Barra= 1mm. B) Trofotenia tipo roseta de
Goodea atripinnis. Barra= 1mm. Tomado de Turner (1937).

Por muchos afos, Ataeniobius toweri fue considerado el Unico goodeido cuyos embriones
carecian de trofotenia. Recientemente, Wourms (2005) describié en embriones de A. toweri de 13
mm de longitud, una trofotenia rudimentaria formada por tres estructuras semiesféricas que rodean
el ano y cuyas células tienen microvellosidades. Sin embargo, estas estructuras no experimentan
crecimiento como ocurre en las trofotenias en roseta y en liston. Debido a estas caracteristicas
Wourms (2000, 2005); Wourms y Kruger (2002) consideran a esta trofotenia como un estado inicial

en el desarrollo y evolucion de la placenta trofotenial en teledsteos.
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Hubbs y Turner (1939) describen la trofotenia de Goodea atripinnis como tipo roseta.
Presenta de 8 a 10 l6bulos trofoteniales, cortos e irregulares. El epitelio de absorcién es cuboidal o
columnar simple con microvellosidades en su borde apical, es continuo en su regién proximal con el
epitelio de absorcion que reviste al ano y limita un centro de tejido conectivo laxo altamente
vascularizado (Hollenberg y Wourms, 1994, 1995; Kokala et al., 1992). El resto del l6bulo
trofotenial es epitelio escamoso epidérmico, continuo con la epidermis de la region ventral del
cuerpo del pez. El denso borde en cepillo, abundantes mitocondrias y vesiculas basales, sugieren un
epitelio de transporte en el cual los nutrientes son absorbidos, empaquetados y exportados para su

circulacion. Por debajo del epitelio se observan capilares (Hollenberg y Wourms, 1994).

2.5. ASPECTOS GENERALES DE LA FAMILIA GOODEIDAE

La familia Goodeidae esta conformada por 20 géneros y 44 especies dulceacuicolas, divididas en
dos subfamilias, Empetrichthynae y Goodeinae (Parenti, 1981; Webb et al., 2004; Doadrio y
Dominguez-Dominguez et al., 2004). Los Empetrichthynae se distribuyen en el suroeste de los
Estados Unidos, contienen 4 especies distribuidas en 2 géneros, Crenichthys (Crenichthys baileyi y
Crenichthys nevadae) y Empetrichthys (Empetrichthys latos y Empetrichthys merriami) (Parenti,
1981), presentan fertilizacion externa, son oviparos, lecitotréficos y no desarrollan trofotenia.
Mientras que los Goodeinae, son endémicos de la Meseta Central de México, donde se registra el
mayor numero de especies, extendiéndose hacia el sur a la Cuenca del Rio Balsas por el Pacifico y
hasta la del Rio Panuco por el Golfo de México, incluye 18 géneros y 40 especies (Dominguez-
Dominguez et al., 2005a,b). Las especies de esta subfamilia presentan fertilizacion interna, son
viviparas, matrotroficas y desarrollan trofotenia (Miller y Fitzimons, 1971; Parenti, 1981; Wourms,

1981, 2005).
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2.6. CARACTERISTICAS DE Goodea atripinnis

Goodea atripinnis Jordan, 1880, pertenece a la subfamilia Goodeinae, familia Goodeidae, orden
Ciprinodontiformes, clase Actinopterigios. Es conocida localmente en la zona tarasca con el nombre
comun de “mojarrita”, “tiro” ¢ “chehua”. Su cuerpo es alargado y comprimido lateralmente; tiene
cabeza ancha, conica y corta; 0jos grandes y muy separados, boca pequefia provista de dientes
bifidos. Es de color verde olivo oscuro uniforme. Se alimentan de algas verdes filamentosas y de
fauna asociada a éstas como microcrustaceos, moluscos y gusanos (Torres-Orozco, 1991). Es una
especie vivipara que presenta dimorfismo sexual, los machos miden 66 mm de longitud total
(Dominguez-Dominguez et al., 2005b) y modifican los primeros 5 a 7 radios de la aleta anal
formando el gonopodio que permite la transferencia de esperma a la hembra. EI gonopodio consiste
en una masa muscular piriforme que contiene el conducto urogenital; su extremo distal se sitGa
entre el ano y la aleta anal. Durante el apareamiento, mediante contracciones musculares del
gonopodio deposita los espermatozoides en el gonoporo femenino (Wourms, 1981). Los testiculos
se fusionan en su tercio cefalico (Kobelkowsky, 2005). Las hembras son mas oscuras de color. Su
talla es mayor, 83 mm de longitud total (Dominguez-Dominguez et al., 2005b). Los ovarios se
fusionan formando uno solo que conserva el septo intraovarico completo, lo que significa que va
desde la pared dorsal hasta la ventral (Kobelkowsky, 2005). El septo es muy plegado y tiene tejido
ovigero (Hubbs y Turner, 1939; Alvarez del Villar, 1970; Barragan y Magall6n, 1994).

Goodea atripinnis, se encuentra ampliamente distribuida en cuerpos de agua de la vertiente
del Pacifico de México Central. Se encuentra a lo largo de la cuenca Lerma-Santiago, incluyendo
los lagos Chapala y Zacapu, en las cuencas endorreicas de Zirahuén, Cuitzeo, Patzcuaro, en el
afluente Cotija de la cuenca del Balsas en Michoacén, en las cuencas de Armeria superior y Rio

Ameca en Jalisco, en la cuenca endorreica del valle de México (introducida) y en numerosos
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remanentes aislados (Dominguez-Dominguez et al., 2005a, b). Comparte el habitat con otros
goodeidos como Xenotoca variata y Skiffia bilineata, y con especies de otras familias de teledsteos
nativas e introducidas como Cyprinus carpio, Carassius auratus y Tilapia mossambica (Soto
Galera, 1989). Habita tanto sistemas léticos como lénticos de fondos lodosos, cenagosos,
pedregosos Y ricos en vegetacion acuatica sumergida o flotante y emergente. Se encuentra en aguas
lacustres poco profundas templadas o semicalidas (Torres-Orozco, 1991).

Las especies de la familia Goodeidae carecen de importancia econdmica porque la gran
mayoria son de tamafio pequefio. Sin embargo, estos peces tienen gran aceptacion como alimento
por parte de los pobladores locales por el sabor agradable de su carne. También se emplea como
alimento fresco para ganado porcino y vacuno (Medina, 1997) 6 bien como pescado seco en la
elaboracion de harina para complementar la dieta de ganado porcino y avicola, al integrarla en la
produccién de alimentos balanceados (Barragan y Magalldn, 1994). Por su facil adaptacion y
aclimatacién, se emplea como especie de ornato por acuaréfilos. En la actualidad, el interés por
especies de la familia Goodeidae como peces de ornato se refleja en la existencia de siete
organizaciones de acuaristas en paises como Estados Unidos y Canada en Norteamérica y Noruega,
Suecia, Dinamarca, Alemania, Suiza, Inglaterra, Francia, Finlandia, Holanda y Checoslovaquia en
Europa. En México, existe un programa de conservacion de esta familia, que se desarrolla en el
Laboratorio de Biologia Acuatica, de la Facultad de Biologia en la Universidad Michoacana de San
Nicolas de Hidalgo en la ciudad de Morelia, Michoacan. En este sitio se tienen representadas todas
las especies de la familia y son mantenidas en cautiverio y protegidas con fines cientificos y para
prevenir su extincion; a largo plazo se pretende identificar y proponer soluciones a los problemas
ambientales en los habitats que estas especies ocupan asi como contribuir al repoblamiento de los

habitats (Dominguez-Dominguez et al., 2005a).
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2.7. AREA DE ESTUDIO

Las zonas lacustres de Michoacan geologicamente estan relacionadas con una serie de eventos
tectonicos relativamente recientes asociados con fendmenos volcanicos. Algunas de ellas han
evolucionado desde la creacion de las cuencas lacustres, pasando por su relleno, hasta su desecacion
actual, ejemplos de esta evolucidn se observan en los lagos de Zacapu y Cuitzeo (INEGI, 1985;
CONABIO, 1998).

El lago Cuitzeo se encuentra en la Region Hidrologica No. 12 (INEGI, 1985), forma parte de
la gran cuenca Lerma-Chapala-Santiago entre los estados de Michoacan y Guanajuato, en el limite
sur de la Altiplanicie Mexicana y al norte de la cordillera Neovolcanica. Esta ubicado al norte del
estado de Michoacan. Abarca parte de los municipios de Huandacareo, Chucéandiro, Copandaro,
Cuitzeo, Santa Ana Maya, Zinapécuaro y Alvaro Obregdn y al sur del estado de Guanajuato en el
municipio de Acambaro entre las coordenadas 20° 04’ 34°°-19° 53° 15>’ latitud norte y 101° 19’
34°°-100° 50° 20’ longitud oeste, a una altitud de 1820 msnm, con una superficie aproximada de
35000 Has. El lago de Cuitzeo presenta una forma alargada que va de este a oeste con una longitud
méaxima de 50 Km y una amplitud méaxima de 12 Km y minima de 4 Km. La parte central del lago
estd cruzada de sur a norte por la carretera federal nmero 43, dividiendo al lago en dos vasos este y
oeste (Fig.1, obtenida de: http://www.travelbymexico.com/estados/michoacan).

El lago de Cuitzeo se encuentra rodeado por varios cerros. En la region sureste de Cuitzeo se
localizan pequefios manantiales termales de aguas salinas, hidratos de sosa y exhalaciones de
hidrogeno sulfurado. El lago presenta una gran extension superficial y poca profundidad, lo cual ha
variado a través de los afios. En 1946 tenia una superficie de 1260 Km?y una profundidad promedio
de 3 a4 m; para 1969 su extensién aproximada era de 384 Km? y una profundidad promedio de 2.5

m. Hacia los afios 1976 y 1977, citan una superficie de 420 Km? con una profundidad promedio de

29



0.9 m, entre 1979 y 1981 registran una superficie de 420 Km? y una profundidad promedio de 0.67
m. Actualmente en la época de lluvias el lago de Cuitzeo presenta niveles que no sobrepasan 1 m de
altura (INEGI, 1985; Arredondo Figueroa y Aguilar-Diaz, 1978).

Cuitzeo es un lago originalmente endorreico, pero actualmente se comunica con la laguna de
Yuriria por medio de canales, que finalmente desembocan al rio Lerma. Sin embargo, no deja de
considerarse que el origen de su formacion es debido a su estructura de cuencas cerradas,

modificada por la apertura de dichos canales (INEGI, 1985).
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Figura 1. Ubicacién del Lago de Cuitzeo en el Estado de Michoacan, México.
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3. JUSTIFICACION

Los teledsteos viviparos de la subfamilia Goodeinae endémicos de los cuerpos de agua dulce de la
Mesa Central Mexicana, son un conjunto de especies de gran relevancia desde el punto de vista
evolutivo por las caracteristicas de su biologia reproductora. El proceso reproductor de esta
subfamilia redne aspectos de enorme importancia en el desarrollo de la viviparidad en teleGsteos
como son la fertilizacion interna, la gestacion intraovarica de tipo intraluminal y su matrotrofia en
diferentes niveles con el desarrollo de trofotenias. EI conjunto de adaptaciones a la viviparidad que
presentan los goodeidos, han sido consideradas como el grado méas elevado de viviparidad en
teledsteos (Wourms, 2005). Los aspectos antes mencionados ubican a las especies de goodeidos
como excelentes modelos para el estudio de la viviparidad y de la diversidad de patrones troficos en
teledsteos viviparos. Sin embargo, a excepcion de la trofotenia son escasos los estudios que
describen las caracteristicas estructurales y fisioldgicas de otros 6rganos que en conjunto con la
trofotenia estan relacionados con la nutricién embrionaria como son el saco vitelino, el epitelio de
las aletas y el epitelio del intestino en donde, ademas de la absorcion de embriotrofo, pueden ocurrir
ovofagia y adelfofagia.

A pesar de que los goodeidos viviparos son especies matrotroficas y de su enorme
significado en el conocimiento de la evolucion de la viviparidad en peces y en el resto de los
vertebrados, ninguna especie de goodeido ha sido estudiada integrando las diversas formas de
nutricion embrionaria, solo se cuenta con descripciones parciales. Por lo anterior, se ha seleccionado
a Goodea atripinnis como especie modelo para la identificacion y descripcion del conjunto de
Organos que toman parte en la nutricion embrionaria a lo largo de la gestacion, lo que permitira
contribuir a una mejor comprension e interpretacion de aspectos esenciales de su adaptacion a la
viviparidad.
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4. OBJETIVOS

GENERAL

Identificar y describir la estructura histolégica de los 6rganos que intervienen en la nutricion

embrionaria del teledsteo viviparo Goodea atripinnis durante la gestacion.

PARTICULARES

X/
L X4

X/
L X4

X/
L X4

Describir las caracteristicas histologicas del saco vitelino.

Describir las caracteristicas histologicas del epitelio de las aletas.

Describir las caracteristicas histologicas del epitelio intestinal embrionario, en sus regiones
anterior y posterior.

Comparar las caracteristicas histoldgicas del epitelio trofotenial y de la regidn posterior del
intestino.

Definir si ocurre ovofagia y adelfofagia.
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5. METODOLOGIA

En el Lago de Cuitzeo, Michoacan, Meéxico (Fig. 2A) se colectaron 24 hembras adultas de la
especie Goodea atripinnis de 83 a 99 mm de longitud total, correspondientes a la talla adulta
descrita para esta especie por Dominguez-Dominguez et al., (2005b). Se colectaron 6 ejemplares en
cada una de las estaciones del afio. El sexado se efectu6 tomando en cuenta las caracteristicas
morfologicas de la aleta anal, la talla y el color de los especimenes (Fig. 2B). Se llevo a cabo el
registro de la longitud total corporal (Lt), longitud patrén (Lp) y peso total (Wt). Los ejemplares
fueron sacrificados realizando una puncién en la parte posterior de la cabeza y se disecaron
realizando un corte longitudinal ventral; se extrajo el ovario y se obtuvo su peso total del mismo. Se
determinaron los estadios de gestacion, utilizando la clasificacion realizada en el goodeido
Allophorus robustus propuesta por Acosta Santoscoy (1997), en gestacion temprana (estadios 1-5),
gestacion intermedia (estadios 6-8) y gestacion avanzada (estadios 9-12).

Los ovarios se fijaron en Bouin, durante un tiempo minimo de 12 horas, con el proposito de
conservar sus caracteristicas estructurales para su procesamiento mediante la técnica histoldgica.
Posteriormente, los ovarios se deshidrataron en alcoholes graduales (50°, 70°, 80°, 96° y 100°). Se
aclararon en alcohol absoluto/xilol 1:1, y xilol. Se incluyeron en paraplast con punto de fusion 56-
58°C, realizando los siguientes cambios de media hora cada uno: un cambio en paraplast/xilol 1:1,
dos cambios en paraplast. Se colocaron en cajas con paraplast, dejandose enfriar a temperatura
ambiente. Se realizaron cortes transversales y longitudinales de 5 um de grosor en un microtomo de
rotacion American Optical modelo 820. Los cortes se tifieron con las técnicas de hematoxilina-
eosina (H-E), tricromica de Masson, tricromica de Mallory, &cido periodico-schiff (PAS) y azul

alciano y se montaron con balsamo de Canada.
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Se procedio a la observacion y descripcion al microscopio de las siguientes estructuras
embrionarias: saco vitelino, epitelio de las aletas, epitelio del intestino y trofotenia, asi como de las
caracteristicas de los contenidos intestinales para definir la ocurrencia de procesos como ovofagia y
adelfofagia.

Utilizando el programa Image-Pro Express, se realizaron las siguientes mediciones (n= 20),
en un minimo de cuatro ejemplares: en crias en gestacion temprana, el didmetro del saco vitelino;
en crias en gestacion avanzada, altura de los epitelios del intestino en sus regiones anterior y
posterior, altura del epitelio trofotenial y del epitelio de las aletas.

Se tomaron fotomicrografias en un fotomicroscopio Zeiss Il1, con pelicula para impresiones
en color Fuji 100 ASA y en camara digital Olympus C-5050 ZOOM, adaptada a microscopio optico

Olympus CX31 y a microscopio estereoscopico Olympus SZ61.
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6. RESULTADOS
Las 6 hembras colectadas durante invierno fueron no gestantes (Fig. 2D1) y las 18 hembras
colectadas durante primavera, verano y otofio fueron gestantes. Cuatro hembras gestantes
correspondientes a primavera presentaron gestacion temprana (neurulacion, estadios: 4 y 5) (Fig.
2C1,D2,D3). Las 14 hembras restantes presentaron gestacion avanzada y correspondieron a verano
y otofio (pigmentacion en la retina, estadios: 9-12) (Fig. 2C2,D4,D5)

Las observaciones macroscopica y microscopica de los ovarios no gestantes y gestantes de

G. atripinnis mostraron las siguientes caracteristicas morfoldgicas:

6.1. Estructura macroscopica del ovario.
El ovario de G. atripinnis es un solo 6rgano sacular, tiene forma de alargada y se encuentra dentro
de la cavidad del cuerpo en posicion dorsal y suspendido por el mesovario. En su regién caudal, el
ovario se comunica al exterior a través del gonoporo mediante un corto gonoducto. El peso
registrado para los ovarios no gestantes fluctu6 en un intervalo de 0.05-0.26gr., en gestacion
temprana de 0.50-1.20gr. y en gestacion avanzada de 1.2-2.6gr.

El porcentaje que ocupa el ovario dentro de la cavidad abdominal de la hembra, varia de
acuerdo con el estado de gestacion, llegando a ocupar mas del 70% de esta cavidad en gestacion

avanzada (Fig. 2C1,C2).

6.2. Estructura microscépica del ovario.
La estructura histologica del ovario de Goodea atripinnis, del interior al exterior, esta integrada por
las siguientes capas: mucosa (epitelio luminal y estroma), masculo liso y serosa. La mucosa forma

pliegues llamados pliegues ovaricos que se proyectan al lumen ovérico y constan de elementos
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Figura 2. Area de estudio, especimenes y ovario de Goodea atripinnis. A. Lago de Cuitzeo, Municipio de
San Agustin del Pulque, Morelia, Mich. B. Hembra (H) y macho (M). Hembra, con la aleta anal (an)
redondeada; macho con gonopodio (g). C1. Hembra gestante temprana, ovario (O); C2. Hembra gestante
avanzada, ovario (O). D. Ovarios en diferentes etapas de gestacion. D1. no gestante, D2, D3. gestantes
tempranos, D4, DS. gestantes avanzados. En ovarios gestantes, se observan embriones (E) a través de la
pared del ovario.

B, C: Barra= 13 mm, D: Barra= 12 mm.
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somaticos epiteliales como células prefoliculares, foliculares y de elementos germinales como
ovogonias y ovocitos primarios. El estroma subyacente al epitelio luminal, esta formado por tejido
conectivo laxo con vasos sanguineos. Entre el estroma se localizan ovocitos rodeados por una capa
de células foliculares integrando los foliculos ovéricos, en diversos estados de desarrollo.
Adyacente al estroma se encuentra el masculo liso en disposicion circular y longitudinal. En la
periferia estd la capa serosa que rodea la pared del ovario y contiene melanocitos dispersos.
Internamente el ovario presenta un septo que lo divide en sentido dorsoventral formando dos
compartimentos aproximadamente iguales, derecho e izquierdo, este septo representa las paredes
fusionadas de los dos ovarios (Fig. 3A,B). El septo es completo, muy plegado (Fig. 3A-C), formado
de tejido conectivo vascularizado, con algunos haces de musculo liso y esta limitado por epitelio
columnar bajo. El septo también contiene tejido germinal con foliculos en diversos estadios de
gestacion (Figs. 3A-C).

En el lumen del ovario gestante se observaron embriones en el mismo estadio de gestacion,
temprana, en etapa de néurula durante la formacién del tubo neural, retina y somitas (Fig. 4C,D) y
avanzado (Fig. 6A-C) distribuidos en ambos lados del ovario. En los pliegues del ovario gestante
avanzado, se observaron ovocitos en previtelogénesis y vitelogénesis temprana, éstos Gltimos

mostraron caracteristicas de atresia (Fig. 6A).

6.3. Patrones troficos.

En embriones de G. atripinnis con gestacion intraovarica e intraluminal, se identifico el desarrollo
de diferentes estructuras que se relacionaron con patrones troficos utilizados para la obtencion de
nutrientes, éstos son: trofodermia (saco vitelino, pliegue de las aletas y epitelio del intestino),

ovofagia-adelfofagia y trofotenia.
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6.3.1. Trofodermia

6.3.1.1. Saco vitelino.

El porcentaje que ocupa el ovario dentro de la cavidad corporal de la hembra de Goodea atripinnis
en condicion gestante temprana, es de aproximadamente el 20% (Fig. 4A). En el ovario se
observaron embriones en desarrollo siendo evidente la formacion de la retina (Fig. 4B).

El saco vitelino se localiza en posicion ventral al embrion y contiene el vitelo generado
durante el proceso de ovogénesis. Esta estructura es de forma esférica y rodea externamente al
vitelo (Fig. 4C,D) y esta ampliamente vascularizado (Fig. 4E-F). Al inicio de la gestacion, el saco
vitelino tiene un diametro promedio de 0.8 mm. El vitelo contenido en el saco vitelino es fluido y
muestra intensa acidofila. Esta estructura se observé en embriones hasta la neurulacién y formacion
de somitas (estadios: 4 y 5) (Fig. 4C,D). El saco vitelino consiste de tejido conectivo con vasos
sanguineos y epitelio escamoso simple (Fig.4. E,F). Posteriormente, al final de la gestacion
temprana (Fig. 5A,B) (estadio 5), el saco vitelino se reduce y desaparece. Al finalizar este estadio,
la trofotenia inici6é su formacion y solamente se observaron restos del vitelo localizados tanto en el
interior del intestino posterior (Fig. 5B) como en la periferia del mismo (Fig. 5C,D).

6.3.1.2. Pliegue de las aletas.

Este pliegue se extiende en la region media del cuerpo, desde la aleta dorsal hasta la aleta anal y se
dispone de manera continua (Fig. 7A-C). Los pliegues de las aletas se observaron en embriones en
gestacion intermedia (estadios 6-8), cuando el saco vitelino habia sido reabsorbido totalmente y la
trofotenia estaba presente (Fig. 7A,C); y en gestacion avanzada (Fig. 7E) (estadios 9-12)
correspondientes a la pigmentacion de las vesiculas Opticas. La altura del pliegue de las aletas
aumenta durante los estadios 7 y 8 de gestacion y muestra en el pliegue de la aleta dorsal una altura

promedio de 67.9um; mientras que en la aleta ventral la altura promedio fue de 116.8um. Durante
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los estadios 9-12 se observo un incremento en la altura del epitelio, alcanzando una altura promedio
de 101.4pm, mientras que el pliegue ventral mostr6 una altura promedio de 146.1um.
Histologicamente, el pliegue esta formado por epitelio escamoso, similar al que limita el exterior
del cuerpo (Fig. 7G). Subyacente a las células epiteliales se localiza el estroma que contiene una
estructura interna formada por trabéculas con amplios espacios llamados aereolas (Figs. 7F,G). Las
trabéculas contienen vasos sanguineos, tejido conectivo laxo y queratina (Fig. 7H).

6.3.1.3. Intestino.

El intestino de las crias de G. atripinnis en gestacion avanzada (estadios 9-12), esta dividido en dos
regiones: anterior y posterior, de acuerdo a sus caracteristicas morfoldgicas (Fig. 8A,B,9A). La
mucosa de la region anterior muestra pliegues largos y delgados que alcanzan una altura promedio
de 93.7um (Figs. 8A-F,9A), en tanto que en la regidn posterior los pliegues son bajos y gruesos con
una altura promedio de 41.8um (Fig. 8A,B,9A-E). La pared del intestino, tanto en su region anterior
como posterior, esta integrada por la mucosa formada por epitelio, cuyas células son los enterocitos,
y tejido conectivo laxo vascularizado (Fig. 8C-F,9D-F), células musculares dispuestas
circularmente, y serosa limitada por epitelio escamoso. Las caracteristicas morfologicas del epitelio
de la mucosa varian en cada una de estas dos regiones (Fig. 9A).

El epitelio de la region anterior tiene una altura promedio de 18.5um y estd formado por
células columnares con nucleos basales, entre estas células se localizan algunas células caliciformes
PAS positivas lo que permite identificarlas como células secretoras (Fig. 8D,F).

El epitelio de la region posterior es columnar (Fig. 9D,F), su altura es mayor al de la region
anterior, alcanzando un promedio de 33.8um. En el borde apical de las células epiteliales se

observaron abundantes microvellosidades (Fig. 9D,E). Los enterocitos de esta region mostraron en
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su citoplasma abundantes glébulos con contenidos similares al vitelo de los ovocitos observados en
la luz, asi como particulas de vitelo en contacto con la superficie apical del epitelio (Figs. 10A-E).

6.3.2. Ovofagia-adelfofagia
En embriones a término, en la luz de la regidn posterior del intestino, se observaron contenidos en
una masa amorfa (Fig. 8C-E,10A,B), con fibras y granulos (Fig. 11A-C,12A-F). Por las
caracteristicas de tincion de estos contenidos con las técnicas de hematoxilina-eosina y PAS (Fig.
12C-F), algunos contenidos intestinales son semejantes al vitelo de los ovocitos observados en el
ovario, los que pueden corresponder a ovocitos en proceso de digestion (ovofagia) (Fig.
8D,E,10A,B); y otros son semejantes a tejidos embrionarios en desintegracion (adelfofagia) que
pudieran corresponder, por sus caracteristicas morfoldgicas, a fibras musculares y de colagena,
puestas en evidencia con las técnicas tricromicas (Fig. 11A-C). El material fibroso fué abundante y
se observo dispuesto en varias capas concéntricas (Fig. 11B,12A,C-F). También se observaron
contenidos similares a células sanguineas parcialmente desintegradas (Fig. 12B).

6.3.3. Trofotenia.

Los embriones de G. atripinnis desarrollan trofotenia de tipo roseta (Fig. 13A-D).
Macroscdpicamente, son prolongaciones cortas, lobuladas, plegadas, irregulares en talla y forma,
que se extienden desde el ano hacia el exterior del cuerpo en todas direcciones (Fig.
5A,B,13D,14A,B). En consecuencia, las prolongaciones trofoteniales se extienden en el lumen
ovarico quedando rodeadas por el embriotrofo.

A nivel histoldgico, las prolongaciones trofoteniales estdn rodeadas por epitelio y tejido
conectivo subyacente muy laxo y vascularizado (Fig. 14D,E). El epitelio varia en los margenes
dorsal y ventral de la prolongacion trofotenial. El epitelio de la region dorsal trofotenial esta
formado por células escamosas 0 cubicas (Fig. 14D,E). Este epitelio es similar al de la epidermis
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embrionaria, con la cual se continda. El epitelio de la region ventral trofotenial es columnar alto con
nucleos esféricos, y altura promedio de 31.2um (Fig. 14E,G). Este epitelio es similar al observado
en el intestino posterior embrionario, desde el cual la prolongacion trofotenial se continta (Fig.
14A-C). La superficie apical de estas células esta cubierta por abundantes microvellosidades (Fig.
14D,E,G). Subyacente a los epitelios de las prolongaciones trofoteniales, se observo estroma
formado por tejido conectivo muy laxo (Fig. 14D-G), con vasos sanguineos, algunos de los cuales
se encuentran dispersos en la region central (Fig. 14F), pero la mayoria de ellos estan dispuestos
muy cerca de la base del epitelio (Fig. 14D,E,G). En algunas porciones de la trofotenia se observo
el acercamiento al tejido materno en donde los epitelios trofotenial y ovarico se ponen en contacto
(Fig. 15A-D).

También se observé el ovario de G. atripinnis durante el nacimiento de las crias. Durante
este proceso, las paredes del gonoducto se observan muy laxas, muestran dilatacion e hidratacion y

se extienden brevemente al exterior (Fig. 15E,F).
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Figura 3. Ovario no gestante de Goodea atripinnis en cortes transversales. A,B. Pared del
ovario (P), pliegues del ovario (Po) con foliculos (F) en diferentes grados de maduracion. A-D.
En el lumen (L), se observa el septo (S) muy plegado con tejido conjuntivo laxo (t) y vasos san-
guineos (Vs). C,D. Subyacente al epitelio (e) del septo, se observa la lamina basal (I).

A: H-E, 40X; B: H-E, 100X; C: PAS, 400X; D: PAS, 1000X.
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Figura 4. Ovario gestante temprano de Goodea atripinnis en etapa de saco vitelino. A, B. Ovario (O) con
embriones durante la formacion de la retina (r). C, D. Embriones (E) en etapa de néurula en el limen (L).
E, F. Detalle del saco vitelino (sv). En la periferia del vitelo (v) vasos sanguineos (vs).

A: Barra= 15mm; B: Barra= 5 mm; C: PAS, 100X; D: H-E, 100X; E: PAS, 400X; F: H-E, 1000X.
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Figura 5. Cria de Goodea atripinnis en gestacién intermedia. A, B. En corte longitudinal se
observa un remanente de vitelo (v) al interior del intestino posterior (i). C.D. En corte trans-
versal, una porcién de vitelo cerca del intestino posterior (i). A,B. Trofotenia (TR).

A-D: H-E; A:40X; B: 400X; C: 100X; D: 400X.
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Figura 6. Ovario en gestacion avanzada de Goodea atripinnis. A. Corte transversal de ovario. Crias (C) en
etapa avanzada de gestacion y ovocitos atrésicos (a). A, B. Pared del ovario (P). A-C. En el lumen ovarico
(L) y entre el septo (S) adelgazado, se observan numerosas crias (C) en etapa avanzada de gestacion, sec-

cionadas a diferentes niveles.

A: H-E, 100X; B: H-E, 20X; C: Tricromica de Masson, 40X.
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Figura 7. Pliegue de las aletas de Goodea atripinnis. A-D. Cria (C) a término extraida del ovario. Epitelio
de las aletas (*) limitando al tejido muscular (m). La trofotenia (TR) es en forma de roseta. E. Corte lon-
gitudinal de ovario gestante avanzado. F. Estructura aereolar del pliegue de las aletas con amplios
espacios (**). G, H. Periferia de las aereolas limitadas hacia el lumen (L) por epitelio escamoso (es).
Estroma (t) con vasos sanguineos (vs), queratina (q) adyacente al estroma.

A: Barra=2.3 mm; B: Barra=10 mm; C: Azul de Metileno, 40X; D: Azul de metileno, 100X; E: Tricroé-
mica de Masson, 8X; F: H-E, 100X; G: H-E, 400X; H: H-E, 1000X.
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Figura 8. Intestino de crias de Goodea atripinnis en gestacion avanzada. A, B. Regiones anterior (a) y
posterior (p) del intestino en cortes longitudinales. C, D. Regi6én anterior. Epitelio columnar (ec) con
nticleos basales y entre ellas, algunas células son caliciformes (ca) PAS-positivas. A-E. En la luz (1) del
intestino, una masa amorfa e irregular semejante al vitelo, indica ovofagia (ov).

A, B: Tricrémica de Masson, A: 20X; B: 40X; C: H-E, 100X; D: Tricromica de Mallory, 400X; E: PAS,
400X; F: Tricromica de Mallory, 1000X.
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Figura 9. Intestino embrionario de Goodea atripinnis (ovofagia). A. Regién anterior (a) con pliegues (pl)
abundantes y largos, y posterior (p) con pliegues (pl) escasos y cortos B. Region posterior del intestino (P)
que muestra varias secciones transversales. C-F. La region posterior con epitelio columnar (ec), abundan-
tes microvellosidades (mi) en su region apical y niicleos basales.

A: Tricromica de Masson, 400X; B: H-E, 40X; C: H-E, 100X; D: Tricromica de Masson, 1000X; E: H-E,
400X; F: H-E, 400X.
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Figura 10. Region posterior del intestino embrionario de Goodea atripinnis (ovofagia). A,B. Epitelio
columnar (ec) muy alto con abundantes microvellosidades (mi). Ovocito (o) en desintegracion en la luz (1)
del intestino (ovofagia). B-E. El citoplasma de los enterocitos contiene abundantes glébulos (gl), similares
al vitelo.

A: H-E, 400X; B: H-E, 1000X; C: H-E, 400X; D, E: H-E, 1000X.
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Figura 11. Region posterior del intestino de crias de Goodea atripinnis en gestacién avanzada. A-D. En la
luz del intestino (1) contenido semejante a fibras musculares y colagenas (f) (adelfofagia). C, D. El epitelio
del intestino es columnar alto (ec) con microvellosidades (mi).

A-D: Tricromica de Masson, A: 40X; B: 100X; C: 400X; D: 1000X.
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Figura 12. Region posterior del intestino de crias de Goodea atripinnis (adelfofagia). A-F. Intes-
tino con contenidos similares a fibras musculares (f) y células sanguineas (s). Epitelio columnar
(ec).

A, B: Tricromica de Masson, A: 100X; B: 400X; C-F: PAS-azul de alciano, C: 100X; D: 400X; E:
40X; F: 400X.
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Figura 13. Trofotenia de Goodea atripinnis. A. Cria (C) en gestaciéon a término, con trofotenia de tipo
roseta (TR). B. Intestino (i) y trofotenia (TR) extraidos de un embrién. C. La trofotenia (TR) muestra
procesos cortos, lobulados, plegados, irregulares en talla y forma. D. Cria que muestra la continuidad
entre el intestino y la trofotenia.

A: Barra= 2.4 mm; B: Barra= 2.7 mm; C: Barra= 1.2 mm; D: H-E, Barra=2.3 mm.
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Figura 14. Regién posterior del intestino embrionario y trofotenia de Goodea atripinnis. A, B. Continuidad
del epitelio del intestino (i) y de la trofotenia (TR). C. El epitelio del intestino proximal al ano es columnar
con microvellosidades (mi) y abundantes vasos sanguineos (vs). D, E. La regién dorsal de la trofotenia
presenta epitelio escamoso (es) y la region ventral esta cubierta por epitelio columnar alto con microvello-
sidades (mi). Limite entre ambos epitelios (1). F. Porcion de la trofotenia proximal al ano con epitelio
cubico (e). G. Porcion de la trofotenia distal al ano con epitelio columnar (ec) con microvellosidades (mi),
tejido conjuntivo muy laxo (tl) con grandes vasos sanguineos (vs).

A-G: H-E A,B: 40X; C: 100X; D: 400X; E: 1000X; F: 100X; G: 1000X.

54



Figura 15. Ovario en gestacion avanzada de Goodea atripinnis. A-D. Se observan diversos sitios de acerca-
miento (]) del epitelio de la trofotenia (et) al tejido materno (em). E. Embriones (E) en la luz del ovario, uno de
ellos pasando a través del gonoducto (G). F. Durante el nacimiento, el gonoducto (G) se expande al exterior y
el tejido conjuntivo (t) se observa muy laxo.

A: Tricrémica de Masson, 100X; B: H-E, 400X; C: H-E, 1000X; D: Tricrémica de Masson, 100X;

E: H-E 8X; F: H-E 20X.
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7. DISCUSION

En goodeidos viviparos con gestacion intraluminal y viviparidad matrotréfica, han evolucionado
estrategias que incluyen cambios morfofisioldgicos en la relacion materno-fetal. La matrotrofia,
constituye el tipo de nutricion embrionaria en la que el embridn se alimenta de nutrientes que toma
de los tejidos maternos, en contraste con la lecitotrofia, tipo de nutricion a partir del vitelo
almacenado en el ovocito durante la ovogénesis (Turner 1933, 1940; Wourms 1981; Wourms et al.,
1988; Lombardi y Wourms 1988; Wourms y Lombardi 1992; Greven y GroBherr 1992; Schindler y
Hamlett 1993; Wourms 2005; Uribe et al., 2009; Uribe et al., 2010).

En Goodea atripinnis, especie con gestacion intraluminal y moderadamente matrotrofica, las
escasas reservas de vitelo acumuladas durante la ovogénesis solamente son suficientes para sostener
la gestacion temprana (estadios 1-5). Los requerimientos nutricionales posteriores, cuando la
reserva vitelina se ha agotado, son provistos a traves de la sangre de la madre, secretados por el
epitelio ovarico interno hacia el lumen y obtenidos por los embriones a partir del embriotrofo en el
gue se encuentran embebidos (Mendoza, 1958; Geraudie y Chilmonczyk 1976; Schindler y Hamlett
1993; Wourms 2005). Por ello, durante el periodo de gestacién, de aproximadamente mes y medio,
el embrion desarrolla diferentes estructuras que le permiten establecer una relacion estrecha de
intercambio con la madre. Estas estructuras participan en los diferentes procesos de nutricion y se
suceden durante la gestacién intraovarica conforme a los requerimientos nutricionales de los
embriones en desarrollo.

7.1 Patrones troficos
En embriones de G. atripinnis, se definieron estructuras que participan en la obtencién de nutrientes
por los embriones en gestacion y corresponden a patrones troficos como trofodermia, ovofagia-
adelfofagia y trofotenia.
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7.1.1. Trofodermia
7.1.1.1 Saco vitelino
El saco vitelino estd estrechamente relacionado con la nutricion de los embriones en gestacion. En
los embriones de G. atripinnis al igual que en los deméas goodeidos, la reduccion del saco vitelino,
es una caracteristica vinculada con la matrotrofia (Wourms et al., 1988). Durante las fases
tempranas del desarrollo embrionario, el saco vitelino es esférico y contiene el vitelo fluido y
homogéneo correspondiente al estadio de maduracion del ovocito, caracteristico de peces oviparos
y viviparos (aterinomorfos) (Mendoza 1940, 1943; Dodd y Sumpter 1984; Parenti y Grier 2004;
Uribe et al., 2009).

Entre los goodeidos, se han documentado diferencias en el diametro del ovocito relacionado
con las especies. El ovocito de G. atripinnis midié 0.8 mm de didmetro, tamafio similar al que
anteriormente fue descrito en esta especie por Turner (1940) y Wourms et al. (1988). Este tamafio
es similar al de Characodon lateralis; mientras que el de Ataeniobius toweri es ligeramente mayor,
mide 1 mm de diametro, es decir, estas especies, se encuentran entre los goodeidos viviparos que
presentan los ovocitos mas grandes (Turner, 1940). Sin embargo, en las especies descritas de
goodeidos, el término de las reservas vitelinas ocurre en etapas tempranas del desarrollo, al término
de la neurulacion (estadio 5), (Mendoza, 1958; Turner, 1933; Turner, 1940; Wourms et al. 1988;
Uribe et al. 2009). En G. atripinnis al igual que en otros goodeidos viviparos el saco vitelino
contiene los materiales que contribuiran a la nutricion embrionaria durante el inicio de la gestacion,
constituyendo la fuente principal de nutrientes para sostener el desarrollo hasta neurulacion. La
nutricion en embriones en gestacion temprana ocurre mediante la absorcion de substancias del saco
vitelino y su transporte a través de los vasos sanguineos vitelinos hacia el embrion en desarrollo.

Cuando el vitelo se agota, la transferencia de nutrientes desde los tejidos maternos es indispensable

S7



para continuar la gestacion (Turner, 1940). El saco vitelino de G. atripinnis estuvo presente hasta el
estadio 5 de gestacion. Posteriormente, solo se observaron restos de vitelo cerca del intestino
posterior.

Adicionalmente, al papel que tiene el saco vitelino en la nutricion embrionaria de G.
atripinnis es también el sitio de origen, in situ, de los primeros eritrocitos que permiten el
intercambio gaseoso entre el embrion y la madre. En G. atripinnis esta estructura, al igual que en el
resto de los vertebrados, es la primera fuente de células sanguineas del embrion (Wourms et al.,
1988).

Los embriones de goodeidos con gestacion intraluminal cuando pasan de los foliculos hacia
la cavidad ovarica quedan rodeados del embriotrofo. Mendoza (1958) menciona que los embriones
de G. atripinnis al nacer alcanzan una longitud aproximada de 25mm; sin embargo, el vitelo se
agota cuando el embridn tiene 5mm de longitud, lo que coincide con lo observado en este trabajo en
embriones en el estadio 7 de gestacidn, concluyendo la etapa de nutricion lecitotréfica. A partir de
ese momento, los embriones necesitan crecer 4 veces mas en longitud y 100 veces en masa corporal
antes de nacer. Durante esta etapa de crecimiento, la nutricion es matrotrofica y la fuente de
alimento es el embriotrofo.

Debido a lo observado en embriones de G. atripinnis, al final de la fase lecitotréfica, cuando
se reduce el saco vitelino continda el paso de nutrientes maternos hacia el embrion provenientes del
embriotrofo a través de diversas superficies epiteliales como las del pliegue de las aletas, a lo largo
del intestino y de la trofotenia similar a lo descrito en otros goodeidos viviparos (Wourms 1981,

2005; Schindler y Hamlett 1993).
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7.1.1.2. Pliegue de las aletas.

Durante los estadios 9-12 de gestacion de los embriones de G. atripinnis, se observé el
desarrollo de un pliegue desde la aleta dorsal hasta la anal, limitado por epitelio escamoso, que
coincide con las observaciones hechas por Mendoza (1958) en G. atripinnis (=luitpoldi).

Debido a que en goodeidos con gestacion intraluminal, el epitelio de las aletas de los
embriones se encuentra expuesto al embriotrofo, Geraudie y Chilmonczyk (1976) Wourms et al.
(1988); Schindler y Hamlett (1993) y Schindler y Greven (2010), han sugerido que este epitelio
funciona como una superficie de intercambio tanto gaseoso como en la absorcion de nutrientes.
Estos autores mencionan que la funcion llevada a cabo por este epitelio en embriones de goodeidos,
es posible, debido a sus caracteristicas histologicas ya que los capilares se encuentran ubicados
inmediatamente por debajo de la delgada epidermis, es decir, los elementos sanguineos solamente
estan separados del embriotrofo por el endotelio de los capilares y la delgada epidermis de las aletas
medias, por lo tanto, el grosor de la barrera de permeabilidad sangre embrionaria-embriotrofo es
muy estrecha. Nuestras observaciones de este epitelio en embriones de G. atripinnis, coinciden con
la descripcion hecha por Geraudie y Chilmonczyk (1976).

7.1.1.3. Intestino
Las caracteristicas observadas en el epitelio intestinal de G. atripinnis indican su activa secrecion y
absorcion de nutrientes, tanto por las células caliciformes y los contenidos de la luz intestinal, como
por las particulas incluidas en las células epiteliales y la presencia de microvellosidades en el
extremo apical.

El embriotrofo descrito por Schindler y Hamlett (1993) como una mezcla compleja que
incluye diversas substancias nutritivas en solucion como amino&cidos, monosacaridos, proteinas,

polisacaridos y lipidos, originadas por la difusion de los vasos sanguineos maternos, asi como
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células epiteliales descamadas y células del sistema inmunoldgico, puede ser tomado por los
embriones en desarrollo en etapa posterior a la lecitotrofia.

Con base en su estructura microscopica, el intestino de las crias de G. atripinnis en
gestacion avanzada, se dividié en dos regiones claramente diferenciadas: anterior y posterior. La
region anterior presenta caracteristicas secretoras, indicadas por la presencia de epitelio cubico con
células caliciformes PAS positivas, lo que sugiere su capacidad digestiva, mientras que la region
posterior con epitelio columnar muy alto y abundantes microvellosidades, tiene caracteristicas de
absorcion. Schindler y de Vries (1990); Greven y Gropherr (1992); Schindler y Hamlett (1993)
mencionan que el epitelio del intestino anterior es una superficie muy eficiente en la secrecion, pero
también en la absorcion de pequefias moléculas; en tanto que el epitelio del intestino posterior
muestra capacidad de absorcion de macromoléculas, via endocitosis. Al respecto, Wourms et al.
(1988) mencionan que en embriones de Allophorus robustus el segmento posterior del intestino
toma peroxidasa de rabano de la misma forma que la trofotenia. Coincidiendo con lo mencionado
por Greven y GroPherr (1992) en A. splendens, en embriones de G. atripinnis, observamos
contenidos intestinales, siendo abundantes en la regidén posterior y durante etapas avanzadas de
gestacion, identificAndose ademas tipos de tejidos embrionarios en digestién. Por su parte,
Schindler (2005) sefial6 que el intestino embrionario es considerado un sitio de actividad digestiva y
demostro la presencia de hidrolasas en los segmentos del intestino embrionario en Xenoophorus
captivus y Ataeniobius toweri. Asi mismo, el autor menciona que la trofotenia, como derivado
intestinal, es capaz de fragmentar varios substratos debido a la expresion de maultiples
aminopeptidasas abundantes en el epitelio intestinal. Esto, ademas apoya el concepto de que la
trofotenia constituye un segmento evertido del intestino posterior embrionario (Turner, 1940;
Wourms, 1981 y Schindler y Hamlett, 1993).
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7.1.2. Ovofagia-adelfofagia
La presencia de abundante vitelo en el intestino posterior de G. atripinnis, tanto en contacto con la
superficie apical de las células epiteliales, como en su citoplasma, y de los ovocitos observados en
la luz del intestino indican su capacidad de ovofagia durante la gestacion avanzada. Mediante la
ovofagia los embriones ingieren ovocitos a partir del embriotrofo y complementan al escaso vitelo
almacenado en el ovocito durante la ovogenesis, el cual se agota durante el desarrollo temprano.
Estas caracteristicas han sido observadas por Greven y Grofherr (1992) en A. splendens.

Adicionalmente a la ingesta de ovocitos, en embriones de G atripinnis en gestacion
avanzada, también se observo el proceso de adelfofagia, es decir, la ingesta de embriones en
desarrollo por embriones de la misma camada dentro del ovario. En goodeidos este comportamiento
no es frecuente (Wourms et al., 1988). Sin embargo, Turner (1933, 1940), sugirié adelfofagia en
embriones de varios goodeidos como Girardinichthys multirradiatus, Skiffia bilineata,
Zoogoneticus quitzeoensis, llyodon whitei y Girardinichthys viviparous, debido a que observé
mucus y desechos celulares en el intestino de estos embriones en estados avanzados de desarrollo
(antes de nacer). Dichos contenidos aparentemente provenian de la ingesta de embriones
intraovaricos que posiblemente presentaron problemas en la eficiente utilizacion del vitelo y/o en la
movilizacién de las reservas nutritivas necesarias en estadio 1-5 de gestacion (Hoar, 1969), por lo
cual los embriones no continuaron su desarrollo contribuyendo de esta manera al enriquecimiento
del embriotrofo. Asi, al tomar el fluido intraovarico (embriotrofo), el embrion digiere y utiliza este
material. Por su parte, Greven y Grofherr (1992), coinciden con las observaciones de Turner (1933,
1940), describiendo adelfofagia en embriones de Ameca splendens, mostrando contenidos en el
tracto intestinal, que de acuerdo a su morfologia pudieran corresponder a embriones en proceso de

digestion. Sin embargo, estos autores no identificaron tejidos embrionarios especificos. Schindler
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(2005), menciona que las proteinas embriotroficas necesitan ser degradadas para ser utilizadas en
los requerimientos de aminoacidos de los embriones en desarrollo y menciona que el proceso de
adelfofagia en embriones de goodeidos es posible, debido a que en el embriotrofo, mediante
enzimas proteoliticas contenidas en el mismo y en combinacion con aminopeptidasas, que son
constituyentes integrales en la membrana plasmatica de epitelios de absorcion, ocurre la
degradacion extracelular de materiales solidos como fragmentos de tejidos y de embriones muertos.
La adelfofagia, al igual que la ovofagia observadas en este trabajo en G. atripinnis, se revelaron
mediante las tinciones histoldgicas utilizadas, en particular la presencia de tejido muscular y fibras
de colagena que la técnica tricrbmica pone en evidencia. La presencia de estos materiales, en esta
region del intestino, indica la presencia de embriones parcialmente digeridos. Estas observaciones
permiten sugerir que la ovofagia y la adelfofagia, son procesos que ocurren en embriones de G.
atripinnis durante el desarrollo embrionario. Estos patrones troficos son posibles en condiciones de
gestacion intraluminal, caracteristico de esta especie, coincidiendo con Turner (1940) y Mendoza
(1958).

Por su parte, Schindler y Hamlett (1993), mencionan que si el canibalismo intraovéarico para
la obtencidn de nutrientes es un fendbmeno comun en algunas especies de la familia Goodeidae, el
intestino tiene que tomar no solamente desechos celulares y productos de la descomposicién de
huevos y embriones, sino también embriones y huevos intactos. Al respecto, Greven y Grofherr
(1992) plantean varias preguntas de las cuales ain no se tiene respuesta 1) si ¢la adelfofagia y la
ovofagia son patrones tréficos facultativos u obligados?, 2) ¢cuando ocurre la adelfofagia en los
embriones?, 3) ¢como es regulada la adelfofagia, por competencia, por fuentes de alimento y /o
espacio?, 4) si ¢estos patrones estan sujetos a cambios ambientales e influenciados en ocasiones por

cambios en la disponibilidad de alimento a la hembra?, y finalmente otra pregunta derivada de este
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patrén trofico en goodeidos es, 5) ¢cdmo los embriones resuelven el problema de eliminacion de
desechos?. Al respecto, Schindler y Hamlett (1993), mencionan que del intestino embrionario no
necesariamente deben ser evacuados los desechos del interior hacia el embriotrofo, sino que,
pueden ser concentrados, lo cual es puesto en evidencia por la presencia de un tapon fecal compacto
en el intestino posterior embrionario de goodeidos casi a término. En nuestras observaciones del
intestino posterior en embriones de G. atripinnis en etapa de gestacion avanzada, dicho tapon no se
observo. Por su parte, Turner (1940), menciona que al momento del nacimiento, la acumulacion de
desechos celulares no es considerable, por lo que probablemente el material no absorbido en el
tracto alimentario, sea evacuado de vez en cuando hacia la cavidad ovarica; sin embargo, el mismo
autor considera que como ocurre en los anablépidos, Anableps anableps y A. dowi, cuyo intestino
medio se hipertrofia, cabe la posibilidad de que este érgano también pueda ser utilizado para el
almacenamiento transitorio de productos de desecho.

7.1.3. Trofotenia
La caracteristica mas notable entre las adaptaciones de los embriones de todas las especies viviparas
de la familia Goodeidae es el desarrollo de extensiones del intestino posterior embrionario que
constituyen la trofotenia.

G. atripinnis al igual que en todas las especies de los géneros Allotoca, Goodea,
Neoophorus y Xenoophorus, desarrolla la trofotenia de tipo roseta (Turner, 1937; Lombardi y
Wourms, 19854, b; c; Kokkala et al., 1992; Wourms et al., 1988; Greven et al., 1993; Hollenberg y
Wourms, 1994; Wourms, 2005; Uribe et al., 2010). Morfolégicamente, la trofotenia de G.
atripinnis, al igual que en todas las especies con trofotenia de tipo roseta, se observa formada por
procesos cortos, lobulados y plegados. En lo que respecta a la organizacion histologica de la

trofotenia de los embriones de G. atripinnis, nuestros resultados coinciden con lo mencionado por
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Hollenberg y Wourms (1994), para esta misma especie, es decir, la trofotenia de tipo roseta de G.
atripinnis, esta compuesta de dos tipos de epitelios: un epitelio escamoso epidérmico continuo con
la pared corporal ventro-lateral y un epitelio con células de absorcion que cubren el resto del 16bulo.
Ambos epitelios son continuos y el cambio entre un tipo de epitelio y otro es abrupto. El epitelio
epidérmico presenta dos capas de células; mientras que el epitelio de absorcion es cubico a
columnar alto con microvellosidades.

La trofotenia de G. atripinnis, ademas presenta escaso tejido conectivo laxo, con amplios
espacios, fibroblastos que se encuentran dispersos a través de todo el tejido conectivo, los capilares
se encuentran debajo del epitelio en muchos lugares y también se observaron vasos sanguineos mas
grandes como es caracteristico en esta especie (Kokkala et al., 1992, Hollenberg y Wourms 1994) .

La trofotenia, siendo una estructura derivada del intestino posterior embrionario y por
presentar un denso borde en cepillo, indica su capacidad de absorcion como lo menciona Mendoza
(1972), Lombardi y Wourms (1985b,c); Kokkala et al. (1992), Hollenberg y Wourms (1994),
Schindler (2005). No obstante, de acuerdo con Schindler y de Vries (1987a, 1988b), la trofotenia
tipo roseta en G. atripinnis, carece de un complejo apical endocito6tico bien desarrollado, por lo que
solamente es capaz de absorber pequefias moléculas tales como glucosa, aminoacidos y lipidos
presentes en el fluido ovarico de goodeidos. De esta manera, los nutrientes son tomados por la
trofotenia a partir del embriotrofo, el cual contiene diversas substancias en solucién originadas por
la difusion de los vasos sanguineos maternos y/o secretadas por el epitelio ovarico interno.

Otro aspecto observado en el presente estudio, fue el acercamiento entre el tejido materno
(epitelio del ovario) y el tejido embrionario (epitelio de la trofotenia) durante la gestacion. El

acercamiento entre ambos epitelios facilita el intercambio fisiolégico con la madre, debido a la
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proximidad de ambos vasos sanguineos, lo que coincide con lo descrito en goodeidos por Lombardi
y Wourms (1988).

Asi mismo, varios autores como Turner (1947); Mendoza (1940, 1965, 1972); Schindler y
De Vries (1987 a, b); Schindler y De Vries (1988 a, b); Wourms et al. (1988); Wourms y Lombardi
(1992); Wourms (2005), afirman que en teleGsteos viviparos con gestacion intraluminal, el
desarrollo de la trofotenia para el intercambio metabdlico entre tejidos embrionarios y maternos, es
el sistema méas complejo de relacion entre la madre y los embriones. Wourms (2005), considerando
la importancia de la trofotenia en goodeidos, describe el proceso de desarrollo de esta estructura
como la culminacion de una secuencia de cambios, de las adaptaciones del intestino posterior
embrionario.

Adicionalmente, en la presente investigacion se observo el ovario de G. atripinnis durante el
nacimiento de las crias. Durante este proceso, las paredes del gonoducto muestran dilatacion e

hidratacién y se extienden brevemente al exterior.

8. CONSIDERACIONES FINALES.

A partir del estudio realizado en embriones de G. atripinnis, se sugieren los siguientes
aspectos relevantes: a) Se considera a Goodea atripinnis como un modelo valido para el analisis de
la evolucion de la viviparidad en teledsteos y en los demés vertebrados, al permitir identificar las
fuentes alternativas troficas que desarrollan los embriones (derivado de la escasés de vitelo) para la
obtencion de alimento, b) Permite la identificacion de los patrones troficos que utilizan los
embriones para la obtencion de alimento durante la gestacion, ¢) su contribucién al estudio de la

viviparidad en goodeidos identificando y describiendo los 6rganos embrionarios (saco vitelino,
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pliegue de las aletas, epitelio del intestino y trofotenia) que contribuyen en la nutricion en
condiciones de gestacion intraovarica e intraluminal.

En sintesis, el conjunto de estructuras descritas en el presente trabajo, relacionadas con la
nutricion embrionaria en G. atripinnis, pone en evidencia uno de los aspectos de mayor
trascendencia en las adaptaciones a la viviparidad en teledsteos; ésto es, la provision de nutrientes
provenientes de la madre que, durante la gestacion, se filtran a través de los vasos sanguineos y
forman el embriotrofo, complementando al vitelo depositado durante la ovogénesis, antes de la
fertilizacion. Es decir, la matrotrofia que complementa a la lecitotrofia ha significado un paso
esencial en el desarrollo viviparo. A partir de los resultados obtenidos en este trabajo, se identifica a
G. atripinnis como una especie con matrotrofia moderada, definida no solamente a partir de
estudios previos sobre trofotenia, sino también con la identificacion y andlisis de otras fuentes de
nutrientes en una especie que, en el conjunto de los goodeidos endémicos de México, constituye un

enorme valor en el estudio de la evolucion de la viviparidad.
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9. CONCLUSIONES

*

Goodea atripinnis es una especie que acumula escasas reservas de vitelo durante la
OVOgeénesis.

La gestacion temprana es intrafolicular hasta el estadio 5 y posteriormente es intraluminal.
La alimentacion de los embriones es lecitotrofica hasta el estadio 5, sequida de matrotréfica
hasta el final de la gestacion.

Durante la gestacion los embriones desarrollan saco vitelino, pliegue de las aletas, intestino
y trofotenia para la obtencién de alimento.

El saco vitelino esta presente hasta el estadio 5 de gestacion.

El pliegue de las aletas, esta presente hasta los estadios 9-12 de gestacion y permite el
intercambio gaseoso Y la absorcidn de nutrientes.

El intestino embrionario muestra dos regiones: anterior y posterior, relacionadas con
diferencias fisioldgicas. Con células secretoras en la region anterior y de absorcién en la

region posterior.

Durante la gestacion avanzada, estadios 9-12, los embriones presentan ovofagia y
adelfofagia.
La trofotenia tiene forma de roseta y su epitelio estd compuesto por células escamosas,

cubicas y columnares con borde en cepillo.

La trofotenia tiene tejido conectivo laxo vascularizado, fibroblastos dispersos, abundantes
capilares debajo del epitelio y amplios espacios con contenido hialino.

Las microvellosidades del epitelio de la trofotenia sugiere su capacidad de absorcion.

Las regiones de aposicion de tejidos fetales y maternos facilitan el intercambio materno-

embrionario.
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