
Di r ecci ó n:Di r ecci ó n:  Biblioteca Central Dr. Luis F. Leloir, Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, Universidad de Buenos Aires. 
Intendente Güiraldes 2160 - C1428EGA - Tel. (++54 +11) 4789-9293

Co nta cto :Co nta cto :  digital@bl.fcen.uba.ar

Tesis de Posgrado

Estudio sobre la muda y elEstudio sobre la muda y el
crecimiento de Cyrtograpsuscrecimiento de Cyrtograpsus

angulatusangulatus

Spivak, Eduardo Daniel

1987

Tesis presentada para obtener el grado de Doctor en Ciencias
Biológicas de la Universidad de Buenos Aires

Este documento forma parte de la colección de tesis doctorales y de maestría de la Biblioteca
Central Dr. Luis Federico Leloir, disponible en digital.bl.fcen.uba.ar. Su utilización debe ser
acompañada por la cita bibliográfica con reconocimiento de la fuente.

This document is part of the doctoral theses collection of the Central Library Dr. Luis Federico
Leloir, available in digital.bl.fcen.uba.ar. It should be used accompanied by the corresponding
citation acknowledging the source.

Cita tipo APA:
Spivak, Eduardo Daniel. (1987). Estudio sobre la muda y el crecimiento de Cyrtograpsus
angulatus. Facultad de Ciencias Exactas y Naturales. Universidad de Buenos Aires.
http://digital.bl.fcen.uba.ar/Download/Tesis/Tesis_2016_Spivak.pdf

Cita tipo Chicago:
Spivak, Eduardo Daniel. "Estudio sobre la muda y el crecimiento de Cyrtograpsus angulatus".
Tesis de Doctor. Facultad de Ciencias Exactas y Naturales. Universidad de Buenos Aires. 1987.
http://digital.bl.fcen.uba.ar/Download/Tesis/Tesis_2016_Spivak.pdf

http://digital.bl.fcen.uba.ar
http://digital.bl.fcen.uba.ar
http://digital.bl.fcen.uba.ar/Download/Tesis/Tesis_2016_Spivak.pdf
http://digital.bl.fcen.uba.ar/Download/Tesis/Tesis_2016_Spivak.pdf
mailto:digital@bl.fcen.uba.ar


UNIVERSIDAD DE BUENOS AIRES

FACULTAD DE CIENCIAS EXACTAS Y NATURALES

Tema de Tesis

ESTUDIO SOBRE LA MUDA Y EL CRECIMIENTO

DE CXrtograEsus angulatus

Autor

Eduardo Daniel Spivak

Director de Tesis

Dr. Rafael Fernando Pont Lezica

Lugar de Trabajo

Instituto de Investigaciones Biológicas

Facultad de Ciencias Exactas y Naturales

Universidad de Mar del Plata

Tesis presentada para optar al título de Doctor en Ciencias Biol6gicas

1937



INDICE DE TABLAS

INDICE DE FIGURAS

AGRADECIMIENTOS

INTRODUCCION

Ciclode vida de crustácem Brachyura

Crecimiento y muda

Crecimiento relativo

Sincronización de mudas

Regeneración'de apéndices

Regeneración y muda

Composición química de la cuticula

Sintesis de componentescuticulares

OBJETIVOS

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

Estudiom las poblaciones naturales

Obtencióny mantenimiento del material biológico

Muday crecimiento

Crecimiento relativo

Sincronización de mudas

Regeneración de apéndices

Relaciones entre ciclo de muda y regeneración

Estructura del caparazón oefalotorácico

Composición química de la cuticula

Incorporación de precursores radiactivos

Identificación de compuestos marcados

ESTRUCTURA Y VARIACIONES DE LA POBLACION EN ESTUDIO

Resultados

Discusión

muro-¡Slz-I

_..

¡3

¡e

19

24

26

27

27

27

29

29

3o

3o

3|

31

33

33

34

36

39

39

44



CRECIMIENTO Y MUDA

Resultados

Discusión

CRECIMIENTO RELATIVO

Resultados

Discusión

SINCRONIZACION DE MUDAS

Resultados

Discusión

REGENERACION DE APENDICES

Procesodecitrización

Crecimiento basal del muñón de regeneración

Crecimiento proecoisial del muñón de regeneración

Curvas de R

Discusión

RELACIONES ENTRE REGENERACION Y CICLO DE MUDA

Relacionesentre regeneración simple, múltiple y

cicIo de vida

Duración de Ia proecdisis

Discusión

ESTRUCTURA Y VARIACIONES DEL CAPARAZON

Incremento de] peso sem dei caparazón (postmuda)

Incremento del peso seco del caparazón (premuda)

Cociente entre pesos secos de caparazones en Ia ecflisis

Discusión

COMPOSICION QUIMICA DE LA CUTICULA Y PROCESOS

BIOSINTETICOS

Composiciónquímica de Ia cuticula

Incorporazión ¡n w'm de precursores radiactivos

Discusión

RESUMEN Y CONCLUSIONES

PERSPECTIVAS

BIBLIOGRAFIA

47

47

55

se
sa
6|
63

63

71

72

72

73

74

86

aa

90

90

99

100

104

104

109

112

114

H9

¡19

¡23

131

135

138

¡39



INDICE DE TABLAS

VIII

XI

XII

XIII

XIV

XV

XVI

XVll

XVIII

XIX

XX

XXI

Crecimiento relativo, datosde Hartnoll, l974

influencia del intervalo ramlección-muda y del ancho del

caparazón sobre el PlBS

Porcentaje de incremento de tamaño al mudar (PIBS)

IMPy PIBS en dos modas sucesivas

Efecto del fctoperiodo sobre Ia muda

Proporción de ejemplares recién mudados

Presencia de mudas en función del tiempo transcurrido

luego de la recoleccón

Ocurrencia de distintas frecuencias semanales de mudas

Frecuencias semanales de mudas en relación con las fases

lunares y Dajamares

Crecimiento de muñones de regeneración

Relaciones regeneración-muda

Duración de la proecdisis

Relaciones ancho- peso del caparazón en metecdisis

Peso seco del caparazón en la metecoisls

Relaciones de pesos secos en la proecdisis

Composición quimica de la cuticula en postmuda

Composiciónquimi de la cuticula en premuoa

Radiactividad incorporada en distintas fracciones

Radiactividad incorporada en apéndices en regeneración

Radiactivióad incorporada en caparazones (glucosa y leucina)

Destino de la leucina radiactiva incorporada

— —. —

48

49

Sl

53

64

66

67

70

92

94

100

106

¡09

I lO

¡20

122

¡23

l28

¡29

130



W

¡OONIO‘U'IACNN

-O

12

13

14

15

16

17

18

¡9

20

2]

22

23

24

25

Dibujo de caparazón, abdomen (ambos sexos). quela y pleópocb

masculino

Modelosde crecimiento relativo según Somerton ( 1980)

Dibujo de perelópodo y muñón de regeneración

Curva de R esquemática

Variaciónes de temperatura en Mar del Plata, 1985

Histogramas de frecuencias mensuales de tallas (machos)

Histogramas de frecuencias mensuales de tallas (hembras)

Desplazamiento de las modasde los histogramas (machos)

Desplazamiento de las modasde los histogramas (hembras)

Gráfico del log IMP vs el ancho del caparazón

Comparación de las figuras 8-9 con un esquema de crecimiento

discontinuo

Efectos del fotoperiodo sobre las mudas

Crecimiento relativo (largo de las quelas)

Crecimiento relativo (ancho del abdomen)

Crecimiento relativo (largo del primer pleópodomasculino)

Histogramas de frecuencias semanales de tallas

Porcentajes semanales de mudas en laboratorio

Fases lunares y bajamares en Mar del Plata, 1985

Cicatrización de apéndices autotomizedes Cortes histológims

Cicatrización de apéndices autotom izaclos

Crecimiento basal del muñón de regeneración

Crecimiento basal del muñón de regeneración

Crecimiento proeuiisial del muñón de

regeneración

Crecimiento proecdisial del muñón de

regeneración

Crecimiento proecdisial del muñón de

regeneración

lO

|4
¡6

28

4|

42

43

43

50

52

54

58

60

61

65

68

69

78

79

80

8|

82

83

83



26

27

28

29

30

31

32

33

34

35

36

37

38

39

40

4|

42

Muñón de regeneración pocoantes de la muda Cortes histológiom

Muñón de regeneración poco antes de la muda

Curvas R individuales .

Curvas R promedio

Curvas R promedio

Curvas R promedio

Curvas R promedio

Curvas R promedio

Incremento del peso seco del caparazón en la metecdisis

incremento del peso seco del caparazón en la metecdisis

Incremento del peso seco del caparazón en la proecdisis

Razónentre los pesos secos en la ecdisis

Variaciones de ancho y peso seco del caparazón en función del tiempo

Composición quimica de la cuticula

Digestión con quitinasa

Incorporación de glucosa radiactiva a cutículas a lo largo del ciclo de

muda

Incorporación de glucosa radiactiva a cuticulas (cinética)

|<

84

85

87

9l

95

97

98

99

105

¡07

Hi
H3

H7

¡2|

¡25

126

¡26



AGRADECIMIENTOS

El autor de esta Tesis desea agrademr:

al CONICETy a la CIC, por el apoyo económico

al Dr. Horacio 0. Pontis, Director del Instituto de Investigaciones Biológicas,

Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, Universidad de Mar del Plata, por brindarme

la posibilidad de utilizar las excelentes instalaciones del Instituto.

al Dr. Rafael F. Pont Lezica, por su Dirección y, especialmente, por haberme

permitido transitar caminos que me fueron alejando de los temas que constituyen su

ár de investigación.

a Silvia G. L'Hoste, mi esposa, por su amor, su paciencia y (porqué no?) su

valentía de permanecer tanto tiempo al ladode un tesista neurótico.

a mis hijas AnaSilvia y Maria Laura, por haberselas arreglado para crecer

con un papa preocupado por los cangrejos.

al Dr. AldoA. Brendani por su detallada lectura del manuscrito, sus criticas y

sugerencias; en fin, por su amistad.

al Dr. Ernesto Christiansen y el grupo de histologia del INIDEP (Instituto

Nacional de Investigación y Desarrollo Pesquero) por su ayuda en la preparación e

interpretación de los cortes histológicos y, ademas, por ser comoson.

al Dr. Enrique E. Boschi, por la cordialidad con que, desde hace años, atiende

mis preocupaciones (siempre expuestas a “último momento“).

a mis compañeros y amigos del Instituto de Investigaciones Biológicas, por su

diaria compania alo largo de S años, por compartir el humor y los sustos.

a los cientos o miles de (yrltyrqasus enga/alas que se inmolaron para

permitir la obtención de unos cuantos resultados provisorios que les conciernen pero

que, seguramente, no les interesan.



INTRODUCCION

Si el crecimiento se define como el aumento del tamaño de un organismo, el

exoesgueleto rigido de los crustáceos debe considerarse comoun factor que lo restringe

a momentos especiiim de su ciclo vital. En efecto, el incremento en las dimensiones

externas es discontinuo en la mayoria de los grupos de crustáceos (Mauchline, 1977;

Hartnoll, 1984); al aumento de tamaño del cuerpo se logra sólo cuando la cuticule

inextensible es eliminada pericdicamente durante las rnudas o ecdisis. Aunque

externamente el ciclo vital puede verse, en la mayoría de estos animales, como

periodos de reposo separacbs por las mudos, el aumento de tamaño que tiene lugar en

esos momentos es sólo la manifestación mas conspicua del crecimiento. Antes y después

de la ecdisis ocurren una serie de fenómenos asociados con el crecimiento, que

incluyen: la degradación del viejo exoesqueleto, la sintesis de varias capas del nuevo,

la formación degastrolitos en ciertas especies, la atrofia y posterior reemplazo de la

musculatura somática de las quelas (primer par de pereiópodos de algunos decapodcrs)

y la regeneración de apéndices autotomizados (Skinner, 1985).

La fauna de crustáceos Brachyura del litoral marino de la República Argentina

esta constituida por un reducido número de especies (Boschi l964); este autor

menciona sólo 25 para las aguas costeras da la provincia da Buenos Aires. Aún mi, no

se dispone de una información detallada sobre la biologia de muchas de esas especies.



El cangrejo ¿yr/Mamas enga/alas Dana, que tiene una amplia distribucion

geografica sudamericana, es la especie de brequiuro mas abundante en al medio e

infralitoral argentino ( Boachi, 1964).

En la presente Tesis se estudian aspectos poco conocidos relacionadas con el

crecimiento, la muda, la regenermion de apéndices y la cuticula cb ¿Mraz/"ama:

¿mu/eras

Ciglode vida de crustáceos Brachyura Es dificil hacer generalizaciones sobre

los ciclos da muda cb los cangrejos dado que la biologia de su reproducción es muy

variable. En algunas especies las hembras producen sus crias una vez por año

mientras que en otras se registran varias puestas durante una sola estación

reproductiva (Hartnoll l969); en este último caso puede tratarse de oviposiciones

múltiples a partir de una sola fertilización (Morgan et al., 1983). En consecuencia,

puede haber una o varias incorporaciones de jóvenes cangrejos a una determinada

población(Klein-Breteler, ¡975; Marchena, ¡979). El crecimientode los individuos

puede ser estacional o continuo y es, generalmente, muy intenso a Io largo del primer

año de vida (Klein Breteler, l97S ). En una población pueden encontrarse, durante

un ciclo anual, distintas proporciones de las siguientes categoriasde animales: machos

maduros e inmaduros, hembras ovigeras y no ovigeras y ejemplares cuyo sexo no se

puededistinguir morfologicamente (Marchend, l973a). Sin embargo, no siempre los

cangrejos pertenecientes a las distintas categorias mhabiten en una misma zona y las

proporciones encontradas puedenvariar a causa de migraciones diarias y estacionales,

tal corno ocurre en los adultos de aro/Ms mas/Mis (Klein-Breteler, 1976).



Finalmente, algunas especies mudan y crecen durante toda su vida (crecimiento

indeterminado); otras detienen su crecimiento externo cuando alcanzan la madurez

sexual (crecimiento determinado), persiatiendo en un estado de aneodisis terminal,

sin variar de tamaño, hasta su muerte. Especies taxonomicamente próximas pueden

presentar modelosdecrecimiento distintos (Hartnoll, ¡984).

Crecimiento y muda. La tasa de crecimiento externo en los crustáceos es el

resultado de la interacción de dos "componentes" variables (Hartnoll, 1984),

también denominaba "factores de crecimiento" (Mauchline, ¡977). Uno es el

intervalo que separa ms mudas sucesivas o período intermudas (IMP). Su duración

puede variar, en los distintos grupos, desde dias hasta años (Hartnoll, 1984). El

segundo componente es el aumento de tamaño que tiene lugar en cada muda. Se expresa

comunmente como el porcentaje de incremento en tamaño con respecto al anterior a la

muda(PIBS). Se han registrado valores da PIBS desde0 hasta 838 (Hartnoll, ¡984).

Tanto el IMP como el PIBS pueden ser afectados por factores extrínseoos corno la

temperatura y la disponibilidad de alimentos (Hartnoll, 1984), por el crecimiento

relativo (Mauchline, 1977) y por procesos de regeneración (Skinner, 1985).

Las variaciones de IMP y de PIBS que tienen lugar a medida que el animal

crece han sido estudiadas en numerosas especies de crustáceos. Se observaron grandes

varimiones aún entre grupos taxonomicamentemuy próximos (Mauchline, ¡976 y

¡977; Hartnoll, 1984 ) . Engeneral, el PIBS tiende a disminuir y el IMP a aumentar

en mudas sucesivas (Mauchline, ¡977; Hartnoll, 1984). Se han mencionado un

cierto número de relaciones matemáticas que permiten vincular la muda y el

crecimiento con la edad o el tamaño de varios crustácecs (Kurata, 1962). Se ha



demostrab en numerosas oportunidades la existencia de una correlmión linear entre

los logaritmos de cada factor decrecimiento con algunas medidas seleccionadas del

tamaño corporal tales comoancho o largo del caparazón, largo total, etc.

Enefecto: INP =a.iJx y PiBS=c.dx

y, por lotanto; loglMP = loga + x . logo, y logPlBS= logc + x . logd

donde x es la dimensión seleccionada ( a, b, c, d son constantes ). Hartnoll

( ¡984) transcribe los valores de la pendiente de la regresión lineal (a, k) para

cierto número de especies; en los Brachyura éstm oscilan entre 0.023 y 0.25 para

el log IMPy entre -0. I4 y -0.002 para el logPIBS.

Por otra parte, la deposición de capas del exoesqueleto, particularmente

antes y después de la ecdisis, conduce a un intenso incremento de la masa del mismo

(Drach, i939; Bliss y Boyer, i964). En efecto, la expresión de Drach (¡939)

"cycle d'intermue" (ciclo intermuda) sugiere que el crecimiento en los crustáceos es

un proceso no restringido al momento de la acdisis.

El ciclo intermucb o ciclo cb muda (en la literatura inglesa se encuentran

indistintamente las mnominaciones “intermolt cycle" y "molt cycle") puede definirse

como un conjunto de eventos que ocurren entre cbs mudas y que se repite varias veas

durante la vida del animal. Passano ( 1960) y Bliss & Boyer ( ¡964) propusieron que

el crecimiento de los crustáceos podria ser representado, de una manera gráfica, por

un espiral en permanente expansión y compuesto por ciclos de muda sucesivos. Cada

ciclo de muda ha sido dividido por Carlisle & Dohrn (1953) en cuatro estadios:

proacdisis, ecdisis, meteaiisis e intermuda; los términos premuda, muday postmuda

son sinónimos de los tres primeros. La intermuda puedeser corta (diecdisis) o larga

(anecdisis). Una descripción cualitativa mucho mas detallada de los ciclos de muda fue



propuesta para (ls/www“? por Drach (1939) y perfemionadey generalizada

por Drach & Tchernigovtzeff (¡967) y Stevenson (l968). Incluye cinco estadios

morfológicos y varios subestadios. La determinación ct los mismos se hme por

observación a traves de alguna parte del cuerpo lo bastante transparente como para

poder ver las sedes en desarrollo en su interior durante la premude o bien les

matrices de la mismas en la postmude. Para ello a veces es necesario remover un

apéndice, generalmente el epipodito del tercer maxilipedio (Stevenson, 1985). Unode

los eventos más importantes a lo largo del ciclo de muda, ademas de la ecdisis

propiamente dicha, es la spa/¡313. Se trata de la separacion de la epidermis del viejo

caparazón y constituye la primera evidencia observeble del comienzo de la premude

(denkin 81Hinton, 1966).

El sistema de Drach ha sido ampliamente usadoen numerosa crustáceos para

describir los ciclos de muda y fenómenos fisiológicos relaciontms e determinados

momentos da los ciclos. Las comparaciones entre estados de la premude de diferentes

especies pueden hacerse bastante bien aunque a veces se presentan problemas

(Stevenson, 1985). En ciertos casos, debia) al gran tamano de los animales, existen

estructuras opacasque no pueden ser analizadas por transparencia (Spaziani et al.,

1981). La determinación de los estadios de postmude parece ser más dificil, y muchos

autores optan por términos más generales como "postmude temprana“ o "postmude

tardía" (Stevenson, 1985). Es probable Memes, que los eventos del ciclo de muda no

ocurran cb una manera sincrónica en todoel exoesqueletodel animal; Drach ( ¡939) y

Andrieux ( 1979) demostraron tal hecho en la apólisis. Recientemente se han

explorar!) otros métodospara asignar especímenes a determinados estadios del ciclo de

muda. Unode ellos, basan en mediciones de 26 variables (especialmente el contenida



de mua y sales en diferentes tejidos) analizadas con técnicas de taxonomía numérica,

fue desarrollado conéxito para (lancer ¿”IMM/vs por Spaziani et al. ( 1981).

Crecimiento relativo. En el transcurso del crecimiento es común que ciertas

dimensiones se incrementen a distintas velocidadesique otras, lo que origina cambios

en las proporciones relativas a medida que el organismo crece. Esto puede llamarse

crecimiento relativo ( Hartnoll, 1978, entre otros) o crecimiento diferencial (Miller

y Hoy, ¡939). Gould(1966), por su parte, define alometria de una manera amplia

comoel estudio de los cambios de las proporciones relacionecbs con las variaciones en

tamaño del organismo o de la parte en consideración.

El tegumento duro que facilita las mediciones externas, el promso de ecdisis

que permite establecer etapas definidas en la ontogenia y las notables diferencias

morfológicas que se observan entre machos y hembras y entre individuos maduros e

inmaduros, han hecho del crecimiento relativo de los crustáceos un tema de

investigación muy frecuentado (Huxley, l952, citado por Hartnoll, l978).

El tamaño relativo de dos dimensiones del cuerpo puedeidescribirse por la

ecuacion del crecimiento alométrioo simple: y = B . x a , que es una función de

potencia, dondey es la dimensión relativa o variable, x es la dimension de referencia

y a y B son coeficientes indeterminados. En los crustáceos Brachyura la dimensión

de referencia es usalmente el tamano (ancho o largo) del caparazón,- las dimensiones

variables mas fresuentemente estudiadas (Hartnoll, ¡974) son : el largo del pra/¡mus

de las quelas o primer par de pereiópodos, el ancho del abdomen y, en los machos, el

largo del primer pleópocb.( Figura l).



Figura 1.- Esquemas de las partes del cuerpo de mara/7505
mad/alas que fueron medidasa lo largo de este trabajo (indicadas por
flechas). a: ancho del caparazón; b: largo del quelipedo; c: ancho del
segunda segmento abmminal, machos; d: ancho del segundo segmento
abcbminal, hembras; e: larga del primer pleópocb, machos. Las
figuras son en tamaño natural, exceptoe (la barra representa l mm)

La ecuación de alometria simple, que se empezó a utilizar a fines del siglo

XIX, fue generalizada por Sir Julian Huxley en ¡924 y 1932 (Gould, 1966). Sin

embargo este autor aclara que la función de potencia no es la única forma de describir

el fenómeno (bl crecimiento relativo: a veces una recta, con ordenada al origen

distinta de cero, puede representarlo; en otras oportunidades se han utilizado

expresiones mas complejw, tales como las polinomiales que describen el crecimiento

abdominal de P/hnolfieraspísum (A. Needham, ¡950).

La transformación lineal, en escala doble logaritmica, de la ecuación del

crecimiento alométrico; log y = log B + e. log x es generalmente usada porque



facilita los cálculos de coeficientes y el análisis del crecimiento relativo (Hartnoll,

1978). El coeficiente .9, usado como criterio para determinar la intensidad del

crecimiento diferencial, fue definicb por Gould (1966) como la razón de las tasas

especifimsdecrecimientodex e y . Si las dimensiones de x e y son las mismas, el

coeficiente a tiene un valor de l cuando el crecimiento es isométrico, mayor que la

unidad cuandoes positivamente alométrico (la dimensión relativa, y , se incrementa

con mayor velocidad que la de referencia, x) y menor que la unidad cuando es

negativamente alométrico.

Gould(1966) menciona tres tipos de desviaciones de la alometria simple

descriptas por Reevey Huxley( l945):

a) representmiones doble logaritmicas suavemente curvadas, indicando un

cambio contínuo de a. Gould( 1966) enumera varios mas en los que se observó este

fenomenoen Brachyura: ¿ls/¡mrMay/Star (Weymouthy Mackay, ¡936) , mmm/rra

pisa/n (A Naadham, ¡950) y ¿WW/2051776905(Day, 1935). En muchos casos el

análisis se ha simplificado, quizá impropiamente, mnsiderando esas curvas como

compuestas por ms o mas segmentos rectcn.

b) hay pocas variables que mantienen la misma ecuación de alometria a lo

larga de la ontogenia. Surgió entonces el concepto de estadios o puntos crítims, muy

frecuentemente utilizado en crustáceos y revisada por Teissier ( 1960). Las rupturas

generalmente estan asociadas con importantes cambios fisiológicos de los organismos,

tales corno la madurez sexual. Durante el crecimiento postlarval, los crustáceos

Brmhyura exhiben generalmente dos fases con distinto crecimiento relativo, juvenil

y Multa; a ellas se agrega, a veces, una tercera más breve, la fase púber (Hartnoll,

1974 y 1978; Somerton, 1980). Cadauna de dichas fases está caracterizada por una



ecuacion simple de crecimiento alométrico para un 'determinedo par de variables.

Existen transiciones entre las fm que pueden sar mínimas o muy marcadas. En el

último ceso, se origina un punto critico evidente, que podria incluso llamarse

metamorfosis. Ese punto coincide siempre con una muda y asi se conocen , por

ejemplo, las mudas de pubertad y prepubertad. l'as mudas criticas no aparecen

necesariamente en una posición definida en las etapas del crecimiento postlarval;

diferentes variables pueden¡namas tener su transición simultaneamente o en distintas

mudas (Hertnoll, ¡978).

c) se han descripto (Gould, 1966) unos pocos casos de fluctuaciones ritmicas

de le elometria. El polimorfismo en la fase madura terminal, mencionadopor Hertnoll

( 1978) podria ser incluido en esta categoría de desviaciones de la simple elometria.

Por ejemplo, hay dos fases en la madurez de las hembras de Pmmraasas

mar/navíos (Vernet-Cornubet, 1958) que son caracteristicas de las estaciones de

cría y reposo. Las hembras mudanentre estas dos fases.

Somerton ( 1980) discrimina cuatro tipos posibles de modelosde crecimiento

relativo en crustáceos Brachyura que exhiben desviaciones de la alometria simple del

segundatipo (Gould, 1966), a partir de las caracteristicas de la transición entre las

fases. En el primer tipo (Figura 2 a), todos los individuos maduran en un valor

pacifico de x , y las lineas correspondientes a dos fases sucesivas se encuentran en

ese punto. Cerca del tamaño de madurez sexual , los juveniles y Im adultos difieren

primariamente en la tasa de crecimiento relativo, indicadopor las pendientes de Im

lineas de cada fase, mas que en el tamaño relativo real de las dos dimensiones del

cuerpo . En consecuencia, Ia madurez sexual de un individuo no puede ser facilmente

determinada . En el segundo tipo (Figura 2 b), la madurez sexual tiene lugar a lo



largo de un rana) de tamaños y las lineas que representan cada fase se superponen

parcialmente. En la madurez sexual un individuo crece abruptamente en la dimensión

y relativa a x, pero las tasas de crecimiento relativo antm y después de la madurez

son iguales. Si el incremento obtenido en la madurez es suficientemente grande, como

ocurre generalmente en los caracteres sexuales ,secundarios, adultos y juveniles

puedendistinguirse por su apariencia. Para la mayor parte de los cangrejos el modelo

cb lineas de fase es probablemente intermedio entre estos dos tipos y se parece a ambos

(F igura 2 c y d). Consideraciones semejantes se expresan en el trabajo de Hertnoll

( ¡978).

_J _O_l/

LOG X LOG X

C D
>' >8 / o
_l _l

LOG X LOG X

Figura 2.- Cuatro modelos de crecimiento relativo en crustáceos,
según Somerton(l980). Ver texto.

En consecuencia, la madurez sexual y la muda cb pubertad se producen en



individuos tb tamaño algo variable en las poblaciones de la mayoria de los Brachyura.

Un metocb para determinar el tamaño medio en que se alcanza la madurez sexual, por

medio del uso de papel de probabilidad, fue desarrollado por Wenner et al. ( 1974).

Existeen la anualidad cb una técnica cb computación para estimar ese tamaño, e

partir de datos morfométricos (Somerton, ¡980). _

Es necesario tener en cuenta que la muda de pubertad también se puede

producir en animales cuyos tamaños varian de un año a otro de acuerdo con las

cambientes condicionesecológicas, la temperatura por ejemplo (Marchena, 1973b).

Hartnoll (1974) revisó los valores tb a (que él denomina tasa de

crecimiento) en 26 especies cb Brachyura, para las tres variables mencionadasmás

arriba. Estos valores, una vez promediados, constituyen la Tabla l.

Tabla I . Crecimiento relativo antes y depues de la pubertad y cambios de
tamaño en la muda de ubertad romediadms a 26 es ecies tb
Brachíura ¡gún Hartnoll; 1974i. Se expresan los valores de a (razón
de las tasas especificas de crecimiento o tasa de crecimiento relativo; ver
texto) antes y después de la pubertad

MACHOS HEMBRAS

2 de cambio
cb tamaño en

prepuber postpuber la pubertad

S de cambio
de tamaño en

prepuber postpuber la pubertad

Largo del
prqazm' de l .26
la quela

Ancho del
abcbmen ¡.06

Larga del
primer l. l 4
pleópom

¡.53 +23

0.97 +6

0.93 +7

1.11

1.34

l.|0

¡.16

12.5

+22



Lasincronizacióndelasmudosdelosdistintos

individuos que componen une población as un hecho reconocido en varias especies de

crustáceos marinos (Conan, ¡984). En general se lo considera una consecuencia cb

presiones selectivas que resultan en una mejor adaptación del organismo a su medio o

en una disminución de la mortalidad relacionada con la muda (Reaka, i976). En

efecto, todos los crustáceos son especialmente susceptibles cuand: mudan a la amión

cb los depredacbres, incluso conespecíficos, y poseen a menudo adaptaciones de

comportamiento que minimizan la mortalidad en ese momento(Passano, i960). Por

otra parte, la transitoria disminución de su capacidadde transladarse en el momento

de le muda expone a los crustáceos que habitan en la zona entre mareas a daños fisicos

e causa de la desecación (Klapow, |972) o una excesiva inmersión (Olmon, ¡968).

En esos casos, se observó una sincronización m mudas coincidente con las mareas

menos extremas. Sin embargp, recientemente se ha propuesto que la sincronización de

la muda no siempre es consecuencia del efecto de presiones selectivas sino que podría

ser considerado en algunos casos como un resultado de una adecuada disponibilidad

energ‘tica (Siegel, l 984).

Se han reconocido un cierto número de factores fisicos y biológicos capaces de

conducir a una sincronización de las mudos. Dentro de los primeros se puede citar la

temperatura del agua (Dell, ¡965; Webster, 1981), el fotoperíotb (Aiken y Waddy,

1976; Conan, i984), las fases lunares (Braley, 1979; La Hue,l981 -citado por

Sieoel, l984-)y las mareas (Bocquet,¡956;0lacon, 1968; Klapow,l972; Rka,

l976). Todosellos tienen en común el hecho de ser fenómenoscíclicos, ya sea diarios,

bisemanales o anuales. Los factores biológicos pueden ser la alimentación (Siegel,

1984) o le liberación de feromonas (Howe, i98i) . Las relaciones entre muda y



reproducción han sido intensamente estudiadas en crustácms (Adiyodi y Adiyodi,

l970) y se han descripto casos de correlación entre sincronización da mudesy ciclos

reproductivos (Klapow, |972; Dagg, ¡976; Steel, ¡980; Pandian y Balasundaran,

i982; Anderson et al, 1985). No ha sido posible establecer en aos casos una

relación definida causa-efecto.

Rggneración de apéndices. La capacidad de regenerar tejidos y órganos se

encuentra en cierta medida desarrollada en todos los metazoos, si bien los fenómenos

mas complejos tb regeneración, involucrando partes del cuerpo o extremidaies, se

hallan en grupos de animales evolutivamente más primitivos (Bullough,1967).

Es frecuente que el proceso de regeneración até asociar con la capacidadde

autotomizar una parte del cuerpo cuando el animal está sometido a situaciones de

peligro. La autotomia consiste en la ruptura o semión, por un plano predeterminado,

de una parta del cuerpo sin mayores consecuencias para el organismo en su conjunto.

Los crustáceos decápodós presenten el fenómeno de autotomia y regeneración

de sus apéndices (Barnes, i968). Éstos se relacionan con la mudade das maneras:

a) La posibilidad de pérdida de un apéndice parece ser mayor luego de la

muda, cuancb el animal no ha consolidado su exoesqueleto y se encuentra, en general,

indefenso. En efecto, la existencia de la autotomia y la regeneración en distintas

especies de crustáceos parece estar relacionada con el modo de vida y la DOSÍDÍHÜEIJ

cierta de perder apéndims (Weis, 1982).

b) La regenermión tiene lugar durante el tiempo que media entre la

amputación y la siguiente muda, cuando emerge el nuevo apéndice completamente

formado, aunque generalmente de menor tamaño. La ecdisis y la regeneración estan



recíprocamente relacionadas (Skinner, ¡985) y se piensa que el control de ambas

está ligaday finamente coordinado(Hopkins, ¡982).

El estudio de la regeneración en crusthos data de muy antiguo. Skinner

( 1985) cita observaciones e hipótesis de Rmur ( l7 i 2). Hamerecido la atención oe

numerosos investigadares, quienes han trabajan sobre tocb en cuatro aspectos: el

mamnismo de la autotomia, el prooeso de la regenermión, el oontrol nervi y

hormonal cb la repneración y las interacciones entre la regeneración y la muda.

Existen dm importantes revisiones cb los trabajm rlizaoos hasta la fecha: Bliss

( 1,960) y Skinner ( 1985) y se puede decir que aún resta mucho por aclarar sobre el

control da la regeneración y sus relaciones con la muda.

Figura 3.- Esquema de un apéndice normal (a) y de un muñón de
regenermión, vista ventral, (h) en ¿yrrm'apsus Mal/latas. Se
indican los distintos artejos ú: componenun pereiópoú) (cx, ba, is,
me, ca, pr, de son respectivamente ooxa, basis, isquium, merus,
corpus, propodus y dactilus) y los puntos entre los que se mide el
larga del muñón (flechas).



Los crustüos decapochs poseen un plano de autotomia en todos sus

pereiópodos. Los estudios morfológicos de estos apéndices suelen distinguir seis

artejoa: coxopoditoo cura, baai e iaquiopodito o ami-¡Mmm meropodito o Inc/“us,

carpopoditoo arpus, propodito o Mmmm, dactilopoditoo ¿tri/705 (Figure 3). El

Msi-¡salian! presenta una partición interna, la membrana de autotomia, que separa

ambas partes restringienm la pérdida de líquidos mrporales y produciendo un daño

mínimo en la autotomia (Adiyodi, 1972).

El apéndice en regenermión es interno y replegacb en Isopoda, externo y

extendida en Macrura y externo y replegacb en Brachyura.

La dinámica del proceso de regeneración ha sido estudiada desde el punto de

vista cb las variaciones en forma y tamaño que sufre el muñón de regeneración (hada la

amputación hasta la muda y subsecuente expansión del nuevo apéndice, en varias

especies de crustáceos decápodos Brachyura (Skinner, 1985). Con el fin de

indapandizar las medidas del muñón del tamaño del animal, Bliss ( ¡956) definió para

¿aire/has ¡altra/¡is el coeficienteRo indicede regeneración:

Rn = largo del muñón. |00 / ancho del caparazón

cbnde n es el número del pereiópodo considerado (n varia entre l y 5, siendo i el

quelípedo o pinza). Aunquecangrejos mas grandes produzcan mayor cantidad de tej ido

del apéndice que los más pequeños, con rmpecto al tamaño del cuerpo todas los

cangrejos producen aproximadamente la misma cantidad (Bliss & Boyer, ¡964). El

indice R ha sido adoptado por numerosos autores; en todos los casos se ha considerado al

largo del muñón como la distancia entre el extremo superior del mismo y el plano de



autotomia. Lasya clasicas curvas de R en función del tiempo que transcurre entre la

amputación y la muda (Figura 4), reflejan que el crecimiento del muñón de

regeneración en Brachyura tiene lugar durante varias etapas que pueden estar

interrumpidos por períodos de detención del crecimiento o mesetas. Bliss GtBoyer

( 1964) describen en forma exhaustiva las diferentes etapas; los términos que dichas

autorfi emplearon se usan habitualmente para caracterizar las curvas de R

R(7.)

TIEMPO

Figura 4.- Esquema generalizado de las variaciones del indice de
regeneración en función del tiempo transcurrido entre mudos(curva
de R). l: period) sin crecimiento; 2: crecimiento basal; 3: meseta de
aneodtsis; 4: crecimiento proecdisial; 5: meseta proecdtstal; 6:
meseta terminal.

Varios dias después de la autotomia tiene lugar un crecimiento rápido

(crm/Mienroáasal) de una papila que, atravezando el plano de autotomia, alcanza un

valor de R quepuedepermanecer estable durante semanas (mamas mame/is), en



especial en especies con prolongados periodos entre mudos. El crecimiento del muñón

se reinicie luego a gran velocidad, aunque este crm/¡manía prasw'lstb/ puede

interrumpirse por una nueva meseta (mae/a Maní/31'01 ). Finalmente, el muñón

alcanza un valor de R que depende (bl apéndice considerado, pudiencb permanecer en

ese estab durante un tiempo ( marta {wm/hall ke ecdisis permite la expansiondel

apéndice, quechncb en la exuvia la membrana que lo envolvía durante todo su

desarrollo. Las curvas de R varían en función del momento del ciclo de muda en que

se produce la autotomia, pudiencb incluso ser el crecimiento del muñón

ininterrumpida (bad: la papila inicial hasta la ecdisis.

Durante este pr de crecimiento del muñónde regeneración se pueden

observar algunas modificaciones de su morfología externa- color, presencia de

cromatóforos y segmentación (Adiyodi, ¡972). En los Brachyura, el muñón que

contendrá el nuevo apéndice plegado dos veces sobre si mismo, fue estudian en su

estructura interna en (¡aura/7705 ¡alma/¡3' (Hedge, ¡958 -citado por Adiyodi,

1972-) y en Prat/vwbux/mraimw: (Adiyodi,1972). Losprincipaleseventos

cbscrtptm por estos autores son:

l) cicatrización del plano de autotomia,

2) formación de un blastema indiferenciado, internamente, bajo el plano de

autotomía,

3) erupción del .Dlastema y su crmimiento hasta llegar a una paplla

(crecimiento basal),

4) desarrollo y crecimiento del muñón(crecimiento proacdisial).

El apéndice ya formado emerge luego de la ecdisis, generalmente de igual

forma pero menor tamaño que su homólogocontralateral (Skinner, ¡985). En (2



lateral/:9 el nuevo apéndice es, al menos, parcialmente funcional y con 'un déficit

proteico con raspacto a su homólogode 1/6 qua as restaurado durante la metacdisis

(Skinner, l966a).

Raneración y muda Las relmiones entre muday regeneración pueden ser

enfocadas, al menos, desde dos puntos cb vista:

a) en qué momentos del ciclo de muda la regeneración es posible,

b) de que manera la presencia de apéndices en regeneración afecta las

caracteristicas del ciclo de muda.

La regeneración de apéndices puede iniciarse durante la mayor parte del ciclo

de muda, mn excepción de las etapas que prececbn a la ecdisis. Esto indica la existencia

da un periodo critico durante el cual no hay actividad regeneradora, si bien distintos

autores no coinciden en su ubicación en el ciclo ch muda: Demeusy ( |97|) en

aro/Ms mamas y Tchernigovtzefr ( 1974) en (2 lateral/¿9 lo ubican a partir del

subestado D¡ cb la nomenclatura de Drach ( 1939). Para Sardá ( l983) está ubicado

en Neo/¡rms narvag/‘¿wun pocoantes, en Do".

En algunos casco fue posible relacionar las distintas etapas del proceso de

regeneración con subestadios especificos del ciclo oe muda definidos por Drach ¿k

Tchernigovtzeff ( ¡967). Skinner ( l962) sostiene que en ó?lateral/5 el crecimiento

proecdisial ocurre durante los subestams D0y que la meseta terminal es típica de los

subestaios 02 a D4. Tchernigovtzeff (¡972) relaciona, en la misma especie, la



regeneración mtiva (b apéndices con los subestadoa D0 y D¡. Sin embargo, en

Mama/“usamericanas se demostró que no existe correlación entre la apólisis y el

crecimiento del muñón (Stevenson et 61., i968; Aiken, i973).

Por otra parte, Bliss & Boyer (i964) han demostrada que (2 lateral/Ls

emputados al comenzar, o algo despues de comenzada, la proecdisis exhiben curvas de

R sin meseta basal. En esos casos, el crecimiento del muñón ocurre directamente desde

la autotomia hasta la ecdisis, sin poder diferenciar el crecimiento bl del

proecdisial. De esta forma, las curvas de R puedan proporcionar una idea de la

duración del estadio proecdisial del ciclo de muda.

El ciclo de muda influye también sobre el tamaño del apéndice regenerado. Si

la proecdisis es demasiado breve, el tamaño será aún menor que lo usual (Skinner,

¡985).

La remnermión afecta a su vez ciertas caracteristicas del ciclo cb muda, en

espacial si tiene lugar en varios apéndices al mismo tiempo. Se ha demostrado, en por

lo menos 13 especies de crustáceos decápodos, que el periodo intermuda se abrevia

luego de una amputación múltiple. La regeneración intensiva también conduce a una

disminución del incremento relativo de tamaño luegode cada muda (Skinner, i 985).

Composición guimica de la cutícula. El tegumento de los crusthos está

constituida por una capa celular, la hipomrmis, y por un exoesqueleto rigicb, o

cutícula, sagragub por alla (Richards, 1951). La cuticula puede considerarse un

tejido mineralizado cuya estructura es afectada ciclicamente por el proceso de la muda

0 ecdisis (Roer 8KDiiiaman, ¡984). Este tejido no es homogéneosino que contiene
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cuatro capas discretas; esto ha dadoorigen a una terminología muy variada, en parte

resumida por Drech & Tchernigovtzaff ( l967). En la actualidad la mayoria da los

autores utilizan la propuesta por Travis ( l963): epicuticula, exocutícula

endocuticula y capa memoranosa. La estructura microscópica cb la cuticula de los

brmuiuros ha sido descripto en detalle en varias especies (Green & Neff, 1972;

Heghhl et al., 1977 a-c; Giraud-Ouille, 1984 y Roer & Dillaman, 1984). Si bien

la composiciónquímica de las distintas capas de la cuticula presenta variaciones (Roer

8: Dillaman, ¡984), los principales constituyentes de la misma son quitina,

proteinas, sales cb calcio y lípidos; también se pueden encontrar mucopoliseca'ridcs

ázidos, varios pigmentos y moléculas pequeñas, comoaminoácidos (Stevenson, 1985).

La quitina es un poliswáricb semejante a la celulosa pero constituido por un

80 a un 90 z m N-acetil-D-glucosamina y un 10 a un 20 z de D-glucosamina

(Heckman & Goldberg, 1974). En rlidad, se afirma que la quitina no seria una

simple entidai polimérica sino que representaría una familia de productos muy

relacionados, derivados cb complejos naturales quitina-proteinaa (Austin et al.,

1971).

Las proteinas que integran la cuticula son variaiss y Im moléculas están

unidas entre si y con el polisacárido por fuerzas de distinto tipo (de Vander Waal's,

puentes de hidrómno, uniones electro y covalentes, etc.). Enconsecuencia, pueden ser

separaba usancb una serie de solventes apropiadas (Stevenson, 1985). La

organizmion especial dal complejo quitina-proteinas fue estudiada en cbtalle

(Giraud-Guilla, 1984), si bien la naturaleza detallada de las uniones entre los dos

tipos tb moléculas aún permanece poco conocida (Stevenson, 1985). La matriz

orgánica así constituida deja espacios que son ocupados por las sales minerales
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(Girard-Guille, 1984): cristales de calcita, valerita, aragonita y carbonato de calcio

amorfo(Roar &Dillaman, l984; Stevenson, ¡985).

La calidad y la cantidad de los componentes de la cuticula ea muy variable

entre los distintos crustáceos de mom que no es posible hacer generalizaciones al

respecto. Degenset al. ( 1967) cuantificaron los constituyentes cuticulares de varias

especies de cangrejos Portunidae y obtuvieron los siguientes resultados para los

caparazones: 62 a 92 S de minerales, 1.9 a 13 2 de quitina y 5.7-a 24 2 de

proteinas. Welinder (¡974) estudió las siguientes especies: AMM/5 ¡IW/2911113,

cancerpam/rw, Caro/hasmanes, ¿wav WSUS, Mea/¡rmsMVQÍCÜSy

¡ama/s aurora/77 , encontrando que -en la intermuda- la proporción de sales

minerales variaba entre un 55 y un 93 Z de acuerdo a la especie, la pieza del

exoesqueleto sometida a estudio y la técnica de extrazción; el porcentaje restante en

peso, estuvo constituido entre un 63 y un 72 S por quitina y entre un 28 y un 36 8

por proteina. Estos valores mncuerdan con los obtenidos por Lafon( |94|, ¡943 y

1948) y Drach ¿nLafon( |942). Por otra parte, Voss-Foucart & deuniaux ( ¡978)

encontraron que la tasa de mineralización de la capa principal o endocutlcula del

caparazón de Man/s vulgar/L9 , Map/¡ram "army/"cas, Say/¡firm aro/us y

¿bl/¡Massa Molar/ww ara bastante constante y se situaba alrededor del 802 del

peso; era un pocomenor en Polyc/¡e/es {yp/¡lqos mientras que ¡ani/70 ¡land/5 estaba

mas mlneraltzado. La fracción proteica representó entre un 7 y un 14 z de la capa

principal cbscalcificada pero fué mucho mas variable en la capa membranosa; la

quitina constituyó entre un 53 y un 67 S del peso de la misma. Welinder ( |97Sb)

encontróque,en mmm/ws, la quitinaconstituyeel 34 S y el 732 en pesocb

lm compuestos orgánicos de la exo y la endocutícula respectivamente. Austin et al.
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198l describieron la composición de la cuticula cb los siguientes crustáceos:

Cell/le asa/ms, Nemppamima/Jana, aerym mira/ati) y Artemissel/ha,

en cuanto a las proporciones de quitina y proteinas. Así, en los tres Brachyura, las

proteinas totales variaron entre un l2.3 y un l6. 4 x del peso saco; entre un 3.1 y

un 5.72 del mismo correspondió a aquellas que estaban unidas covalentemente a la

quitina; esta última oscilóentre 14.9 y 27.2 8.

Algunos autores diferencian entre dm tipos de proteinas no covalentemente

ligaias a la quitina, según se extraigan con EDTA15 8 o con urea 7 P1 (Austin et al,

1981). Hackman& Goldberg( 1958) encontraron que no era posible diferenciar las

proteinas de la cuticula de la larva del coleóptero ¡iguana/ne Splh/¿U/l/S‘extraidas con

ambos solventes y propusieron gue, probablemente, aún las proteinas unidas en forma

oovalente a la quitina serían estructuralmente semejantes a las que no lo estan.

(Hmkman y Goldberg, ¡976).

La composición quimica de la cuticula da los crustáuaos varía a lo largo da un

ciclo de muda. La quitina se deposita principalmente luegode la muda. En ¿bl/metía

saoin (Vigh& Dendinger, ¡982) su masaaumenta 4 vecesen los lo primeros dias

luego de la muda, llegando a unl 1.48 del peso seco de la cuticula; en Amin/s

¡[aula/1713*lo han 2.l veces en 14 días (Welinder, 197Sa).

Existe una considerable divergencia en cuanto al momento en que comienza la

depmición de sales en los crustüms que acaban de mudar. El calcio comienza a

cbpoaitarse desde 5 minutos hasta 2 dias despues de la muda en diferentes especies,

aunque parte de estas variaciones pueda deberse a la sensibilidad de los métodos de

detección (Vigh & Dendinger, 1982).

La mayor parte de la información existente consigna que, en los crustáceos,
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las sales minerales se depositan durante un tiempo relativamente corto luego de la

ecdisia. Se han citmb tiempos de de 12, 24 y 48 horas para que el porcentaje en peso

de calcio en caparazones en postmuda se mantengaconstante en Pmaeus w/Iïh'nimws

(Huner et al., 1976), A ¡[Wifi/ms (Welinder, 19758) y («Ysea/als (Vigh at

Dendinger, ¡982) respectivamente. Sin embargo,,en el último caso se sostiene que,

dato que el contenicb de quitina y proteinas de la cuticula sigue aumentando hasta los

lO dias, la cantidad absoluta cb calcio por mm2 de cuticula quedaenmascarada aunque

continúa incrementanmse. Drach & Lafon ( 1942) también mncluyeron que la

calcificmion tiene lugar muy rapidamente despuesde la muda:en ¿Mmm/'05 el

porcentaje de sales de calcio en la cuticula 6 horas después de la muda fué del 20.48,

el correspondiente alas 48 horas fué del 73.78 y el final del 87.2 S.

En (2 Mid/S se verificó un aumento de 2.5 veces la cantidad total de

proteinas (bach la muda hasta 10 dias mas tarde, lo que indica que la mayor parte de

las proteinas m la cuticula de este cangrejo se sintetizan durante la postmuda (Vigh &

Dendinger, 1982). Estos resultados no condicen con los de Welinder ( l975a) quien

sostiene que en A ¡laws/¡"(13sólo una pequeñacantth de proteinas se sintetiza luego

de la muda. Por otro lab, Drach & Lafon (1942) encontraron que existían más

proteinas que quitina en las cuticulas blandas de ¿Tpapa/w; esta relación se invertía

cuancb se completaba el endurecimiento del exoesqueleto, pero probablemente ambos

componentes se sintetizaran durante la postmuda. En ¿Yaaa/ws se depositan, durante

la premuda, primeramente proteinas que se pueden extraer con NaOH (unidas

covalentemente) y más tarde otras que se pueden extraer con HCl(unidas por medio de

puentes salinas) que pasarán luegoa ser las tbminantes (Vigh & Dendinger, ¡982).
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Sintesis ggnggnegtg guticulgrg. Losprobables caminos metabólicosque

conducen a la sintesis da quitina por el tegumento de los crustáceos han sido estudiadas

a través de dos metodologíasdiferentes: la incorporación de precursores radiactivos ir,

w'vo e ¡n w‘tra Se mmostró la sintesis de quitina ¡n w‘voinyectandot “Cl-glucosa

comoprecursor y recobrando la radiactividad en la quitina en flemmraasw "wi/5 y

en Gym" mag/"SIM (Hu, ¡958; Meenakshi & Scheer, |96|). En ambos casos la

mayor incorporación de ¡4C tenia lugar después de la ecdisis; antes de dicho evento, la

incorporación era mucho menor, y nula en la intermuda. Hornung ¿k Stevenson

(197l ) demostraron que en la cutícula de (mmm/as aúscwrus, la incorporación de

[HCI-glucosa a quitina ocurre durante todo el ciclo de muda pero comienza a

aumentar significativamente en los últimos momentos de la premuda para alcanzar un

maximo pocofipués de la muda. Stevenson ( ¡972) observó que la sintesis de quitina

era constante durante el subestadoA de la postmuda de a WII/‘05 pero mucho mayor

durante el subestado B. En Astwus ¡Iowa/Im la deposición de quitina en el caparazón

fue máxima en el segundodia después de la muda (Welinder, |97Sa).

Sin embargo, se ha demostrado que la quitina se sintetiza durante todoel ciclo

de muda de los crustáceos, incluso en el viejo caparazón a punto de ser eliminado

(Owinn & Stevenson, 1973). Parece posible que existan dos vias diferentes que

conducen a la sintesis del poliamárido (Stevenson, 1985); durante la postmuda la

glucosa movilizado a partir de los tejidos de reserva proporciona las unidacbs de

azúcar, previa transformacionen N-acetilglumina-ó-fosfato; durante la premuda

dichas unidades son provistas por la N-aoetilglucosamina y por la glucosamina

provenientes de la degradación del viejo caparazón. En efecto, Owinn & Stevenson

( 1973) demostraronque la incorporaciónde [ MCl-N-aoetilglumina a la quitina



presente en el exoesqueletode a obxun/s también tenia lugar a lo largo del ciclo de

muda paro comenzaba antes en la premuda y, durante ase estadio, alcanzaba valores

mucho mayores que los reportados previamente para la incorporación de

[ 14Cl-glu (Hornung&Stevenson,|97|).

Por medio de la segunda metodologia, ha sido posible demostrar en distintos

crustáceos la sintesis de quitina por sistemas libres de células a partir de

UDP-N-metil glucoeemina (Carey, 1965; Honhnke, 1971; Horst, 19816).

Recientemente, se comprobó la participación de poliprenoles como intermediarios en

dicha biosintesis(Horst, 1981 b).

La sintesis de proteinas por la epidermis se verificó, a partir de ensayos ¡z

vivo , en diferentes estadios del ciclo de muda de asus/wm; /afera/¡'3(Skinner,

¡966), mmm viril/3‘, (NcWhinnie & Hohrherr, 1970) y (2 Sei/IMM

(Humphreys & Stevenson, ¡973). En estos la sintesis de proteinas por las

células ch la epidermis fué baja en la premuda temprana, alcanzó un pico en la

premuda tardía, en coincidencia con el comienzo de la sintesis de la nueva cutícule, y

pareció caer lueg) marcadamente. Esto último se interpretó comodebido a una intensa

exportmión cb las proteinas recientemente sintetizadas con rumbo a la cuticula en

formmión (Stevenson, 1985).
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OBJETIVOS DE LA PEESENTE TESIS

1.- Estudio de la estructura y el ciclo de vida de una población natural de

¿yrlm‘qasus Mau/alas organización espacial, épocas de reproducción e

incorporación de juveniles; crecimiento. ,

2.- Establecimiento de la estrategia de crecimiento; evaluación de las

variaciones cb los “factores de crecimiento" (IMP y PIBS) con el tamaño; estudio de

otros factores que afectan a la muda.

3.- Estudio del crecimiento relativo,- determinacion de los tamaños en que se

alcanza la madurez sexual.

4.- Evaluación de una posible sincronización de las mudos en la población

natural.

5.- Estudio morfológico y anatómico del proceso de regeneración de apéndices.

6.- Estudio (b las relaciones entre la regeneración simple y múltiple y la

muda; cbterminación del “período critico" y de la duración de la proecdisis.

7.- Estudio de las variaciones del peso seco de la cutícula a lo largo de un ciclo

de muda,- propuesta de modelos cuantitativos que las describan.

8.- Análisis de la composición química de la cutícula y sus variaciones

durante un ciclo de muda.

9.- Estudiode procesos biosintéticos cb la cutícula: quitina y proteinas.



MATERIALES Y METODOS

Ar de estudios.Se trabajó con una poblaciónch ¿yr/mrwsusa/w/atus que

habita en una playa rocosa en el puerto de Mar del Plata, provincia de Buenos Aires,

República Argentina (lat. 38 ‘ 03 ' S ; long. 57 ‘ 33 ' W ). Las observaciones y

recolamión del material biológicose rlizaron siempre durante las bajas mareas.

Estudio de la mblación natural. Desde 1981 se realizaron observaciones no

sistemáticas sobre la población de ¿yrúyrqasus www/¿(as del puerto de Mar del

Plata. Ejemplares de ambos sexos, predominantemente juveniles, se hallan formando

densos grupos bajo pequeñas rocas ubicadas en la zona intertidal. En consecuencia, los

cangrejos quedanexpuestos al aire durante las bajas mareas.

Se efectuaron muestreos mensuales entre enero y diciembre de i985. Encada

oportunidad se remlectaron tocbs los individuos presentes sobre la misma ar de

playa, de los cuales se registró: sexo, estado de madurez, gram de consistencia del

exoesqueleto y ancho máximo del caparazón, medido con un calibre. El número de

individuos en cada muestra osciló entre 235 y 66| , con un promedio de 404. Losdatos

cb caia mes fueron agrupados en intervalos de 0.5 mm de ancho del caparazón y con

ellos se construyeron histogrames de frecuencias. Las modas de esos histogramm se

calcularon usando papel de probabilidad, según el método de Cassie ( 1950). Se trazo

una curva de frecuencias acumulativas para cada sexo y para cada muestreo. A partir



de dichas curvas, que no se incluyen en esta Tesis, se obtuvieron graficamente los

valores modalesy sus desviaciones standard. Durante los meses de febrero y marzo se

realizaron muestreos semanales, procediendose de la misma manera. Los datos diarios

de la temperatura del aguade mar y del aire durante ¡985 fueron obtenidos, a las 8 y

a las 18 horas, por la estacion mareografica de l'ler del Plata; se calcularon a partir

de ellos los promedios mensuales (Figura 5).

/\.
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Figura 5.- Variaciones de la temperatura del agua y del aire a las 8
(círculos vacios) y l8 horas (círculos llenos) en Mar del Plata
durante 1985.
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Obtención del material biolgg'ico y mantenimiento en laboratorio. Los

cangrejos fueron recolectados en su ambienta natural. Desdesu llegada al laboratorio,

todos los especimenes fueron ubicados en acuarios compartamentalizados debido al alto

gram de canibalismo observado, el que afecta especialmente a los ejemplares recién

mudiIbs. Los compartimentm son recipientes de polietileno de lO cm de diametro y

25 cm cb altura, perforados para que el agua circule libremente entre y dentro de los

mismos. Están dispuestos en número de 20 a 30 en acuarios de PVC, llenos con agua

de mar obtenida en la costa de Mar del Plata, permanentemente aereada y mantenida a

una temperatura constante de 25 :t l ‘C, hasta una altura de 20 cm. Los acuarios

pudieron someterse a cuatro fotoperíodosdiferentes: 24 horas diarias de luz artificial

(tubos fluoracentes Sylvania FL4OSBR), 16 horas de luz y 8 de oscuridad, 8 horas de

luz y 16 de oscuridad y 24 horas de oscuridad. Los animales fueron alimentarios

diariamente con pequeñas piezas de camaron (Affflflñ‘ll‘? ¡mg/77MB ) o isópodos

marinos (.üfiaamnesa ), tomancbsela precaución de no dejar el alimento por más

(b media hora y retirando los restos no utilizados. Con la misma frecuencia se

registraron los compartimentos con el fin de detectar la presencia de animales recién

mudajos y de exuvias.

Mudoy crecimiento. Para cada especímen que mudó en el laboratorio se

calculó el aumento porcentual de tamaño en cada muda:

PIBS = (Wia - Wib) . ¡oo / w¡

donde WiEl y Wib son el ancho máximo del caparazón después y antes de la muda.

Esos valores fueron obtenidos midiendo la distancia entre los dientes anterolaterales
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del caparazón (Figura l) mediante un calibre. En aquellos animales que mudaron dos o

mas veces, se calculó el tiempo transcurrido entre cada dos mudos o periodo

intermudas (IMP). Se calcularon las relaciones entre los logaritmm de PIBS e IMPy

el ancho del caparazón.

Crecimiento relativo. Se midieron el ancho maximo del caparazón, el largo del

premia del primer pereiópocb y el ancho del segundo segmento abdominal de ISO

ejemplares machos, 150 ejemplares hembras y 15 ejemplares pequeños cuyo sexo no

pudo ser establecido; también se midió el largo del primer pleópocb de lOO

ejemplares machos (Figura l). Se utilizó un calibre o un estereomicrosmpio

equipada con ocular micrométrico, de acuerdo al tamaño del animal. Siempre que ello

fue posible, los ejemplares se disecaron anotandose la presencia o ausencia de órganos

reproductivos. De esta manera, los datos pudieron clasificarse en cinco grupos:

mmhos y hembras, inmaduros y maduros, e indiferenciedos. Los valores obtenidos,

transformados en logaritmos, fueron utilizados para obtener las correspondientes

ecuaciones de alometria.

Sincronización de mudos. A lo largo de 1985, se recolectaron muestras

semanales de entre 40 y BO cangrejos los que, llevados el laboratorio, fueron

mantenidos en acuarios compartamentalizados y alimentarias corno se indica más

arriba. Durante los IS dias posteriores a ceda muestreo se anotaron diariamente las

mudos observadas. Losdatos de mareas fueron obtenidos de tablas, representandose los

valores más bajos de cada dia en función del tiempo y calculandose el promedio
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mensual tb las bajas mareas. Al unir dichos valores promedio se obtuvo una curva

anual que permite distinguir las menores y mayores bajamares (muelles que están

por cbbajo y por encima del promedio), técnica usada por Reaka ( 1976). Se anotaron

las fechas de las distintas fases lunares, dividiendose cam ciclo lunar en cuatro

intervalos con centro en caia una de dichas fases.

Rgcpneración de apéndices. Las variaciones morfológicas de los apéndices en

regenermión que tienen lugar a lo largo de un ciclo de muda fueron estudiadas

mediante la observación de ejemplares bajo un estereomicrpio. Algunosde ellos

fueron fijams en solución de Bouin y se obtuvieron cortes histológicos de los muñones

en distintas etapas del proceso de cicatrización y regeneración. Los cortes fueron

tenidas con hemetoxilina-eosina , observados y fotografiams bajo distintos aumentos.

Relaciones entre ciclo de muda y rfineración. La amputación de uno o mas

apéndices se obtuvo presionancb el meropodito con una pinza, lo cual provoca el

reflejo de la autotomia; ello fue hecho inmediatamente luego de mudar o en otros

momentos cb] ciclo de muda Se efectuaron los siguientes tratamientos:

- amputación de l , 2, 4 y 6 apéndices inmediatamente después de la muda,

- amputación de 2 o 4 apéndices inmediatamente después de la muda y de otros

2, cuandoloa primeros alcanzaron valores de R4 de l2, H o ¡6,

- amputación de l apéndicea los 7, ¡4 o 2| dias despuésde la muda,

- amputación de l apéndicz por semana, hmta un total de cuatro.
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Losanimales tratados, al igual que controles sin amputar, se mantuvieron en

acuarios mmpartamentalizados; se los alimentó día por medioy se midió la longitud

de sus muñones de regeneración con la misma’ frecuencia o a diario, .bajo un

estereomicroscopio Bausch & Lombequipadocon ocular micrométrioo (magnificación

= lO X). Se calcularon así los valores cbl índice de regeneración:

R = largo del muñón. lOO / ancho (bl caparazón,

que fueron representams en función del tiempo, primero en forma absoluta y luegoen

forma relativa, considerandocomo 1002 al tiempo transcurrido entre muday mum o

period) intermuda (IMP): se trata cb las curvas de R individuales. Éstas fueron

utilizaba para establecer el número y la duración de las etapas en las que se pudiera

dividir el proceso de la regeneración y no se incluyen en esta Tesis salvo las

presentaias, a mom de ejemplo, en la figura 28. El subindice de R (l a 5 )expresa,

en cada caso, el pereiópodo amputado. Conel fin de obtener curvas de R promedio para

cab condición experimental, se tomaron las curvas individuales representadas en

forma relativa y se dividieron los períocbs intermuda en lO intervalos. Losvalores

de R de cab curva individual al fin m intervalo (caia 1058 del periodo

intermuda) fueron hallados graficamente y luegi promediorbs (el número de

individuos usado en cada experimento nunca fue menor de 6 ni mayor de lO). En

algunas ocasiones, cuando la amputación fue muy posterior a la muda, las curvas

promedio fueron remlculadas, considerandocomo 1002 al tiempo transcurricb entre

la amputazión y la muda (AMP). Los valores de la velocidad de crecimiento del muñón

fueron estimados en forma aproximada a partir de la pendiente de las curvas promedio



y se expresaron como la variación de R cada ¡OS del IMP o del AMP(m). Los valores

del IMP y del incremento porcentual de tamaño en cada muda (PIBS) obtenidos en cada

animal estudiab fueron promedim para cadacondiciónexperimental.

Estructura del gparazón cefalotorócico. Se sacrificaron cangrejos a distintm

tiempos luego de la muda ( 0, 25, SO, ¡00, 125 y 250 horas) por congelamiento a

- 20 'C . Se midió el ancho de sus caparazones, los cuales fueron luegocuithdcsamente

disemdos separancb todos los tej ¡dosadheridos, sacaba a ¡00 ‘C durante 24 horas y

pesaba en una balanza Mettler H 54 con una precisión de 0.01 mg . Las exuvias

provenientes de los ejemplares sacrificados no más de una hora después de mudar

fueron conservadas y su ancho y su peso seco fueron registrados. Los logaritmos del

pm seco y del ancho del caparazón fueron relacionadas por funciones lineales.

Animales recolectadas en el estadio proeaiisial fueron muertos inmediatamente y

medicbs. Sus caparazones fueron disemdos, separando si era posible el nuevo y el

viejo; luego fueron sacados y pesados en forme separada . En los ejemplares que

presentaron muñones de regeneración, se midió la longitud de los mismos y se calculó

R. Se calcularon las relaciones entre el peso seco del nuevo caparazón y R ; entre los

pesos secos (bl nuevo y del viejo caparazón y entre la razón de ambos pesos y el ancho

del caparazón.

Caparazonesdecangrejosenintermuda.
postmuda y pramuda (viejos y nuevos) fueron disecados, medidos, sacados hasta paso

constante y pesadas. Luegofueron sometidos a una extracción secuencial, por medio de
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la siguiente serie de solventes

EDTA¡Si! , 24 horas a temperatura ambienta

Urea 7 r1 , 72 horas a temperatura ambiente

NaOH0.lN, 24horasa30‘C '

NaOH lN, 6 horasa |00 ‘C

Luegode cada extracción el caparazón, que nunca pierde su forma original,

fué lavado, wcacb y pesado. El material solubilizado fue dializam contra agua destilada,

concentrado por liofilización y resuspendido en agua destilada o NaOH0.01 N. Las

proteinas presentes se midieron por el metodode Lowry ( 1951). El material que

permaneció, formando el caparazón, luego de la extracción con álcali caliente fue

considerado como quitina.

En otros ejemplares se determinó el peso de las cenizas de caparazones

previamente disecados, secadm y pesados. y colocadosen un horno a 5‘50 'C durante 6

horas. Ese peso fué considerado como una medida de la cantidad de sales minerales

presentes.

Ingrpgrmión de precursores radiactivos a macromoléculasde la cuticula Se

inyectaron las siguientes soluciones radiactivas a través de la membrana que une el

caparazón y el abdomen de cangrejos en distintos momentos del ciclo de muda:

[HCJ- glucosa S mM ( 6 mCi/mmol)

[3Hl- glucosa S mM (lO mCi/mmol)

['4C1- leucina 5mm ( 6mCi/mmol)
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Estas soluciones sa prepararon a partir de material radiactivo suministran

por The Radiochemicel Centre, Amersham, Inglaterra, y fueron inyectadas en

cangrejos previamente anestesiados por inmersión en agua de mar a 4 'C por medio cb

una jeringa Hamilton con una capacidad máxima de 50 pl. La dosis fue de IO ul por

gramo da peso frasco ml animal o de tpl por mm de ancho del caparazón. Los animales

inyectados eran vueltoa e colocar en acuarios y sacrificabs por congelamiento a

tiempos variables luegp de la inyección.

Los cangrejos inyectabs fueron luego sometidos a distintos tratamientm; en

una primera experiencia fueron homogeneizadosenteros , por medio de un mortero,

procedienctne luegoa una extracción secuencial con distintos solventes, que dió origen

a las siguientes frmciones:

a) soluble en clorotormo-metanol (2:1) 4 “C

b) soluble en cloroformo-metanol-agua ( IO:l 0:3) 4 ’C

c) soluble en Tris HCl ¡00 mn 4 ’C

d) soluble en NaOH 0.1 N 4 ’C

e) soluble en NaOH 2 N lOO 'C

f) insoluble en NaOH2 N l00 ‘C

El material solubilizado en cada una de estas fracciones fue separado: en a) y

b) por avapormión, en c), d) y a) por diálisis y liofilizmión. El material insolubla

en alcali caliente fue lavado con alcohol 66 2 y ¡00 2, secaio y pesado. En cada caso
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se intentó la identificación de los compuestos marcaba radiactivamente y también se

midió la radiactividad por medio de un contador de oentellao liquido Beckman LS

7000 . Para efectuar esto último, las muestras provenientes de solventes organicos

se disolvieron en una mezcla de centelleo constituida por PPO (4 g/l) y POPOP(0.3

g/l) ; en esa misma mezcla se mlocaron las muestras formadas por residuos sólidos.

Las muestras provenientes de solventes acuosos se disolvieron en una mezcla que

también contenía Triton x 100 (33 S v/v ).

En una segunda experiencia, los caparazones de ¡CBcangrejos inyectados

fueron diseoadJs, amados, pesados y luego sometidos a una extracción secuencial con

EDTA 15 8, Uraa 7 M e HONa(0.1 y 1 N) tal como se indica más arriba. Luego da

cada extrwción, el material remanente -lavado con agua destilada y secado- y el

material extraido -dlalizado y ooncentracb- fueron sometidos a una medición de la

raiiactividad.

Identificación de compuestos marcados radiactivamente. La identificación de

compuestos con marca radiactiva se intentó por medio de las siguientes técnicas por

separada o combinadas:

a) hidrólisis ácida total: la muestra se disuelvió con HCl ll N a 0 ’C,

llevandola luego durante 6 horas a 40 ‘C. Se neutralizó con Amberlite IR 4B (OH) y

se liofilizó, los productos fueron sometitbs a cromatografía y/o electroforesis en

papel.

b) hidrólisis parcial: la muestra se disuelvió con HCl l l Na 0 ‘C, llevandola
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luagpdurante 2 horas a 40 ‘C. Se neutralizó mn NaOH40 2 y se cromatografió.

c) desacatilación: la muestra se trató con NaOH40 2 durante 6 horas a l IS

’C, luego se hidrolizó como en a) o en b).

e) hidrólisis enzimática:se utilizó quitinósa de Simply/nm avisa/5 (3.1

U/mg) provista por Sigma Chemical Co, previamente se demostró la ausencia de

glicosidasas contaminantes incubandola con paranitrofenil derivados. La muestra se

incubó en un buffer Hcllvaine, pH 6, a 30 ’C, con una suspensión de enzima cuya

concentración inicial fué de lO mg/ml, durante 72 o 96 horas. A diferentes periocbs

se extrajeron muestras y se repusieron volumenes iguales de suspensión. La reacción

se cbtuvo por inmersión de los tubos, durante unos instantes, en agua hirviendo. Las

alícuotaa extraidas fueron mntrifugadas y se midió la radiactividad en el sobrenadante

y en el precipitmo. El sobrenadante final fué cromatografiab en papel.

f) cromatografía en papel: se utilizó papel Whatman n' l y los siguientes

solventes:

n-butanol-piridina-agua-ácidoacético (4-3-4-0.3 v/v)

n-nutanol-piridlna-agua (4-3-4 v/v)

acetatodeetilo-piridina-agua (8-2-1 v/v)

Se utilizaron comopatrones para la determinación de azúcares, las siguientes

soluciones : xilosa, arabinosa, glucosa, manosa, galactosa, glucosamina, galactosamina,

N-acztil glucosamina, trehalosa y maltosa (en todos los casos, 100 mm). las que se

revelaron con reactivo de plata (Litwack, ¡960). La radiactividad en los

cromatogramas se detectó con un contador proporcional para cromatografía en papel



38

Berthold LB280.

g) electroforesis en papel: se utilizó pepe] 3mm, con ácido fórmico S x

durante 60 minutos a 1000 V.Se revelaron los standards comoen el ceso anterior; de

igual forme se prowdió en le detección de le radiactivided.
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YVARIA A l N TU | .

Resultados. El porcentaje de Individuos mayores de 20 mm de ancho del

caparazón que comparte el habitat con los mas pequeños no excedió, entre febrero y

diciembre da ¡985, el 2.0 58en los machos y el 4.0. 58en las hembras, con promedios

de 0.75 8 y 1.20 2 respectivamente. En enero de ese año, los porcentajes

correspondientes fueron de 9.5 2 y 8.0 78. Aparentemente, los cangrejos de tallas

superiores suelen localizarse en aguas más profundas, donde no son sometidos a

periódicas exhondaciones. Por lo tanto, el estudio cuantitativo de la población se

efectuó sobre la parte de la misma compuesta principalmente por juveniles. La

proporción cb sexos en las muestras osciló alrededor del 50 S.

Los histooramas mensuales de frecuencias de tallas presentan, durante todoel

año, una distribución polimodal, no se observan diferencias marcadas entre machos y

hembras, y las modas se van desplazando continuamente hacia tallas mayores a medida

que transcurren el tiempo (Figuras 6 y 7). De acuerdo con estas observaciones, el

crecimiento de esta especie -dentro de los tamaños aqui considerados- parece ser

contínuo en ambos sexos. Durante los meses de enero a marzo se detecta la presencia de

ejemplares de muy pequeña talla (menos de 4 mm de ancho del caparazón) incluyendo

muchos que no presentan evidencias externas que permitan establecer su sexo. Es

probable que la incidencia de estos ejemplares pequeños en la composición de la

población sea subastimada ya que su tamaño hace que puedan pasar desapercibidos

ocultos en oquedadesdel substrato o en conchillas vacías de cirripedios. Entre abril y

agasto se siguen observando hembras menores de 6 mm de ancho; en los machos esto
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solo ocurre entre abril y junio. A partir del mas de agosto se registra un continuo

desplazamiento de la distribución da frecuencias de tallas hacia valores más altos.

Las distribuciones, analizados mediante el uso de papel de probabilidad,

presentan varias modas que se grafican en funcion del tiempo en las figuras 8 y 9. El

desplazamiento de las modas a lo largo del año se observa aqui claramente. Las modas

fueron unidas en forma tentativa con líneas, de modode obtener una representación del

crecimiento registrado mes a mes. Resulta evidente que las curvas ofrecen una versión

simplificada del crecimiento de las dimensiones externas, puesto que no se tiene en

cuenta la naturaleza disoontinua del mismo. Asi se observa que los ejemplares de sexo

masculino que poseen un ancho promedio de 4.6 mm en enero, crecen con una velocidad

constante hasta el mes de setiembre, que se puede estimar en 0.5 a 0.7 mm diarios. A

partirde entonces, habiendo alcanzado en promedio un ancho de 16.5 mm, su velocidad

disminuye a 0.3 mm diarios (Fig. 8). Ejemplares cuyo promedio en abril es de 5.4

mm, alcanzan IS mm en octubre, para luego disminuir el ritmo de crecimiento. Por

otro lado, hembras cuyo ancho promedio en enero era de 4.2 mm o en marzo de 5.1

mm, podrian alcanzar 17.5 mm en noviembre ( Figura 9).

Durante los meses de verano y principios del otoño las ocasionales hembras

adultas que se recolectaron llevaban larvas bajo su abdomen, en diferentes estadios

de desarrollo embrionario (hembras ovigeras). Algunas de ellas, llevadas al

laboratorio, dieron lugar a una carnada de larvas nadadores y, al poco tiempo,

presentaban nuevamente huevos en la cámara de incubación. Durante el resto del

año,se enmntraron también hembras ovigeras; en todos los casos, llevaban embriones

en el estadío que precede a la eclosión. Nunca se observaron mudas en hembras con

embriones en su cámara incubadora.
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Discusión. La población de ¿yrtcyrapsus enga/ata: del puerto de Mar del

Plata exhibe una segregación por tamaños, al menos durante la bajamar. Desde su

incorporación a la misma y hasta que alcanzan su madurez sexual, los individuos

pueden hallarse bajo rocas ubicadas en la zona entre marea Los animales de mayor

tamaño raramente se encuentran fuera de la zona permanentemente cubierta por las

aguas. Estas mismas caracteristicas se presentan en uno de lm cangrejos mas comunes

de las costas europeas, Gara/husmamw: los individuos se ocultan, cuando la marea

desciende, bajo piedras o algas en todos los niveles de la costa pero los mayores tienden

a hallarse en los niveles inferiores, en especial en invierno. Los ejemplares

totalmente crecidas habitan en el infralitoral (Hogarth, ¡983).

No hay evidencias que permitan establecer si la distribución espacial de (2

ama/alas es estable o si se modifica en relación con las condiciones ambientales,

entre ellas los ritmos de mareas, tal como ocurre en (Z mar/7.15. Klein Breteler

(1976) señala en esta última especie la existencia de dos tipos de migraciones:

algunos individuos se Mplazan diariamente, siguiendo el ritmo de las mareas

(migración diaria); otros permanecen ocultos bajo rocas durante labajamar. Sin

embargo estos movimientos diarios se reducen o cesan por completo en los meses mas

frios, cuancb los animales permanecen continuamente sumergidos (migración

estacional). Las ocasionales disminuciones en la densidad poblacional de ¿Tenga/ata:

en la zona entremareas del puerto de Mar del Plata, observadas a lo largo de estos S

años, especialmente en invierno, podrian tener su origen en fenómenosde este tipo.

Las carmterísticm de la segregación por tamaño son algo diferentes en otra



conspicua población de 6? enga/aras, ubicada en las playas arenosas proximas a la

desembocadura de le laguna de Mar Chiquita, aproximadamente a 25 Km al norte de

Mar del Plata. Los ejemplares pequeños participan de las comunidades asentadas en

torno de los "Docnones", constituidos por masas de tubos calcáreos del poliqueto

serpúlido ¡Impomatus enigma/¡bus (Pezzani & Obenat, 1986). Alli encuentren un

habitat análogo el de las costas rocosas merplaten'ses. Los adultos, en cambio, viven

muy cerca de la orilla, y pasan mucho tiempo fuera del agua (Boschi, l964).

Los ejemplares juveniles de ambos sexos mudan y crecen durante todoel año.

En este aspecto, 63 enga/aras se diferencia de cangrejos que viven en habitats

semejantes y que presentan una definida estación de crecimiento, como

Rfilïflropanapeashan/sii (Marchand, i973a) o 6?mae/¡as (Klein Breteler, ¡975).

El rapido crecimiento que se observa en enga/alas a partir de su

incorporación a la población durante el verano parece conducir, en la siguiente

primavera, a le adquisición de la madurez sexual. En efecto, en los últimos meses del

año los animales alcanzan tamaños de más de 16 mm de ancho del caparazón, que

corresponden a ejemplares sexualmente maduros; su ritmo de incremento de tamaño

se atenúa a partir de entonczs, aunque aún se registran mudas.

La adquisición de la madurez sexual no implica, en (Z enga/alas, una

finalización del crecimiento corporal; se observaron cangrejos en postmuday exuvias

en ejemplares mayores cb 20 mm de ancho del caparazón, si bien éstos están presentes

solo de una manera ocasional en el sector estudiado. En consecuencia, debido a la

ausencia de una anecdisis terminal, el crecimiento de esta especie es del tipo

indeterminam (Hartnoll, ¡984). Este hecho parece ser común en varias especies de

grápsicbs: ¿yr/¿grasas pana/alas (Broekhuysen, i941), lie/¡Ilyapsus soga/new



(Kurata, 1962) y Px/zjgrapsz/s crmmes (Mauchline, 1976). Estas especies

alcanzan anchos máximos del caparazón da 25, 26 y 38 mm respectivamente; (3

ama/am: puede ser más grande habiendose observado, en Mar Chiquita, machos cuyo

ancho superaba los 50 mm.

La incorporacion de ejemplares juveniles a la poblacion se presenta en cambio

sólo durante los meses cálidos del verano y principios del otoño, cuando la temperatura

del agua oscila entre |6’C y 22'C y la temperatura del aire entre 15°C y 21°C.

Esto es consecuencia de una actividad reproductiva estacional, al igual que lo que

sucede en (2 mamas en esta especie la cúpula ocurre en los meses del verano

(Hogarth, 1983). Aún se desconoce el momento de la fecundación en la poblacion de a

alga/alas del puerto de Mar del Plata; nunca pudieron observarse cangrejos en cópula

a lo largo cb estos 5 años. En Mar Chiquita se informó, al menos una vez, sobre la

aparición de una masiva actividad reproductiva; ello tuvo lugar en marzo de |96l

(Boschi, ¡964).

Al igual que otros Brachyura como R. barrio/7' (Morgan et al., 1983) y

flmwpe marce/¡ana (Cheung, 1968), 6? enga/0105 es capaz de múltiples

oviposiciones a partir de una sola cúpula. Nuestras observaciones y las de Boschi

( ¡964) minciden en que hay hembrm ovigeras durante todoel año; es probable que

luego de varias ovoposiciones sucesivas durante el verano, algunas hembras

permanezcan ovigeras durante el resto del año, llevando embriones en un estado

avanzan) del msarrollo. Estos embriones darían origen a la primera camada de

cangrejos en la temporada siguiente, quizá en forma anticipada a la nueva estación de

reproducción.



CRECIMIENTO Y MUDA

Resultados. Los valores promedio del incremento porcentual de tamaño en cada

muda (PIBS) disminuyen cuando el ancho del caparazón (Wib) aumenta (Tabla ll)

pero también son afectams por el tiempo transcurrido entre la recolección y la muda.

Sin embargo, para una muestra total (n = 132; ambos sexos) el logaritmo de PIBS no

esta significativamente relacionado con WilJ(r = 0.28) e incluso una submuestra que

incluyó 61 cangrejos que mudaron en el laboratorio hasta cbs dias más tarde de haber

sido recolectados, muestra un coeficiente de correlación linear de r = 0.30. Esto hizo

rechazar la supmición que indicaba que se podría obtener una relación lineal entre

estas dos variables. Has aún: las diferencias entre los valores medios de PIBS para

diferentes clases de tamaño de cangrejos pertenecientes a esta submuestra (Tabla II,

primera línea) no son significativas( P >S 58). Sólo cuando la clasede l l- ¡2.9 mm

escomparadacon lasclasesde 3-4 .9 mm ( P <2.5 S ),de5-6.9 mm ( P <5 S )y

de "¡-8.9 mm ( P <0.5 Z ) y cuando la clase de 7-89 mm es comparada con la clase

de 15- ¡6.9 mm ( P ( i Z ), se enmntraron diferencias significativas. También

ocurran diferencias significativas cuando se comparan cangrejos de 3-4 .9 mm da

ancho cb] caparazón, recolectados entre Oy 2 dias y entre 3 a 5 dias antes de la muda

( P < 0.5 S ) y también cuando se comparan cangrejos de 7-8.9 mm y de 9-10.9

mm,remlecttmsentreóyByentrer l4diasantesdelamuda(P (0.1 SyP (l

S respectivamente).



Tabla II . Valores del gorcentaje de incremento de tamaño al mudar (PIBS) para
diferentes intervalos entre la recolección de los cangrejos y la muda y gara
diferentes anchos del caparazón. en ¿Mg/¿agus enga/alas, exgresado corno
valor promedio gara n ejemplares t l desviación standard. (ND: no (Eterminacb)

Ancho Intervalo entre la recolección y la muda
(mm) (mm)

0-2 3-5 6-8 9-14 15-22

3-49 251616.09 ¡8.171244 ¡67411.69 ND ND
n=l I n=7 n=9

5-69 216214.42 215223.20 ND ND ND
n=7 n=8

7-89 217512.63 215213.79 l9.2212.97 116712.20 ND
n=9 n=7 n=7 n=6

9- 10.9 212812.25 20.68:3.5l 202813.13 149426.06 ND
n=lO n=16 n=l4 n=ll

l 1-129 ¡9.621237 21.33t2.69 199213.26 ¡8.442400 142112.97
n=lO n=lS n=24 n=27 n=4

13-149 20.45: 5.58 20.12127] 20475.45 183512.97 ND
n=7 n=l3 n=15 n=18

15-169 ¡8.171202 20481215 162423.83 ¡6.612325 l4.l3t2.95
n=4 nal l n=7 nv=l 7 n-S

¡748.9 ND ND 110222.46 113412.79 ND
n=7 n=l3



Con el objeto de reducir las posibles fuentes de variación de PlBS entre

cangrejos de un ancho de caparazón cbdo, se decidió clasificar 160 animales, que

mudaron hasta 3 dias después de la recolección, que no tenían apéndices en

remneración m"signos externos de haber sufrido la muda de pubertad, en varios

grupos de tamaño, considerancb machosy hembras por separado (Tabla Ill).

Solamente los cangrejos más grandes ( 16’18.9 mm) exhibieron diferencias

significativas cuando fueron comparados con otros grupos ( P < O.l 2 ). Los valores

de PIBS no difirieron significativamente entre machosy hembras.

Tabla III . Porcenta'e de incremento en tamaño al mudar en I ri a sus
enga/aras, para cangrejos clasificados de acuerdo con el sexo y el ancho
del caparazón, expresado como promedio de n ejemplares z ia desviación
standard.

Ancho Porcentaje de incremento en tamaño al mudar
(mm)

Hembras n Machos n

4-69 224023.92 lO 24.09:3.6l l l

7-9.9 223312.68 13 220212.74 19

10- 12.9 208723.03 26 20.34: 2.87 25

13-159 215812.63 20 21.05il.93 13

16-189 l7.99:3.57 15 160112.72 6



Cuandosa consideraron las variaciones de la duración del período intermudas

(IMP) que tienen lugar con cl tamaño de animal, se encontró que el logaritmo de IMP

(Figura lO ) se correlacionaba linaarmente con el ancho del animal (Wib). Para 66

cangrejos, cuyos Wib variaron entre 8 y 18 mm de ancho y que mudaron dos vacas

en al laboratorio, los valores de IMP oscilaron entre 20 y 66 dias y se estableció la

siguiente relación:

logll'lP: 1.osa+o.03aw¡b ; r=0.68 (P<0.IS) (l)

LOG lMP: 1.058 +0.038\A/i

20*

IMP

LOG

10 20

ANCHO (mm)

Figura l0.- Variacionesdel periodo intermudade ¿yrlqyrapsus
anal/latas en funcion del tamaño (ancho (bl caparazón).



Un reducida número de ejemplares fue mantenido en el laboratorio hasta

obtener una tercera muda. Se comprobó con ellos que, an estas condiciones, tanto PIBS

como IMPno varian significativamente entre dos períodos intermuda sucesivos ( Ïabla

IV).

Tabla lV. Comparación de los valores de la duración del period) intermuda i IMPI
y el porcentaie de incremento de tamaño en cada muda i PIBS) correspondientes a
dos mudas sucesivas en r! a 5055/7 alan/5 or mediodel test deStudent.

iMP PIBS
(dias) (S)

Much i 45.93 9.02

Nucia2 50.00 9.62

Número ch
ejemplares 14 8

t 0.63 0.66

P (2) >05 >05

Se intento determinar si los valores de lMP y de PIBS calculadas a partir de

observaciones hechas an el laboratorio eran mberentes con los resultados obtenidos a

partir cb los muestreos mensuales efectuados en i985. En la figura l l se comparan

curvas cn crecimiento que provienen de las figuras 3 y 4 con un esquema de



crecimiento discontinuo generado considerando un PIBS promedio del 20 78y un IMP

calculado a partir de la ecuación (t). El punto de origen de este esquema se hizo

coincidir con el de las curvas de crecimiento en un valor del ancho del caparazón de

4.5 mm. En ambos sexos el crecimiento en el ambiente natural (lineas continuas)

coincide apreciablemente con el esquema escalonado obtenido a partir de las

observaciones de laboratorio, hasta que el caparazón alcanza un ancho de ¡6 mm.

_‘(mm) U"

ANCHOCABARAZON

O

U'I

l

100 200
TlEMPO (dios)

Figura l l.- Curvas de crecimiento de cangrejos juveniles machos (circulos
llenos) y hembras (circulos abiertos) y su comparación con los datos
provenientes de estudios de laboratorio sobre los componentes o factores de
crecimiento(tin escalonada).



Por otro ladose realizo una experiencia acerca del efecto del fotoperiodo sobre

el IMP, que duró SO dias y cuyos resultados se exponen en la Tabla V. Se observó una

diferencia entre el número de ejemplares que mudaron dos veces en las distintas

condiciones; un maximo del 29 8 corresponde a 16 horas diarias de luz y un minimo

del 5 8 a 0 horm diarias de luz. Sin embargo, los valores de IMP no muestran

diferencias estadisticamente significativas entre ellas (test deStudent).

Tabla V . Efectos de diferentes condiciones de iluminación sobre la
muda de r! a sus 0/7ala/us en laboratorio a lo lar de SOm

Horas diarias de luz 24 16 8 0

Totalde ejemplares 36 21 2| 2|

Mudaron una vez 27 ¡6 ¡4 7

Siguen sin mudar 2 0 3 7

Muertos sin mudar 7 S 4 7

Mudaron dos veces 9 6 3 l

Mudaron dos veces
(porcentaje del 25 29 ¡4.3 S

total inicial)

Intervalo promedioentre 2916.1 23.325,5 35.3135 35
dos mudas (dias)



En la figura 12 se muestra el porcentaje, en forma acumulativa, de animales

que muden por primera vez con respecto al total inicial, e lo largo de le experiencia y

para cuatro fotoperíodoadistintos.

Figura ¡2.- Porcentaje de {ly/“¡gramos enga/alas mantenidosen laboratorio
que mudan por primera vez con respecto al total inicial, representado en
forma acumulativa, en función del tiempo transcurrido desdeel comienzo de la
experiencia. Se consideran cuatro condiciones de inluminación: 24, ¡6, 8 y O
horas diarias de luz.

Las curvas son similares, excepto la que se obtuvo en condiciones cb oscuridad

permanente. En este caso se observó que los animales ingerian menos alimento y era

frecuente hallar el mismo intacto luego de un tiempo de haber sido colocado en los

muarim. Debicb a la mortalidad registrada (Tabla V), en ningún caso se alcanzó un



1008 de mom. Sólo en la condición de 16 horas diarias de luz, el total de los

supervivientes (7558 del número inicial) mudóuna vez; ello se logró 30 días después

de comenzada la experiencia. En la condición de 24 horas diarias de luz, igual

porcentaje se alcanzó a los SO dias del comienzo pero dos ejemplares aún continuaban

sin haber mudado. En ese momento habian mudad) un 678 de los ejemplares

someticbs a 8 hores y un 34X de los sometidos a 0.horas diarias de luz.

Discusión. En C enga/dias, el period) intermudas es mas largJ en animales de

mayor tamaño corporal. Ejemplares juveniles, con caparazones de 3 a 16 mm,

mudarien una vez cada 15 a 46 dias, de acuerdo a lo calculado en base a la ecuación

( l ). Los promedios de los valores obtenidos por Boschi ( ¡970) en esta misma especie

oscilaron entre 27 y 72 dias. Lapendiente de le regresión entre el logaritmo del lHP

y el ancho del caparazón fue de 0.038, similar a la de otros orápsidos: 0.036 en

M/Wmsuspumtalus (Broekhuysen, |94| ) y 0.025 en Hem/grapsasseñal/meus

(Kuroto, 1962). Entre todos las especies citados en la revisión de Hartnoll ( 1984),

sólo otro Brmhyura, ¿ii/kw ¿Mt/747M (Anderson ¿t Ford, 1976) tiene valores

similares de pendiente: 0.023. No siempre puede establecerse una relación entre el

lMP y el tamaño corporal: ¿kara/has ¡diera/¡3' (Skinner & Graham, 1972) y ¿es

pag/781w (Hopkins, 1982), ambos frecuentemente utilizados en estudios

experimentales, tienen períocbs intermudas extremadamente variables.

El porcentaje de incremento del tamaño corporal en la muda varia mucho

entre especímenes de tamaño semejante, por lo cual las representaciones gráficas del

logaritmo del PIBS versus el ancho del caparazón no pudieron ser utilizadas. Sin

embargo, parecería existir una tendencia e la reducción del PIBS a medida que el



tamaño corporal aumenta (Tabla II), tel como ocurre en muchos cangrejos y otros

crustáceos (Hartnoll, ¡984).

En le estrategia de crecimiento indeterminada (Hartnoll, 1984), el |MP

tiencb a aumentar y el PIBS e disminuir con el tamaño, aunque hay excepciones en

ambas tendencias, principalmente en le segunda (Hartnoll, 1984). El crecimiento

externo de (2 enga/alas correspondería a este tipo de estrategia. Las variaciones

observadas en el PIBS, sin embargo, no permiten generar una curva de crecimiento

precisa ni calcular el máximo tamaño corporal alcanzable. Pese a ello, se intentó

comparar el crecimiento en laboratorio a partir del IMP y del PlBS con los datos

provenientes de la población natural. Para ello, se consideró un valor constante de

PIBS del 20 S y un IMP calculado para cada tamaño a partir de la regresión entre el

logaritmo de INP y el ancho del caparazón (ecuacion l). El esquema de crecimiento

discontinuo asi generado muestra, en general, cierta coincidencia con curvas de

crecimiento obtenidos a partir de las distribuciones mensuales de talles de la

población natural (Figure l l). Para que la coincidencia subsiste más alló de valores

del ancho superiores a los 16 mm, seria necesario considerar PIBS menores, lo cual

es aceptable de muerdo a los datos expuestos previamente (Tabla lll ).

El fenómeno de la muda en (J enga/alas es afectado por las condiciones

ambientales cb laboratorio. El simple hecho del translado al mismo conduce a una

postergación de la muda aún en ejemplares que se hallaban muy próximos a ella en el

momento de la recolección (Tablas VIy VII). Los distintos fotoperíodos afectan pam la

iniciación de la muda pero algo más su frecuencia. En efecto, sólo en condiciones de

oscuridad completa se observan diferencias en cuanto a la aparición de cangrejos

recién mudados en funcion del tiempo transcurrido luego de la recolección (Figura



¡2). Estosanimales practicamente no se alimentaron, siencb ésta una posible causa cb

las varimionas mtactadm. La posibilidm da mudar una segunda vez y da completar

exitosamente un ciclo de muda parecc, en cambio, ser favorecida por el aumento delas

horas diarias m luz (Tabla V). El fotoperíodo no afecta la durmlón del intervalo entre

mucha.



CRE IMIENTO RELATIVO

Resultados. Se estudiaron las variaciones del largo del propajus del

quelipem en machos y hembras, del ancho del segundo segmento abdominal, también en

ambos sexos, y del largo del primer pleopom de los machos, en función del ancho del

caparazón. El largo del dedo fijo del quelipedo ELO) de las hembras púede ser

relacionado con el ancho del cuerpo (AC) por medio de la siguiente ecuación:

ICIJLO=1.0009 ICIJAC—0.4|47; r=0.99 (n: 150)

:-‘ C)
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Figura ¡3.- Crecimiento relativo entre el ancho del caparazón de
¿yrtmrapsusangu/aws y el largo del dedofijo del quelipedo(ver figura I);
representación doble logaritmiua. Machos (círculos llenos) y hembras
(circulos vmios).



Por al contrario, en el caso de los machos, la representación dobla logaritmica

está suavemente curvada hacia arriba, lo que indica que hay un pequeño pero contínuo

aumento del valor del coeficiente a (Figura ¡3).

En realidad, recien a partir de valores de ACde 8 mm, se puede empezar a

establecer una diferencia entre el ritmo de crecimiento de ese artejo en ambos"sexos.

El logaritmo del ancho del segundo segmento abdominal (A5) de los machos

menores de lS mm de ancho del caparazón es directamente proporcional al logaritmo

de AC,pudiendoestablecer entre ellos la siguiente relacion:

logAS= 1.030 logAC- 0.5275; r = 0.99 (n = 90)

mientras que para los machos mayores de IS mm de ancho, la relacion es:

logAS= 0.976 logAC- 0.3630; r = 0.96 (n = 60)

En el caso de las hembras también se distinguen dos relaciones de alometria

simple, separadas por un cambio brusco en las proporciones ( Figura ¡4). Las

hembras en las que el abdomen no alcanza e llegar a las bases de las patas torácicas,

pueden denominarse inmaduras puesto que en ellas aún no se ba terminado de

establecer la camara incubadora. En los ejemplares con estas características:

logA5=l.3570 logAC-0.7253; r=0.99(n=l30)



En las hembras adultas, la mayoria llevando huevos bajo su abdomen:

logAS=0.9730 ¡MAC-0.1440; r=0.98 (n=2o)

En este caso es evidente una superposición en los tamaños de las hembras

inmaiuras más grandes (26.2 mm) y ias maduras más pequeñas ( 19.2 mm'). Ambos

sexos comienzan a diferenciarse muy tempranamente en las medidas de su abdomen,

cuanm su ACes de 4 mm. El sexo de ejemplares mas pequeños no se puede distinguir

externamente.

LOGANCHOABDOMEN

L l

0.5 1.0 1.5

LOG ANC HO CAPARAZON

Figura 14.- Crecimiento relativo entre el ancho dei caparazón de
¿yrtmrqosus enga/alas y el ancho del abdomen (ver figura l);
representación doble logaritmica. Machos (circulos llenos), hembras
(círculos vazios).
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Figura 15.- Crecimiento relativo entre el ancho del caparazón y el largo del
primer pleópocb(ver figura l) de ¿yr/¿ymm‘usangu/ams machosinmaduros
(circulos vacios) y maduros (circulos llenos); representación doble
Iogaritmica.

La representación del logaritmo del largo del primer pleópodo de los machos

(LP) en función del logaritmo de AC(Figura IS) muestra que ambas variables tienen

una relación en la que el coeficiente a va disminuyendo suavemente a medida que

aumenta el tamaño del animal (línea suavemente curvada). Los machos más pequeños

en los que se encontraron testículos maduros tenían un ancho del caparazón de pooo

móscb IS mm.

Discusión. El largo del dedo fijo (prapaït/s) del quelipedo crece, con respecto

al ancho del caparazón, en forma isométrioa en las hembras y con una alometria

caracterizada por un débil pero continuo aumento del coeficiente a en los machos

(Figura ¡4), correspondiendo al primer tipo de desviación de la alometria simple

mencionar) por Gould ( 1966). El largo del primer pleópodo de los machos también

presenta, con respecto al ancho del caparazón, este tipo de desviación. Sin embargo,
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aqui se trata de una alometria caracterizada por una disminución pequeña y

permanente dal coeficiente a (Figura ¡5). En consecuencia, an ninguno de los dos

casos mencionados precedentemente existe una transición brusca que permita

determinar, a partir de la morfología externa, Ia aparición de la madurez sexual. Se

pudo detectar, en cambio, que si bien en los machos menores de IS mm hay una leve

alometria positiva entre los incrementos de tamaño del abdomen y del ancho del

caparazón (a = 1.03), a partir de ese tamaño la relación alométrica se hace algo

negativa ( a = 0.976) (Figura ¡3). La situación en este caso se asemeja a la descripto

en la figura 2a El tamaño en el cual la pendiente de la recta de alometria se modifica

corresponde al menor en el cual se detectaron machos con gónadas maduras. Con

respecto a estas variables, en las hembras (Figura 13) se pudoobservar claramente

un estado critico, correspondiente a una probable muda de pubertad, con una

transición brusca entre dos rectas de alometria de pendiente diferente. En este caso se

presenta una desviación de la alometria simple del segundo tipo de las mencionadas por

Gould (1966) y que puede corresponder a le representada en la figura 2 c. La

alometria es primeramente positiva, en las hembras que pueden definirse

externamente como inmaduras (a = 1.357), y luego negativa, en aquellas cuyo

abtbmen ya permite establecer una cámara de cria —lacual puede o no estar ocupada

(á = 0.973). Existe un amplio intervalo de tamaños en que puede producirse la

transición de una a otra recta y, por lo tanto, lograrse la madurez sexual. El

crecimiento relativo del abdomensigue los patrones generales correspondientes varias

especies de Brachyura (Tabla l). La distinción entre el sexo de los ejemplares

juveniles puede lograrse, mediante la observación del abdomen, a partir de tamaños

muy pequeños (4 mm).



SINCRONIZAClON DE LAS MUDAS

Resultados. Desde el comienzo de nuestro trabajo con la población de (2

enga/ams del puerto de Mar del Plata se observó que, en ciertas ocasiones, se hallaban

numerosas exuvias de distintos tamaños en las playas arenosas del área de'estudio.

Damque las exuvias son extremadamente frágiles, era de suponer que la mudaa partir

de la cual se habían originado habia tenido lugar con uno o dos dias de anticipación a ese

momento. Ello dió origen a la hipótesis de una posible sincronización de las mudas en

dicha población. En la tabla Vl se pueden observar datos provenientes de varios

muestreos realizados a lo largo de 1985. Losejemplares recién mudadosse distinguen

facilmente por su consistencia blanda, el porcentaje de los mismos oscila entre ¡.01

Z y l 1.3 S, sin observarse diferencias sistemáticas entre ambossexos.

En la figura 16 se muestran distribuciones de frecuencias de tallas para

ambos sexos, obtenidas a partir de muestreos semanales realizados entre febrero y

marzo de 1985. Se observa que en ciertos momentos (entre el 27/2 y el 13/3) no

hay desplazamientos notables en las modasde las distribuciones. Entre el 20 y el 27/2

y menosclaramente entre el ¡3 y el 20/ 3, por el contrario, tales desplazamientos

se hacen manifiestos. Esto coincide con la observación de un 5.6 8 de ejemplares en

postmudaen las fechas que coinciden con desplazamientos modales(20/2 y ¡3/3) y de

un 2.8 y un 3.8 8 que se verifican en momentos en que las modas permanecen

estables (27/2 y' 6/3 respectivamente).
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TablaVI Proporción de ejemplares recién mudadosen muestras de ¿Mrgfigsas
easy/aras a lo larm de 1985. Referencias: n: número total de ejemplares de la
muestra; m: número oe machos recién muoaoos; n: número de hembras recién
mudaias; t: número total de ejemplares recién mudados; p: porcentaje de los
mismos; FL: fases lunares (N: nueva, C: creciente, L: llena y P1:menguante); BM:
bajas mareas promedio ( +2 datos por encima, -: datos por debajo ). Nota: la
muestra del 26/6/85, obtenidaen dosdias separados, no se tiene en cuenta.

Fecha n rn h 1 D ( S) FL BM

23/01/85 239 8 19 27 11.30 N

20/02/85 661 18 19 37 5.60 N

27/02/85 180 2 3 5 2.78 C

06/03/85 444 9 8 17 3.83 L

13/03/85 392 12 10 22 5.61 M

20/03/85 370 4 5 9 2.43 N

17/04/85 292 16 24 8.22 N

15/05/85 615 9 6 15 2.44 M

26/06/85 309 16 6 22

23/07/85 398 0 3 3 1.01 C

21/08/85 362 4 2 6 1.66 C

18/09/85 411 13 14 27 6.57 C

16/10/85 396 18 16 34 8.58 N

13/11/85 391 4 6 10 2.56 N

11/12/85 413 13 4 17 4.12 N

64



o” .9

20/2(N)
20- _

A 20- - 27/2 (C)5 M
< __ _ -ññ:1 _°_ _°_
— ° _° ó/3(L)

Ézo- _8 Il “IQ-CELLa '
E‘ézo- — 13/3(M)“' MmmmJM20' hWW

3% Cl) ó 112 ó 9 12

ANCHO CAPARAZON (mm)

Figura ¡6.- Histagramas de frecuencias semanales de mudasen (yrúyrápsus
mou/aras entre el 20/2 y el 20/ 3/85. Bajocadahistogramase representa el
valor model y su desviación standard, calculados por el método gráfico de
Cassie (¡950). (N, C, L y M: lunas nueva, creciente, llena y menguante
respectivamente).



Conel fin de mmprobar experimentalmente la existencia de alguna clase

de sincronización entre los momentm de la muda de diferentes individuos, se llevó

un registro diario de las mudos de ejemplares traidos todas las semanas al

laboratorio, durante 1985. Los datos de las frecuencias diarias observadas no

pudieron, sin embargJ, consiúzrarse como representativos ú: lo que ocurre en la

población natural. En efecto, se observó una marcada tendencia a no mudar en los

primeros dias luegode la recolección (Tabla VII).

Tabla VII . Número de ogortunidades en gue se rgistrgron, o
nol mudos de QZFÍEÚQSUSenga/alas en el laboratorio, en

.. . _ ‘ . l .._ ll I' '“ll .1 ll ¡2.1|- : .o l ' ll - . . ¡e! - . 

larm de S7 muestreos semanales realizados durante 1985.

Dias luegode la Nose registran Se registran
recolección mudas mu

i 30 24

2 35 21

3 34 20

4 28 27

5 23 31

6 lO 46

7 l i 40

8 17 37

9 24 30

lO 26 29

24 30
_. —
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Enconsecuencia se decidió utilizar la información disponible considerando

el número total de individuos que mudaron durante los 7 dias posteriores a la

recolección. Es posible suponer que todos ellos estaban, cuando fueron

recolectados, en un momento avanzado del ciclo de muda, tal que la ecdisis también

hubiera ocurrido en la naturaleza durante el mismo periodo. Los resultacbs

obtenidos se representan en los histogramas de la figura 17. Los porcentajes

semanales de muda oscilan entre 0 y 68 S , lo que representa un valor diario que

veria entre 0 y lO Z . El promedio a lo largo del año es de ¡8.45 z por período y

de 2.63 8 diario; sin embargo las mudas parecen ocurrir en determinmos

momentos mas que continuamente. Hay semanas en que la cantidad de mudas

observadas es alta, separadas por otras en que es mucho menor.

La tabla VIII representa la cantidad de veces en que se observan distintas

frecuencias de muda a lo largo del año. Si las variaciones en las frecuencias

semanales se debieran exclusivamente al azar, los valores agrupados en la tabla

deberían mostrar una distribución de Poisson. Tal cosa no ocurre, los datos

difieren significativamente de un ajuste a la distribucion mencionada( P < 0.l 2)

indicando que las variaciones observadas no se deben al azar.

Tabla VIll . Número de oportunidades en gue se rgistraron distintas frecuencias
semanales cb mudasde ¿kr/gregsus enga/alas en el laboratorio, a lo larm de
S4 muestreos.

Frecuenciade mudos O-9.9 10- 19.9 20-299 >40

Número cb oportunidades 20 13 9 3
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Figura 17.- Frecuencias semanales de mudasen array/weas enga/ata:
traídas al laboratorio durante 1985. Se indican las fases lunares
(segmentosseparacbs por barras vericales en la lin superior, L: llena;
M: menguante; N: nueva; C; creciente) y los periodos con bajas mareas por
debajo(lin superior llena) Y por encima (linea superior punteada) de
loa promedios mensuales.

No hay una periodicidad muy evidente de las frecuencias semanales de

muda (Figura 17). Por otra parte, se observa que los picos mayores de 30 X

semanal (4-5 58diario) se presentan en los meses cálidos (setiembre a marzo);

en cambio, entre abril y agosto, con la excepción de la última semana dejunio, las

mayores frecuencias de muda no alcanzan al 20 2 semanal (3 Z diario) si bien

continúan alternando valores mayores y menores. Es evidente que una variación

estacional se super pone a las semanales.
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Figura 18.- Bajas mareas en Mar del Plata ( 1985), según datos de tablas, su
promedio y las fases lunares (representadas sobre la lin superior): L:
llena; M: menguante; N: nueva y C:creciente.

Con el objeto cb verificar la hipótesis de una coordinación entre el ritmo cb

mudos y ciertos factores abiótioos que presentan variaciones cíclicas, se trató de

relacionar el régimen de mareas y fases lunares con las variaciones de frecuencia de

mudas observadas. En la figura 18 se representan los cambios de fase lunar, los

intervalos alrededor de cada uno de ellos y el promedio diario de las bajas mareas en el

puerto de Mar del Plata. Esos tres factores no están exactamente coordinados entre si,

si bien se puede decir que, con respecto a las bajas mareas, hay aproximadamente

igual número de dias en que las bajamares están por encima y por debajo del promalio
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mensual. En la figura l7, junto a los valores de frecuencias semanales de muda, se

representan los posibles modelosde coordinación periódica sugeridos. Se observa que,

en 15 oportunidades se presentan frecuencias de muda mayores del 25 S semanal. De

ellas, l l corresponden a Dajamares por encima de los promedios, distribuidas de la

siguiente manera: 3 veces con luna llena y menguante, 4 con creciente y una con

nueva. En lO oportunidades se observaron frecuencias menores del 5 2, de ellas 7

tuvieron lugar con mareas por debajo del promedio: una vez con luna llena y creciente,

2 con nueva y 3 con menguante (Tabla lx).

Tabla lx . Número de oportunidades en gue se rgistraron frecuencias
semanales de muda de ¿krfgzegsus ¿”gg/stas. en laboratoriol mayores
del 25 S y menores del 5 SE.en relación con las bajas mareas gromedio

BM las fases lunares L: llena M: men uante C: creciente N:
nueva

Fases >25?! (Si
lunares

sobre Bl‘1 bajo BM sobre BH bajo Bl‘1

L 3 0 0 l

r1 3 2 l 3

C‘ 4 l l l

N l l l 2

Al considerar bajo este punto de vista los histogramas de la figura 16, se
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observa que los desplazamientos mas evidentes de la moda, que indicarian un pico de

mudos, tienen lugar entre el 20 y el 27/2, cuando las bajamares están por encima de

la media y la luna en nueva-creciente, mientras que el periodo de mayor estabilidad

modal (27/2- ¡3/3) coincide con mareas por debajodel promedio en 9 de los 14 dias

y con fases lunares llena y menguante.

Discusión. Existen evidencias que indican que las marcadas variaciones

semanales en la frecuencia de mudos de ¿Wim/3,0505 enga/aras en el puerto de Mar

del Plata no se deben al azar. Por una parte, distribuciones polimodales de frecuencias

de tallas obtenidas a partir de muestreos semanales muestran períodos con visibles

desplazamientos de las modas alternando con otros en los que éstas permanecen

constantes (Figura 16). Por otra parte, las frecuencias de muda cada siete dias

observadas en ejemplares traídos al laboratorio se alejan significativamente de lo

esperado por azar. Losperiodos mn muchos (picos) o pocos (valles) animales mudados

exceden marcadamente las expectativas (Figura l 7, Tabla Vlll).

Varios estudios ( Bocquet, ¡956; Reaka, l976; Klapow, 1972) demostraron

la sincronización rítmica de la muda en poblaciones naturales o de laboratorio de

diferentes crustáceos litorales. Los períodos observados en estos casos coincidían con

ritmm d: mareas o fases lunares. Aunqueparece detectarse alguna relación ( Tabla IX)

entre este tipo de ritmm bisemanales y los picos y valles observadm en la frecuencia

cb mudos de 6.‘enga/ams; ello aún no ha podidodemostrarse definitivamente. Existen

otros mecanismos de sincronización de mudos en crustáceos que también podrían dar

cuenta de los fenómenos aquí observados: comunicación quimica (che, |98|),

régimen cbalimentaclón (Slegel, ¡984) y temperatura (Webster, ¡961)



REOENERACION DE APENDICES.

Pr decicatrización. Laautotomiatiene comoconsecuenciaqueel extremo

distal del basipodito quede expuesto. Se trate de una superficie "limpia" pues la

comunicación con el isquiopodito se establece sólo a traves de un haz vesculo- nervioso

(McVean, l973, l 975) . Esa superficie presente eiternamente el aspecto de-unaplaca

circular con algunas pocas células pigmentarias y un punto oscuro, levemente

excéntrico, que corresponde ei sitio de ruptura del filete nervioso. Un corte

longitudinal del basipodito (F igura l9 a) muestra ese extremo distal protegido por

una delgada capa de tejido, resto de la membrana de autotomia o sigan/m, revestida

exteriormente por un exudado de apariencia cuticular pero poco consolidado que se

engrase a le altura del nervio seccionedo, en coincidencia con el punto oscuro que se

observa externamente. Bajo el xpz‘um se observa un epitelio incipiente, mas

conspicuo hacia los bordes (F igura l9 b) y que en el centro coincide con celulas

emigrantes. Ese epitelio en organizacion, descansa sobre un tejido conjuntivo sin que

existe una membrana basal neta que los separe. El tejido conjuntivo, de tipo

edematizado, varia desde la periferia hacia el centro del artejo, donde se ubica un eje

nervi vascular que remata en una especiede botónneural terminal ( Figura l9 c).

Enel interior de dicho botón se observan axones, aparentemente seccionados, retraidos

e hipertrofiados; en torno el mismo se forma une estructura conjuntivo

grenulomet con células indiferenciadas y elementos fijos desde donde parecen

irradiar dalulas diferenciadas libres. Entra estas células se destacan los componentes

isodiamétricos, algunosconciertas caracteristicas de polimorfismo nuclear y otros en

los que acontecen procesm de diferenciación citoplasmatice con genesis de granulos
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eosinófilos (Figura l9 d). Los granulocitos que parecen originarse en las

inmediaciones del botón terminal se distribuyen no sólo en torno al mismo sino que su

presencia es manifiesta en toda la zona de reparación.

Por debajo del boton neural hay un vaso hemolintatico de gran tamaño y, en

planos más profundos, un tejido conjuntivo laxo, con algunos elementos celulares fijos

y libres y surcado por fasciculos musculares que'se insertan en la base de la zona

cuticular.

En un corte transversal del basipodito, efectuado en forma algo oblicua al

septo, se puede observar en los planos mas superficiales (Figura 20 a) una intensa

movilización apical y un núcleo necrobiótico que debe corresponder al punto de

comunicación nerviosa entre el basi y el isquiopodito. En planos más profundos, se

pueden ver mpectos del nervio seccionado con sus membranas, las retracciones

axónicasy elementos granulociticos periféricos ( Figura 20 b).

Crecimiento basal del muñón de rgneración. Pocos dias después de la

amputmión, la placa circular parece romperse por su parte central, emergiendo un

pequeño muñón. Este crece hasta alcanzar un tamaño estable (con un valor de R que

oscila entre 4 y S), dos o tres dias más tarde. Alrededor del muñón subsiste la placa

de cicatrización con masas células pigmentarias y un marcadoreborde cuticular, de

color oscuro, en todo su contorno. El muñón carece de células pigmentarias, es de

color blanquecino y, en un principio, no hay signos exteriores de segmentación.

lnternamente su estructura es tipicamente embrionario, con un epitelio hipertrofiado

periférico y un núcleo central mesenquimatoso (Figura 21 a y 22). Se observan

también los tabiques cuticulares que separan los futuros artejos. El epitelio (Figura
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21 b y 2| c) es cilíndrico, alto, con varias hileras de núcleos que puedenconferir la

apariencia deestratificado y presenta una reaoción basófila caracteristica de tejidos de

alta actividad sintética. El núcleo central de cada artejo (Figura 2| b) posee una

estructura laxa, con escasos componentes libres y en su seno comienzan a

diferenciarse componentes mioblasticos (Figura 2l c). El sepa/m o membrana de

autotomía es ya un neto estrato celular que separa esta estructura embridnaria del

basipodito (Figura 21 d). La epidermis de éste último, de aspecto bastante normal,

rodea a un tejido granulomatoso en el que predominan los elementos libres sobre los

fijos, desde celulas con aspecto linfocitoide hasta otras con inclusiones citolasmáticas

acidofilas. Lacuticula del basipodito, en espacial en su extremo distal, es fuertemente

acidífila en tanto que la correspondiente a los artejos en diferenciación presenta

reacción basofila.

Crecimiento proeodisial del muñón de rfineración. El tamaño del muñón suele

permanecer constante durante unos dias (meseta de aneodisis), periodo en el cual

sigue sin mostrar pigmentación de su superficie, pero permitiencn ver, por

transparencia, la segmentmion interior. Cuandoel crecimiento se reinicia, no solo la

longitud del muñón aumenta sino también su diámetro, tomando la forma de una cúpula.

La placa distal del basipodito queda restringida a un anillo, cada vez más estrecho, en

el que se pueden observar aún algunas células pigmentarias. lnternamente continúa la

estructuración de los distintos artejos, que ya pueden ser individualizados (F igura

23 a). En ellos se observa la cuticula, aún basófila y un epitelio hipertrofiado

(Figura 23 b) que rodea a un tejido oonjuntivo con escasas diferenciaciones. En el seno

de este tejido se encuentra un eje neuronemal (Figura 23 c) y fasciculos de mioblastos
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cuya inserción en el epitelio es ya bien visible (Figura 23 b) y que presentan

numerosas divisiones celulares (Figura 23 d). El siga/um sa halla más diferenciado,

es cb aspecto parenquimatoso y, por debajo, subsiste una intensa granulomatosis

(Figura 23 a). El epitelio del basipodito aún presenta algunas características de

hipertrofia.

En etapas posteriores del desarrollo del m.uñón se produce un cambio en el

aspecto general del mismo, si bien las estructuras internas no varian de forma

radical. Cuando el muñón ha crecido hasta el punto de ocupar todo el espacio que

corresponde a la placa cicatricial, se puede observar con claridad, bajo una cubierta

cuticular aún pobremente pigmentada, la disposición de los futuros artejos. Estos

están plegados dos veces, de modo que el ¡5270/11/77y el men/5 ocupan el borde anterior

del muñon, el carpas y el pra/7mm el borde posterior y el art/Vas se encuentra

apoyado en una depresión o canaleta que dejan los dos anteriores en el lado ventral del

mismo.

El crecimiento en longitud y diámetro se acelera luego, sobrepasando el

diámetro del basipodito. Al mismo tiempo que aparecen celulas pigmentadas en la

pálida superficie del muñón, primero sobre el air/ws, luegoexpandiendose hacia el

prqomt/syel meras.

En le figura 24 a se muestra un corte longitudinal de un muñón de

regeneración en un estado más avanzado del crmimiento proecdisial. El epitelio de los

artejos continúa siendo alto y de apariencia estratificada, advirtiendose con claridad

las zonas para la inserción muscular (Figura 24 b). El interior de cada artejo

presenta un aspecto parenquimatoso y está surcado por diferenciaciones mioblasticas

incipientes y fesciculos de formaciones miocelulares embrionaries que presentan ya
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algunas caracteristicas de fibras estriadas (probable presencia de mioglobina). En los

espacios hamolinfátims hay elementos libres, algunos granulocíticos.

El desarrollo del muñón prosigue con una reduccción de los espacios

hemolinfaticos (Figura 25 a), desaparición de elementos musculares embrionarios y

aumento de las areas ocupadas por musculatura en diferenciación y crecimiento; los

fascículos de miocélulas poseen ya evidente estriación aunque aún no hayan completado

su desarrollo. El epitelio continúa siendo hipertrófico y aparentemente estratificado

(F igura 25 b)

La inminencia de la ecdisis se detecta externamente por el cambio de

coloración de la superficie del muñón, que se va oscureciendo. Internamente (Figura

26 a), se observa en cada artejo que las miocélulas forman haces claramente

delimitados por membranas conjuntivas (Figura 27). Presentan, ademas de su neta

estriación (Figura 26 b), núcleos periféricos. La proporción de campos de miocelulas

y espacios hemolinfáticos varía de acuerdo al corte que se observa, pero ambos

componentes están poblados de elementos granulociticos. Estos son más abundantes que

en estados anteriores, puedenagruparse masivamente en los espacios hemolinfáticos o

bien infiltrar los campos de miocelulas (Figura 26 c). El epitelio presenta el aspecto

de las etapas anteriores (Figura 26 d), el sepa/m, en cambio, al igual que los

elementos neurales asociados a vasos hemolinfáticos, presentan el aspecto

característico de los apéndices normales ( Figuras 26 e).

Al mudar, un apéndice de igual apariencia que el normal aunque de tamaño algo

menor y carente de pigmentación, es extraido de la cubierta cuticular, la que

permanece formando parte de la exuvia.
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Abreviaturas correspondientes a las figuras 19 e 27

ax

bn

cu

ec

eh

en

gr
hm

in

mb

mc

md

me

mr

ne

nu

se

ta

extremos axomcos retraidos

boton neural

cuticula

exudadocuticular

epitelio hipertrofico

eje neuro-hema]

grenulocitos

haces de miocéluies

inserciones de mioolestos y miocélulas

mioblestos

miocélulas estriadas

mioblastos en división

núcleo mesenquimátim

muñón en regeneración

nervio pedal

núcleo necrobiótico

septum

tabiques entre artejos

(Los números sobre las barras representan um)
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Figura 19.- Cicatrización posterior a la autotomia en ¿yrúyrapsm
mpg/stas. a. Corte longitudinal del basipodito (40X); b. Epitelio bajo
el septo de cicatrización (250X); c. Eje nervioso vascular seccionado
(400X); d. Estructura oonjuntivo-granulomatosa (4OOX).
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Figura 20.- Cicatrización posterior a la autotomía en Gray/"ama."
¿aaa/alas. Corte transversal del basipodito. a. Plano superficial
(ZSOX); b. Plano profundo (400X).
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Figura 2l.— Crecimiento basal del muñón de regeneración en
¿yr/¿yrápsus enga/stas. a. Corte longitudinal del coxopodiioy el
muñón (40X); b y c. Detalles del muñón (100 y 400 X,
respectivamente); d. Septum ( lOOX).



Figure 22.- Crecimiento basal del muñón de regeneración en
¿yrtzy/"apsusmat/latas Corte transversal (40X).

8|
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Figure 23.- Crecimiento prowjisial del muñón de regeneración en
¿erLyrapsusaflgu/efi/s. a. Corte longitudinal (40X); b y c. Detalles
de] mismo (250X); d. Mioblastos (4OOX).



Figura 24.- Crecimiento proecdisial avanzado del muñón de
regeneración en (¿Wim/"¿págs ¿aaa/ams. a. Corte longitudinal
(40X); b. Inserciones musculares (ZSOX).

Figura 257 Crecimiento proecdisial avanzado del muñón de
regeneracion en camina/7505 ¿naa/31‘05. al Corte longitudinal
(40X),- b. Detalle (250X).
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Figura 26.- Muñón de regeneración de ¿ax/"I‘Ly/‘apsasenga/alas poco
antes dela muda.a. Corte longitudinalHOX); b. Camposde míocélulas
(400X); c. Idem con granulocitos infiltrados (400X); d. Epitelio
(400X); e. Detalle del septum ( 1OOX).

Figura 27.- Muñón de regeneración de ¿y/‘ÍLUI‘SflSUSenga/alas poco
antes de la muda.Corte transversal (40X).



Curvas de R t Indice de rgcgneración 1. En la figura 28a se muestran curvas de

R para diferentes pereiópodos en regeneración en un mismo animal que fué recolectado

presentando una múltiple amputación. Los muñones de todos los apéndices tenian

valores de Rde 2 a 3. El desarrollo de las curvas es semejante pero los valores finales

cb R, que se alcanzan poco antes de la muda, varian de acuerdo al apéndice oonsideracb.

Por otro lado, se mantuvieron en el laboratorio cuarenta ejemplares de

¿yrltyraasus enga/alas, cuyos caparazones median entre 14 y ¡7 mm de ancho

máximo, durante un ciclo intermuda completo. Fueron divididos en 4 grupos de diaz

individuos cada uno, a los que se forzó a autotomizar sus cuartos pereiópoms l , 7, l4

y 21 dias despues de le muda. En la figura 28o se representan típicas curvas R4. Se

distingue un crecimiento basal del muñón en especimenes que autotomizaron sus

pereióplrbs (hada 36 a 54 dias antes de la segunda muda. Este estam duró 6 o 7 dias,

permitiendo que el muñón alcance un valor da R de 3 a 4 y fue seguido por una meseta

cb anecdisis que se extendió entre 6 y 15 dias. El crecimiento proecdisial del muñón

duró desde ¡3 hasta 35 dias y fue interrumpido a veces por una meseta de proecdisis

(4 y lO dias) a valores de R de lO. Aquellos especimenes que sufrieron la autotomía

desde 26 a 35 dias antes de la segunda muda, no mostraron esas fases de crecimiento

del muñón; éste creció mntinuamente desde la amputación hasta la muda. Los

especímenes estudiados raramente presentaron una meseta terminal definida; cuando

ésta existió, duró 2 a 3 dias. Los valores de R finales se encontraron entre ¡9 y 23

aunque muñonesde varios cangrejos alcanzaron menores valores finales ( 15-16); en

estos últimos el tamaño de Im apéndices que emergieron después de la muda fue mucho

más pequeño que en los normales.
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Figura 28. Curvas R individuales en ¿Mim/"¿05055057111313 a) Se trata de

tr apéndices en regeneración simultánea en el mismo ejemplar: R3

circulos abiertos; R2 : círculos llenos y R5 : triángulos. b) Se trata de

curvas R 4 correspondientes a tres ejemplares amputadps poco (cuadrados) o
mucho (círculos) después de la muda. En el caso cb la curva con cuadradas
vmtos, se aprecia una meseta proecdisial.



Discusión. El proceso de cicatrización posterior a la autotomia de un apéndice

an maer enga/alas parece estar vinculadocon un exudadoque podria sar

similar a la "sangre" ooagulada mencionada por Adiyodi (¡972) en su completo

trabajo sobre la histologia de la regeneración de Peraza/MMM fiyo’raï‘omaus. Al Igual

que en esa especie, el papel de los granulocitos eosinófilos en este proceso parece ser

remarcable en (ZMau/ams, y también parece evidente que los mismos se originan en

inmedimionm del filete nervioso interrumpido. La presencia de las retracciones en

masa lmalizaies en el extremo saxioneao del nervio pedal que se observan en C.’

array/alas, no fue señalada por Adiyodi ( ¡972). La influencia trófica de los nervios

seccionados sobre la cicatrización se menciona frecuentemente, tanto en vertebracbs

como en invertebrados (una síntesis de esa información es presentada por Adiyodi,

1972) pero su naturaleza y mecanismo de acción permanecen oscuros.

Luego de la aparición del muñón de regeneración a través cb la placa

basi-isquial o plano de autotomía, comienza en [2 mal/latas la miogénesis, que sigue el

esquemaobserved) en P. fiyüwrmms: diferenciación de mioblastos, posiblemente a

partir de diferentes tipos celulares, incluso hipodérmicos (los mioblastos, y luegolas

miocélulas permanecen asociarhs con la hipodermis por medio de tonofibrillas),

división celular de los mioblastos y posterior fusión para dar miooélulas

multinucleuies.

La diferenciación del muñón de regeneración parece ser continua en 6)

mar/latas; no se encontraron evidencias morfológicas que puedanser relacionadas con

ciertas detenciones del crecimiento del muñón (mesetas en las curvas de R) que suelen

observarse en esta especie, al igual que en muchas otras (Skinner, l985). La

separación entre los artejos, dentro de la cuticula que los protege, es muy incipiente
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en C Mau/alas; comienza mi simultanmente con la aparición del muñón. Su

disposición dantro de la envoltura cuticular, formando dos pliegues, coincicb con lo

usual cn otros Brachyura (Skinner, 1985); la presencia de células pigmentarias

sobre esa envoltura se verifica graduamente y comlanza por el sector que se encuentra

sobre el meropodito. La coloración de base de la cubierta cuticular del muñón cambia

pocoantes de la muda, constituyendo un indicio externo de su inminencia.
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RELACIONES ENTRE REOENERACION Y CICLO DE MUDA

Relaciones entre rggneración simple. múltiple y ciclo de muda.El número de

apéndices autotomizadosy el tiempo transcurrido entre la última muda y el momento

de la autotomia modifican el proceso de regeneración. Las figuras 29 a 33 muestran

las curvas de R promedio correspondientes a distintas situaciones experimentales. La

Tabla X resume los valores de R previos a la muda y de la velocidad de crecimiento

proecdisial del muñón cb regeneración en dichas situaciones. Las unidades de velocidad

(VR) representan los cambios en el coeficiente R que tienen lugar cada 108 del

intervalo de tiempo considerado (muda-muda o amputación-muda). En la figura 29a

se observan las variaciones promedio del indice de regeneración R durante un ciclo de

muda, para un conjunto de animales a los que se produjo la amputación de un sólo

apéndice poco después de la muda. La curva asi obtenida representa, en consecuencia,

un promedio de las curvas R individuales y exhibe 5 etapas netamente diferenciables.

La primera y la última estan caracterizadas por una velocidadmáxima de crecimiento

del muñón de 4 VR(Tabla X)y representan el crecimiento basal y la última parte del

crecimiento proecdisial del muñon respectivamente. Luegodel crecimiento basal, la

velocidad disminuye a 1.5 VR, aumenta mín tarde a 2.5 VR para por último alcanzar

su valor más bajo: 0.5 VR.A partir de alli el crecimiento comienza a aoelerarse hasta

alcanzar, en la etapa final, el valor ya mencionado de 4 VR. Probablemente, cada una

de estas tres etapas intermedias corresponda, respectivamente, a la meseta anecdisial,

a la primera parte del crecimiento proeodisial y a la meseta proecdisial de las curvas

R individuales. Se debe tener en cuenta que esta curva promedio se construye a partir

de l0 curvas R obtenidas de otros tantos animales: es poco probable que los ciclos de
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muda de los mismos estén sincronizados perfectamente y, por lo tanto, que las mesetas

mencionadas aparezcan con claridad como tales. El crecimiento basal, la meseta

aneodisiol y la primera parte del crecimiento proeodisial durarian cada uno una

décima parte del ciclo oe muda, al igual.que el perlodo inicial que no muestra signos de

regeneración. La meseta proecdisial y ia última parte del crecimiento del muñón

durarían un 20 y un 30 8 respectivamente.

20- ° A b /' %

MR(’/.)

10- ./ - fi

J/
i /' 1 1

.0 50 0 50 100
CICLO DE MUDA (%)

Figura 29.- Curvas promedio R4 en grupos de ¿yráyrapsusanga/afus con I
(o), 2 (b), 4 (c) y 6 (d) apéndices amputados pocodespués de la muda.



Tabla X . Velocidats de crecimiento del muñon de rgneración durante la
groeodisis y valores de Rfinales gue se alcanzan en ¿(Zrlggagsusmgu/erm
de acuerda con el número de apéndices amgutados y el tiempo

amputación-muda, obtenidos de las figuras 29 a 33. M, y M2: modas 1 y 2;
A:amputación; CM:ciclo de muda; n: número de ejemplares.

n Númerode Tiempo Figura Eacalade Velocidmde Rfinal
apéndices M¡ —A tiem po regeneramon

(20m) (0-100) (VR)

10 I 29a 4.0 23.0

7 2 29D 3.5 22.8

0 M1412
8 4 29o 3.7 23.2

9 6 29d 3.3 22.6

6 2+2 308 4.0 23.0

6 2+2 308 8.0 23.0
o r1¡ 4'12

7 4+2 30b 2.4 22.0

7 4+2 30D 7.0 22.0

6 2+2 318 4.0 23.0

7 4+2 0 310 A-M2 3.5 22.0

8 I+i+l+1 31o 3.3 22.2

7 l O 32a 3.0 23.2

7 l 20-30 320 M¡4'12 3.7 23.5

6 1 40-60 32D 6.0 23.2

7 1 20-30 338 3.0 23.5

A-M2
6 1 40-60 33h 3.0 23.2
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CuandJ se estudian curvas R promedio de animales a los que se amputaron 2

paraiópodos (Figura 29 b), sa observa una reducción da las etapas ya dascriptas,

probablemente por desaparición de la cuarta (meseta proecdisial) y fusión de la

tercera y la quinta para originar un crecimiento proecdisial continuo, que ocupa un

60 3 del ciclo de muda, con una velocidad de 3.5 VR (Tabla X). El crecimiento basal

también dura aquí un lO S del ciclo de muda y durante el mismo R se incrementa en

casi 5 unidades. La meseta anecdisial insume otro 10 2 del ciclo de muda, durante el

cual R aumenta una unidad. Al amputarse 4 o 6 apéndices (Figura 29 c y d), la

distinción entre crecimiento basal y proeuiisial desaparece y un 80 8 del ciclo de

muda está ocupado por un rápido proceso de crecimiento del muñón de regeneración:

3.7 y 3.3 VRrespectivamente, valores próximos al correspondiente al crecimiento

proecdisial en animales con l o 2 apéndices en regeneración (Table X). El valor

maximo de R (que se alcanza pocoantes de mudar) no varia en las distintas condiciones

estudiadas (Tabla X).

El proceso de regeneración afecta las caracteristicas del ciclo de muda. El

intervalo promedio entre (ns mudas para animales de tamaño semejante tiende a

acortarse a medida que aumenta el número de apéndices amputados (Tabla XI), llegando

a valores de menos de la mitad cuando se amputan en forma simultánea 6 apéndices. Al

mismo tiempo, la dispersión de los datos observados alrededor del promedio disminuye

marcadamente, indicando la existencia de un posible mecanismo de sincronización de

los ciclos de muda. El porcentaje promedio de incremento del tamaño del caparazón

observado en la muda varia escasamente entre individuos con distinto número de

apéndices amputadm, sin observarse una tendencia definida. En algunos pocos casos

(cuando ese número alcanza a 6), no se registra aumento de tamaño al mudar.
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Tabla XI . Relaciones entre el número de apéndices amputacbs y rgnerados. el
'uu ' I ' ' ' Í ' ' I; ‘ I KI'. -| . I.I .1 l ¡E A .- -,! , g. ., A

crecimiento en ¿lkrrgzragsusangu/a/us (n: número de ejemplares; IMP:periodo
intermuda; PIBS: porcentaje de incremento de tamaño en cada muda. Los dos
últimos se expresan como promedics1 la desviación standard. Aveces, una segunda
amputmión se efectuó cuando los primeros muñones no alcanzaban (*), o
aobrepasaban (**), un valor de R4 de ¡6.

Tiempo Númeroaeapéndices Anchodel IMP PIBS n
M-A caparazón

(dias) amputados regeneradcns (mm) (dias) (S)

O ¡0.610.81 39112.0 10.4123 5

0 13510.94 5518.0 ¡0,011.3 9

I I 10.110.74 3614.2 6.6130 4

I I 14711.02 4814.2 8.012,7 6

2 2 10.510.49 3213.3 4711.9 5

0 2 2 13911.39 3215.3 6.6112 4

4 4 10.810.86 3016.6 9.7125 4

4 4 ¡3511.06 3414.8 9.0116 10

6 6 13.61 1.1! 2011.5 6311.4

4+2 (*) 4 9.710.78 2211.7 8.01l.7 5

4+2 (**) 6 10.910.41 3316.3 6410.9 7

0 1 i 15.811.29 5013.8 8.412,6 7

7 l l 16.41i.97 5613.5 3.4105 3

14 1 1 15.411.16 5318.1 7.9129 7

2| I 1 15410.97 5116.9 10.0133 5



El efecto de una segunda amputación, de dos apéndices, efectuada sobre

cangrejos qua estaban reganarando 2 y 4 apéndices, se observa en las figures 30 a y b

respectivamente. Si bien la amputación parece reducir la velocidad de crecimiento de

los muñones en curso de regeneración, el proceso en general no presenta demasiadas

variaciones con respecto a lo observado. Los valores de la velocidad de crecimiento

proeodisial son de 4 y 2.4 VRrespectivamente ( Tabla x).

° I/_b Í/

2“ M y”
1/ ° +4 ' .3»

10- 1,“ — [/4/‘i/ m
/i/' l/ï l .

/ ¿/I/1 |/‘
0 50 0 50 100

CICLO DE MUDA (°/o)

Figura 30.- Efecto de una segunda amputación de 2 apéndices sobre la
regeneración de otros 2 (a) o 4 (b) que fueron amputados previamente, en
¿yriqyrapsusangu/a/as Las flechas indican el momentode la amputación. En
a y en b, con circulos abiertos se representa el caso de una segunda
amputaciónocurrida antes delperiodocritico y el pr dedesarrollo de los
respectivos muñones. En b, con circulos y flechas llenos, se muestra el caso de
una segunda amputación posterior al period) critico y que no dió lugar a
regeneración. Sonsiempre curvm promedio R4.
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Se produce regeneración si la amputación adicional da dos apéndices tiene

lugar luegoque otros dos o cuatro, en proceso de regeneración, alcancen valores de R3

o R4 menores de 16. La velocidad con que se regeneran los apéndices amputados en

segundotérmino es del doble de la que se registra para los primeros dos o cuatro ( 8 y

7 VR respectivamente) de modo que todos los muñones alcanzan valores de R

equivalentes en el momentocb le muda (Figura 30 a y 30 b, circulos llenos, siempre

se comparan apéndices contralaterales). Sin embargo, cuando la curva de R de los

apéndices amputados en segundo lugar se representa considerando como l00 2 al

tiempo transcurrido entre la amputación y la muda (Figura 3| ), se observan

velocidades de regeneración de 3.3 a 4 VR (Tabla X). Esto ocurre tanto en animales

que ya tenian dos apéndices en regeneración (Figura 31 a), cuatro apéndices en

regeneración (Figura 31 b, circulos abiertos) o 3 apéndices en regeneración

amputados con una semana de diferencia entre cada uno (F igura 3| b, circulos llenos).

Esos valores son análogos a los que se registran en el crecimiento proecdisial de los

pereiópoms que se vienen regenerando a lo largo del ciclo de muda completo (Tabla X).

El IMP de animales con seis apéndices en regeneración es muy semejante ya sea si las

amputacionas fueron simultáneas o bien si sa efectuaron primero cuatro y luegootras

the (Tabla XI).

La regeneración no tiene lugar si dos apéndices son amputados cuando otros

cuatro, amputadoa previamente, llegan a un valor R4 mayor de l6. En ese caso el

crecimiento de los primeros cuatro muñones no se modifica (Figura 30 h, circulos

abiertos) y el IMP no varia con respecto a animales con sólo cuatro apéndices en

regeneración (Tabla XI).
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La regeneración puede tener lugar cuando un apéndice es emputedo en distintos

momentos del ciclo de muda. En efecto, considerando que el crecimiento de un muñón

alcanza valores de R iguales e 16 cuando ha transcurrido algo más de un 80 8 del ciclo

de muda (F igura 29 a) y que una nueve amputación no conduce e una regeneración

cuando le primera alcanza dichos valores (Figura 30 b), se puede concluir que la

regeneración puede tener lugar durante cualquier momento del ciclo, excepto el 20 X

final.

R(%)

°Ñ

\_.

\\3

I

./'I/ ¿4*l J l

0 50 O 50 100
TIEMPO AMPUTACION MUDA (°/o)

Figura 31.- Curvas R4 promedio de muñones producto de una segunda

amputación efectuada en O/rlayrapsus enga/alas que tenian 2 (a), 4 (b,
circulos abiertos) o 3 (b, circulos llenos) apéndices en regeneración,
representadas en función del tiempo amputación muda. Las figuras 3ley 3l b
(circulos abiertos) provienen de 30a y 30 b respectivamente.

El crecimiento de muñones de regeneración correspondientes a apéndices

emputados en distintos momentos luego de la muda se muestra en le figure 32. A
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medida que se va retrasando el momento de la amputación, las etapas de las curvas de R

se van perdiendo de una manera semejante a la dascripta en los casos de amputación

múltiple, sin modificar los valores finales de R (Figura 32 b) . La velocidad final de

crecimiento del muñón, aumenta a medida que se posterga la amputación (Tabla X),

alcanzando valores de 6 VRcuando se produce aproximadamente en la mitad del ciclo de

muda. En este caso, dicha velocidad es muy semejante desde la amputación a la muda

(Figura 32 b, círculos llenos). Ni el IMP ni el PlBS son afectados por el momento del

ciclo de muda en que se produce una amputación sola (Tabla XI).

N C) j_

0

_tR('/.)

_\ \\
I

/'/' ./:¿7/° l
Ü 50 ‘ 0 50

C'ICLO DE MUDA (°Á)

100

Figura 32.- Curvas R4 promedio en ¿yr/grama: may/alas luegode una
amputación inmediatamente posterior a la muda (a), efectuada cuando ha
transcurrido entre un 20 y un 30 58del ciclo de muda (b, círculos abiertos)
y entre un 40 y un 60 8 del ciclo de muda (b, circulos llenos). Las flechas
representan el momento de la amputación.
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De todas maneras, cuando los valores de R se representan en funcion del

tiempo transcurrido entre la amputacmn y la muda (Figura 33), las velocidades se

aproximan en los grupos de cangrejos que fueron amputados en distintos momentos del

ciclo de muda (Tabla X).

R(’/.)

.4 O Ï
_\

Á I l 1 Q
0 50 0 50 100

TIEMPO AMPUTACION MUDA(°/o)

Figura 33.- Curvas R4 promedio de la figura 32D. representadas en funcion
del tiempo amputación-muda.

Duracion de la proecdisis. Si se acepta que el crecimiento proecdisial del muñon en

animales que tienen apéndices en regeneración coincide coincide con el estadio

proecdisial del ciclo de muda (Bliss & Boyer, ¡964), el comienzo de la proecdysis

puede establecerse aprOXImadamente por medio de las curvas de R de dos maneras.



lOO

analizanm los cambios de pendiente que pueden representar el comienzo del

crecimiento proacdisiel del muñón o encontrando en qué momento antes de la muda una

autotomia inducida genera curvas de R sin variaciones apreciables de pendiente desde

la emergencia de la papila hasta la ecdisis. En 6?enga/alas con H y ¡5 mm de ancho

del caparazón la proecdisis comienza en promedio 29 dias antes de la muda y con lO

mm de ancho, ese valor se reduce a 22 dim (Tabla XII). En consecuencia, puede

establecerse que, en nuestros estudios de laboratorio, la premuda comienza cuando ha

transcurrido entre un 36 y un 40 a: del ciclo de muda.

Tabla XII . Duración de la etapa groecdisial de ¿[Hg/Mew
mag/alas La misma fué estimada tomando en consideración
los cambios de pendiente en las curvm de R (* ). Si las curvas
de R no presentaban mesetas desde la emergencia del muñón
hasta la muda (**), se consideró que la proecdisis coincidia
con todoel periodo de regeneración (tiempo desde la autotomia
hasta la ecdisis).Los valores se expresan como promedios :l:
la desviación standard.

Ancho Periodo de Periodo Estimación de Razón
regeneración intermude la duración de IMP/P

(IMP) la premuda (P)

(mm) (dias) (dies) (dies) (2)

155311.09 418313.92 496313.92 29.83: 2.71 59.86

145621.07 296214.10 461215.03 29.62t4. lO 64.22

101010.74 340014.24 360014.24 217513.20 60.41

(*)

(**)

(*)

Discusión. El crecimiento del muñón de regeneración a lo largo del ciclo de

muda en cangrejos a los que se amputó un solo apéndice muestra un periodo inicial y



otro final de maxima velocidad, separados por otros de menor velocidad. A medida que

aumenta al número da apéndices autotomizados, la separación entre ambas fases de

maximo crecimiento va desaparmiendo hasta obtener una curva de R de pendiente

uniforme desde la amputación hasta la muda. Esto también ha sido señalado en

azar/has Mera/¡Ls (Skinner & Graham, ¡970, 1972) y en ¿la? pag/Yara

(Fingerman & Fingerman, 1974). El periodo entre mudos se abrevia a medida que el

número de apéndices autotomizados aumenta, al igual que ocurre en por lo menos ¡3

especies de Brachyura (Skinner, 1985),- en cambio, a lo largo de nuestras

experiencias el incremento de tamaño por muda generalmente no varia. Sólo

ocasionalmente tienen lugar ecdisis con regeneración pero sin crecimiento, como

ocurre confrecuencia en a pugl'lsior (Hopkins, 1982).

Una segunda amputación puede dar lugar a una nueva regeneración si ocurre

antes de transcurricb una cierta parte del ciclo de muda, el llamado "periodo critico" .

En (2 enga/alas, el periodo critico se oorrelacionó con el valor de R de pereiópodos que

venían regenerandose. El mismo método fué usado en U. pag/Valor (Weis, ¡976) y en

ambos cangrejos el valor determinado fue de R3_4 igual a 16. El proceso de

regeneración de un apéndice no parece variar cuando uno nuevo es amputado, ya sea

que ello se produzca antes o después del periodo critico. Si una nueva regeneración se

inicia, tiene lugar a una velocidad del doble de la que desarrollaba el primer apéndice

en regeneración. De esta manera, si se trata de apéndices oontralaterales, ambos

alcanzan juntos un mismo valor de R en el momento de la muda. Sin embargo, cuando se

comparan Im curvas de R dando un valor de |00 al intervalo amputación-muda, se

observa que la velocidad relativa de crecimiento es la misma para los apéndices

amputados en primer lugar (en ellos el Intervalo amputación-muda es cast igual al

lOl



muda-muda; se considera sólo la velocidad de la etapa final) y para aquellos amputados

posteriormente.

A diferencia de lo que ocurre en U.pupila/or (Weis, ¡976), el intervalo

entre dm mudos no varia cuando una segunda amputación tiene lugar antes que el

primer apéndice en regeneración alcance valores de R correspondientes al periodo

critico, pero se acorta si ello ocurre luegode ese momento.

A lo largo de un BO S del ciclo de muda, antes del periocb crítico, puede haber

regeneración. Las curvas de R de apéndices amputados en distintos momentos del ciclo

de mudatienden a hacerse linles, perdiendo las mesetas e incluso la diferencia entre

crecimiento basal y proecdisial, a medidaque la amputación es más tardía. Losvalores

finales de R tampoco se modifican en este cmo. Ello es semejante a lo comunicado por

Bliss ( 1956), quien relaciona el fenómenode la desaparición de la meseta aneuiisial

de las curvas de R‘con el momento del comienzo de la proeodisis. La velocidad de

regeneración también aumenta en las amputaciones más retrasadas. En este caso, si se

representa R en función del periodo transcurrido entre la amputación y la muda, se

verifica nuevamente que la velocidad relativa de crecimiento del muñón es la misma en

todos los casos. Los muñones de regeneración crecen, entonces, con una velocidad que es

independiente del tiempo en que se produjo la amputación.

Se observa un cambio marcado en la pendiente de las curvas individuales de R

(Figura 28) cuandoel tiempo transcurrido desde la mudaes un 408 del ciclo de muda

total, indicando el comienzo del crecimiento proecdisial del muñón. En L? lateral/3

(Bliss & Boyer, 1964) y en u pag/731w (Hopkins, 1982), el crecimiento

proecdisial del muñón comienza cuando ha transcurrido entre un 70 y un 80 SEdel

ciclo de muda. Estas especies tienen, sin embargo, un periodo intermuda varios meses

¡02



mas largo que el de nuestros juveniles C enga/alas. Los animales a los que se forzó a

autotomizar su 49 pereiopodo cuando había transcurrido entre un 32 y y 40 8 dal

ciclo de muda, tienen curvas sin cambios de pendiente hde la emergencia del muñón

hasta ia ecdisis. Proponemos que en esta especie la prem uda dura aproximadamente un

602 de la totalidad del ciclo de muda; es algo mas larga que la de PMp/Ir/Ia/mus Vip/7,

determinada a partir del estudio del tegumentode los apéndices (Sather, 1966).
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ESTRUCTURA Y VARIACIONES DEL CAPARAZON CEFALOÏORACICO

Incremento del peso seco del caparazón durante la metacdisis t postmuda).

Seis submuestras de cangrejos sacrificados en diferentes momentos después de

la muda fueron procesados como se describe en materiales y métodos. La figura 34

muestra gráficos del peso seco del caparazón en función del ancho del mismo para

animales desde el momento de la muda (T = 0) hasta 250 horas mas tarde (T = 250).

También se representan los datos provenientes de las exuvias de animales

recientemente mudatm. La relación general que vincula estas dos variables tiene la

siguiente forma;

We=b.Wia

donde We es el peso seco del caparazón, Wi es su ancho y a y b son coeficientes

calculados a partir de la regresión doble logaritmica de los datos.

La Tabla XIII resume los valores de a, b, y el coeficiente de correlación r de

cada regresión linear. Los valores de r son siempre altos y las correlaciones

significativas ( P < 0.l 8 ). Sin embargo, r disminuye después de la muda,

alcanzando un valor mínimo para la relación correspondiente a T = 50. Se registran

variaciones del coeficiente a pequeñas y no significativas ( P > l 58 ), pero el

coeficiente b exhibe un incremento continuo desde la regresión T = 0 hasta T = 250.

Los parámetros correspondientes a la regresión de las exuvias muestran marcadas

diferencias con respecto a las otras curvas (Tabla XIII).
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Figura 34.- Relaciones entre el peso seco y el ancho del caparazón
en ¿yráyrapsas ¿”ga/aras: curvas de regresión del peso (We)
vs el ancho(Wi), transcurridos diferentes tiempos (T, expresado
en horas) luego de la muda, correspondientes a la ecuación
general We = b . Wia.
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Tabla Xlll . i re W e l

caparazónde ¿filma/s enga/aras para diferentes tiempos
transcurridos desde la muda. ay b son coeficientes de regresión y r
el coeficiente de correlación.

Tiempo transcurrido Coeficientes de la ecuación Número de .
desde la ecdisis ejemplares

We- w¡°. b

(horas) a b r

0 2.61 0.00l9 0.98 2|

25 2.76 0.0040 0.94 l4

50 2.47 0.0150 0.86 19

100 2.60 0.0170 0.92 21

125 2.64 0.0188 0.95 40

250 2.64 0.0214 0.99 38

Exuvias 2.95 0.0 l 05 0.99 2|

Se seleccionaron tres valores de ancho del caparazón, lO, ¡5, y 20 mm

respectivamente, y se calcularon los pesos secas del caparazón correspondientes a

distintos tiempos transcurridos luegode la muda por mediode los modelosde regresión

de la figura 34 y la Tabla XIII ; con esos datos se trazó la figura 35.
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Figura 35.- Incremento del peso seco del caparazón de (M'I‘qy/‘apsus
maz/latas luego de la muda. Se seleccionaron tres valores de ancho del
caparazón (lO, lS y 20 mm) y se calcularon los pesos sacos
correspondientes a distintos tiempos luego de la muda usando las
relaciones ancho-peso. En el recuadro, se representa la inversa del
peso contra la inversa del tiempo para cada ancho considerado.

La inversa de los valores de peso m esta relacionada linealmente con la

inversa del tiempo de acuerdo a la ecuacion general:

l/We= l/(T WlRi) + l/Wew

dondeT es el tiempo transcurrido desde la muda, Wem el peso seco máximo hipotético
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que podría ser alcanzado después de un ciclo de muda infinitamente largo, y WIR¡ la

tasa inicial de incremento de peso seco. Tanto Wec,o como WIR¡ son constantes para

cada ancho de caparazón. En consecuencia, loa datos del incremento de peso seco del

caparazón después de la muda pueden ser ajustados por curvas hiperbólicas que tienen

la forma general:

Weoo]
We=———

(Weoo/WIRQ + T

La pendiente de estas curvas es la tasa de incremento del peso seco WIR

Weoo

WIR=We/T=————
(Weoo/WIRi) + T

y el incremento del peso seco puede ser comparan) entre diferentes anchos (El

caparazón por medio de las tasas iniciales WIR¡

WIR¡- = WeO/TO

Losparámetros de las ecuaciones, los valores de correlación y los coeficientes

cb las regresiones de i/We y i/T fueron calculados para varios anchos del caparazón

“(TablaXIV).También se presentan los tiempos necesarios para alcanzar un 50, 75 y
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90 2 del Weoo (T 50%, T 75% y T 9058 respectivamente).

Tabla XIV. Peso seco del caparazón de ¿malaga/s enga/alas en
función del tiempo lug de la muda. Los parámetros de las ecuaciones
(WIR-; Weoo) fueron calculadas a partir de las conversiones lineares
(ver exto) para cinco valores del ancho de caparazón. Se incluyen el
coeficiente de correlmión linr r y el tiempo necesario para
alcanzar pesos del 508, 758 y 902 del Weoo.

Ancho WIR¡- Weoo r T503 T753 T908

(mm) (mg/hora) (mg) dias

5 0.015 4.43 0.9823 12.14 36.35 108.40

10 0.107 18.28 0.9967 7.12 21.36 64.04

15 0.321 49.75 0.9983 6.45 19.34 58.01

20 0.714 96.15 0.9964 5.61 ¡6.82 50.46

25 1.316 163.93 0.9914 5.19 15.57 46.71

Incremento del eso seco del ca arazón durante la roecdisis remuda.

Durante esta etapa del ciclo de muda, la hipodermis segrega una nueva cutícula debajo

de la existente. Los cocientes entre los pesos secos del nuevo y viejo caparazón y los

valores de R fueron calculados simultaneamente para 84 cangrejos sacrificados en la

proecdisis. Los datcn totales fueron clasificados de acuerdo con el. apéndice en

regeneración y los valores de dichos cocientes (Tabla XV). También se calculó el

promedio de R para cada grupo.



Tabla XV. Relaciones entre el la gg de los muñones de rggneración
.f t ,ri' 4'!”

entre los pesos secos de la nueva y vieja cutícula durante la
premgg. Losvalores de R (ver texto) se expresan comopromedio t
la desviación standard de n ejemplares, para dos grupos de diferente
razón entre los pesos secos cuticulares y para un grupo en el cual
no fué posible separar las cutículas vieja y nueva.

Cociente entre los pesos secos de las cutículas

Pereiópodoen Noseparable 3- 9% 9.1- 152
regeneración

R R R

29 164112.00 189111.79 229411.35
(n=5) (n=7) (n=4)

39049 196912.29 219212.15 250911.08
(n=16) (n=26) (n=ll)

59 123910.68 ¡5.551153 191912.47
(n=4) (n=7) (n=4)

llO

En el caso de los muñones muy pequeños (a los que corresponden los menores

valores de R ) fue imposible, en todos los apéndices, separar la nueva caparazón

intacta y por lo tanto, calcular la razón de los pesos secos. Por otra parte, los valores

de R se incrementan cuando lo hace el cociente entre los pesos secos del caparazón

nuevo y el viejo (Tabla XV).Ambos caparazones pueden ser separados pocos dias antes

de la muda pero el estadio proecdisial comienza antes, probablemente durante la

segunda fase del crecimiento proecdisial del muñdn de regeneración. La figura 36

muestra valores del peso seco de nuevos caparazones representada en función de

valores de R4, para dos grupos de cangrejos cuyos anchos variaron entre t l y 12.9



mmy entre 9 y 10.9 mm ( I I y 7 especímenes respectivamente).

(mg)

PESOSECO

Figure 36.- Incremento en el peso secodel caparazón de ¿Way/amas
mpg/aras durante le proecdisis, pere cangrejos de 9- 10.9 (círculos
llenos) y de II e 12.9 (círculos vacios) mrn de ancho del mismo. R es
la longitud relative cb muñones cb regeneración. El nuevo exoesqueleto
sólo puede ser completamente separado del viejo cuando R = 20.
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Estas dos variables estan relacionadas por ecuaciones del tipo:

We=m.Rn

Para el primer grupo, m = 5.92. 10’6y n = 3.963 (r = 0.895, P <O.l

S)yparaelsegundo,m=8.91.l0'7yn=4.34Ó(r=0.960, P<0.|Z).

Cociente entre el peso saco de los caparazones nuevo y viejo en la ecdisis. Si

se supone un incremento contínuo en el peso swo del nuevo caparazón (Wen)

simultáneo con una disminución del correspondiente al viejo (Weo), debido a la

rbaorcion del mismo, su cociente deberá ser máximoen el momentode la ecdisis. Se

midieron los pesos secos de los caparazones de cangrejos sacrificados no mas de una

hora después de la muda y de sus correspondientes exuvias (Weex). Ambas variables

son directamente proporcionales (Figura 37, recuadro):

Wen= 0.45 + 0.09 Weex (2) (r = 0.965, P <0.1 z)

La razón entre los pesos secos del nuevo y viejo caparazón es máxima en la

muda pero varía de acuerdo al ancho del caparazón. Para calcular el cociente esperado

en la eodisis para cangrejos de diferentes tamaños, el peso seco de les exuvias

correspondiente a un ancho dadoen la premuda fue calculado usando la relación:

We- 0.0105 . M295 (TablaXIII)
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mientras que el peso seco de la correspondiente nueva caparazón fue obtenido de la

ecuación (2). Luegopudo ser calculada la razón entre ambos pesos, tal cornose hizo en

los cangrejos en proecdisis y representada en función del ancho en la premuda (Figura

37).

75'10 _

5 [wea _ 0.45+o.09 we)8
É
5

tf)
o ÉU
uJ

m w \ a. .
g o 5.0. ,100LL] Pesoseco delV¡eJoC0er ZOnl
H

6 25_ WQÁWGO(°/o):(42%%5

'53 w'\\\°\°*
l l 1‘

_1o 20 30
ANCHO (mm)

Figura 37.- Razon entre los pesos SECOSdel nuevo y viejo caparazón
de ¿yrlmrqasus ¿mw/alas en la ecdisis. Esa razón se representa
versus el ancho del viejo caparazón. En el recuadro, relaciones entre
los pesos seem de ambos caparazones inmediatamente después de la
muda.
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Losanimales mas pequeños muestran cocientes mayores; a partir de un ancho

de IS mm, al cociente permanece entre 9 y lO 2. Da la ecuación para esta curva, el

mciente entre los pesos secos del nuevo y del viejo caparazón en la ecdisis es:

Wen/Weo se= [(42.857/ Wiz-95) + 0.09] . ¡oo

De ¡00 especimenes recolectados en la proecdisis, sólo 7 exeedieron los

valores de la razón máxima calculados usando esta ecuación.

Discusión. El peso saco del caparazón de ¿yrrqrqasz/s ¿mu/alas aumenta

durante la totalidad del ciclo de muda. El crecimiento metecdisial comienza

inmediatamente después de la muda y puede representarse por una curva hiperbólica

del p seco del caparazón en función del tiempo (Figura 35). En consecuencia, el

peso seco se incrementa con una velocidad que disminuye con el tiempo que transcurre

a partir de la muda. Las velocidades iniciales son más altas y los tiempos necesaria

para alcanzar un porcentaje determinado del Weoo son mas cortos para tamaños

mayores (Tabla XIV).Incluso, los tiempos necesarios para alcanzar un 9058 del Wem

en animales de S o lO mm de ancho superan con exceso la duración del IMP

correspondiente. Este inesperado hecho podria explicarse suponiendo que cuanto mas

pequeños son los cangrejos, alcanzan un maximo peso seco del caparazón cada vez

menor que el correspondiente Weoo.

El paso seco y el ancho del caparazón están relacionados por la ecuación

general We - b . Wia . Existe una curva, caracterizada por valores particulares de los
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coeficientes a y b, pero siempre con coeficientes de correlación r significativos, para

ceda diferente tiempo transcurrido desde la muda. La pequeña caida en r observada

durante los primeros diae después de la muda (Tabla XIII) es consecuencia de una

mayor variabilidm en las velocidades de incremento del peso del caparazón entre

individuos. El exponente a representa la relación entre ancho y volumen del caparazón

y es casi constante, lo cual sugiere que la forme del mismo no cambia durante le

metecdisis. Las variaciones en loa valores de a, pequeñas y no significativas, están

relacionadas con coeficientes de r menores (Tabla XIII). Llama la atención el aumento

de los valores de b a medida que se incrementa el tiempo transcurrido desde la muda.

Ese coeficiente varía desde 0.0019 hasta 0.0214 en diez dies y represente les

variaciones en la densidad del material del caparazón. Esto podría indicar que el

crecimiento metecdisiel del caparazón de 6?¿mad/aras está causado por la deposición de

minerales y compuestos organin tel como ocurre en otros crustáceos (Vigh &

Dendinger, ¡982). Lm exuvies muestran notables desviaciones tanto en los

coeficientes a y b; la densidad del material del caparazón podria ser afectada por la

rbsorción de les sales de calcio durante la premuda (Graf, l978). La forma y la

relación ancho-volumen de los caparazones pueden cambiar también en las exuvies. No

tenemos evidencias directas sobre cuando se detiene el incremento del peso seco del

caparazón durante la metecdisis, pero ello ocurre probablemente en el momento de la

apólisis, cuando la cuticula comienza a separarse de le hipodermis, permitiendo la

secreción de una nueve debajo de le antigua.

El crecimiento preecdisiel se refleja en el incremento de peso del nuevo

caparazón, pero desafortunadamente este sólo puede ser medidoen sus etapas finales,

cuando puede ser separado enteramente del viejo. El proceso de regeneración de
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apéndices puede ser usado como un sistema de referencia para datar los

acontecimientos que ocurran durante la premuda de 6?enga/alas. Esta especie posee un

tegumento muy opacoy por lo tanto, al igual que lo que ocurre en ¿encara/¡{enhorle

y otros grandes cangrejos (Spaziani et al. , |98| ). es dificil el estudio de los apéndices

por transparencia para determinar los subestados de la proecdisis de acuerdo con los

criterios de Drach ( 1939) Y Drach & Tchernigovtzeff( ¡967).

Durante la última parte de la proecdisis, R tiene un incremento rápido y casi

linr con el tiempo (Figura 28) y el peso seco del nuevo caparazón puede ser medido

debido a que esta estructura puede ser completamente separada de la antigua (labla

XV).Deacuerdo con las relaciones entre We y R que se han calculado, podría esperarse

que el peso seco del nuevo caparazón aumente lentamente durante el comienzo de la

proecdisis (Figura 36). El aumento en el peso seco del caparazón durante la proecdisis

es causada no sólo por el engrosamiento de la cuticula sino también por un aumento de

la superficie. Eneste estado, fue demostradoel crecimiento (Skinner, l962, ¡985) y

la multiplicación celular (Tchcrnigovtzeff, 1959; Wittig 8xStevenson , 1975) en la

hipodermis de varios crustáceos. En consecuencia, la cuticula segregada será mayor

que la antigua y permanecerá replegada hasta la muda. En ese momento tiene lugar una

expansión repentina del exoesqueleto y el ancho y la superficie del caparazón quedan

fijados en un nuevo valor.

Durante todoel ciclo de muda de ¿Tenga/alas el crecimiento del exmqueleto

sigue un modelo continuo que puede ser dividido en dos fases. Comienza en la apólisis

con el incremento simultáneo de la nueva cuticula y el dacrecimiento por reabsorción

de la antigua. En la ecdisis, la nueva cuticula todavia parcialmente formada sufre una

expansión bidimensional e inmediatamente mntinúa incrementando su peso seco hasta
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la nueva apólisis.

La figura 38 representa tridimensionalmente el crecimiento somátioo, oon

las varimiones del p seco y del ancho del caparazón representadas en función del

tiempo.

Figura 38.- Representación tridimensional del crecimiento somótioo
de ¿yr/¿gramos enga/alas en las que se grafican las variaciones dei
peso saoo y del ancho en función del tiempo.

Hay un plano para cada ancho del caparazón donde se dibujó el incremento de

peso seco en ¡a metecdisis. El valor de Weooestablece un límite superior a dicho plano.

Se asignó un valor del 2058 al PIBS; cada valor de IMP fué calculado a partir de la

ecuación ( l) y se consideró que un 602 del IMP corresponde a la premuda. Las curvas

proecdisiales, sin embargo, no pueden ser representadas en un plano a causa del
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aumento de la superficie y el ancho del caparazón característicos de este estadio.

A veces, en algunos casos de amputación múltiple de apéndices o permanencia

muy prolongena en el laboratorio en condiciones de poca o nula alimentación, puede

tener lugar una muda sin aumento de tamaño. En estos casos el incremento de peso sacó

en la premuda se debe sólo a un engrosamiento de la cuticula y la curva estará

confinado al plano que corresponde al crecimiento metecdisial. Puede verse que la

principal discontinuidad del crecimiento del caparazón de a daga/alas no ocurre en el

momento de la muda sino en aquel en el cual la nueva cuticula comienza a ser secretada.
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COMPOSICION QUIMICA Y PROCESOS BIOSINTETICOS DE LA CUTICULA.

P ' " quimico de la cuticula La cuticula deshidratado de ¿3 angry/aida

en intermuda esta formada por alrededor de un 75 78en peso de sales minerales, por

un 14 58de una fracción que puede ser extraido con una secuencia de solventes (EDTA

IS 58,ur 7 Me HONal N), que incluye las proteinas cuticulares,y por un ll X de

un residuo que subsiste luego de la extracción con alcali caliente, constituido sobre

todo por quitina. Un análisis semejante, de exuvias de animales que ya mudaron

demostró que contienen un 93 S de sales, un 3 2 que corresponde a la fraccion con

proteinas y un 4 2 que permanece en el caparazón.

La variación en la composición quimica del exoeaqueleto, con referencia a las

sales minerales, proteinas y quitina fue estudiada en distintos momentos del ciclo de

muda.

La Tabla XVIdescribe la composición quimica de la cuticula de caparazones

cetalotoracieos de cangrejos sacrificados a distintos tiempos luego de la muda. Se

señala la proporción de sales minerales, determinada por la diferencia de peso entre

antes y despues de la extracción con EDTA IS 58, de proteinas no covalentemente

unidas (conjunto de las extraidas con EDTA IS 8 y urea 7 M; una corrida

electroforética en gel de poliacrilamida demostró que ambos solventes extraen las

mismas proteinas) y de proteinas unidas covalentemente (extraidas con NaOHl N) a

la quitina. También se indica la proporción de quitina, calculada a partir del peso seco

del caparazón luego de todas las extracciones.

El porcentaje de sales minerales aumenta durante los cuatro primeros dias

hasta alcanzar valores de un 75 a un 80 S del peso seco del caparazón. No parece
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haber una rbsorcion importante de sales durante la premuda. A medida que se

produce la minaralización, la oontribucion al peso total de la quitina y las proteinas,

disminuye.

Tabla XVI. Composición guimica de caparazones de ¿lkrlgqragsus
angulatassacrifioados en distintos momentos lug de la muda.La
cantidad de minerales presentes se estimo por diferencia entre el
peso seco total y el peso seco luego de la extraccion con EDTA
¡58; la cantidad de quitina por el peso seco del residuo insoluble
en NaOHl n ( ¡00 °C); las proteinas no oovalentemente unidas al
polisacáritb (NC) fueron aquellas solubles en EDTA152 y urea 7
M, las unidas en forma covalente (C) aquellas solubles en NaOHl
N (¡00 °C); en ambos casos se determinó su cantidad por el
métodode Lowry ( |95| ).

Tiempo luego Minerales Quitina Proteinas NC Proteinas C
dela muda

(dias) (58) (X) (58) (X)

0-1 43.8 21.2 5.5 15.2

1-2 62.6 15.3 3.4 7.8

2-3 75.0 13.6 2.7 4.8

3-4 74.6 ¡2.8 3.7 4.5

4-5 79.7 ¡33 4.3 5.2

5-6 80.9 |0t9 2.5 4.3

lO-ll 80.5 ll.7 3.0 3.4

En la figura 39 se representan los valores absolutos de dichos constituyentes

en función del tiempo transcurrido desde la muda, calculados a partir de las tablas XIV
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y XVI para un animal de 15 mm de ancho del caparazón. La mineraiización y la

cantidad de quitina aumentan durante los iO dies posteriores a la muda, la primera de

una manera más intensa. Las proteinas se incrementan durante 3 a 4 dias, luego

parecen mantenerse estables.

30r o

20- /a/u/

PESO(mg)

/Ï [OA-«oso/°JEÁJ=A=fiá7r 6
120 ' 240

TIEMPO (horas)

Figura 39.- Composición quimica de la cutícula del caparazón de
(yrrmrapsz/s maz/latas de 15 mm de ancho, en función del tiempo
transcurrido desde la muda. Calculado a partir de la Tabla XVIy la
figura 35. (cuadrados: peso seco; circulos vacios: quitina ; circulos
llenos: sales minerales; triángulos vacios: proteinas unidas en forma
covelente; triángulos llenos: proteinas unidas en formo
no-covalente).
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Las proteinas probablemente se sintetizan en gran parte durante la premuda.

Laquitina del viejo caparazón se reabsorbe parcialmente durante esta etapa; no parece

ocurrir lo mismo con las proteinas. Con el fin de complementar esa información, se

analizaron caparazones nuevos (en formacion) y viejos provenientes de ejemplares

sacrificados en distintos momentos de la premuda. Los datos obtenidos se representan

en la Tabla XVllen funcion de la relacion entre los pesos secos de ambas cuticulas. Esta

relacion (Tabla XV) aumenta hasta alcanzar un maximo en el momento de la muda

(Figura 37). Se observa que, a medidaque progresa la premuda, en la nueva cutícula

aumenta la proporción relativa de quitina, disminuye la de proteinas covalentemente

unidas a ella y de sales minerales y permanece constante la de proteinas no

covalentemente unidas a la quitina.En la cuticula vieja, al tiempo que aumenta la

proporcion de sales, la dequitina disminuye y las proteina permanecen constantes.

Tabla XVII. Composición guimica de las nuevas (N21 viejas (V)
cuticulas del caparazón de ¿Lx/“¡griegas enga/aras en premuda.
en relación con el cociente entre sus respectivos pesos secos
{PSN/PSV) Excepto los minerales, estimados a partir del peso
seco de las cenizas luegode someter las piezas a 550 °C durante 6
horas, las fracciones fueron obtenidas como en la Tabla XVI.

PSN/PSV Minerales Quitina Proteinas NC Proteinas C
(8) (X) (x) (Z) (S)

N V N V N V N V

5-7.9 7.5 77.l 24.6 13.2 7.4 1.3 59.3 4.3

8-lO.9 6.1 80.8 32.2 12.1 8.8 l.l 51.8 4.9

11-13 5.7 83.0 39.8 10.8 7.2 1.4 45.6 4.7
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Cuando se compara la composición de la nueva cuticula con la de ejemplares

recién muoaoos, se observa un brusco aumento en la proporción de sales, una

disminución en la de quitina y otra, algo menor en la de las proteinas unidas en forma

covalenta al polisacárido; aquellas que sólo estan debilmente unidas, en cambio,

aumentan su participación relativa.

Incorporación ¡77w'm de precursores radiactivos. Se detectó radiactividad en

fracciones extraídas con distintos solventes a partir de homogenatos totales de

cangrejos inyectados con una solución de [14 C]-glucosa, en distintas etapas del ciclo

de much.

Tabla XVlll . Incorporación de carbono 14 a distintas fracciones
ext l hom netos totales de . N r5 sus .9/7u/arus en
post-muda, inyectados con glucosa marcada radiactivamente y
sacrificados a distintos tiempos lue_cpde la inyección. Los valores
se expresan comoporcentaje incorporado sobre el total inyectado.

Fracción Tiempo transcurrido luegode la inyección

l hora
(58)

3 horas
( 2)

5 horas
(58)

Soluble en
cloroformo- metanol—agua
(lípidos-oligosacaridos)

Soluble en soluciones
salinas y alcalinas diluioas
(proteinas)

Insoluble en NaOH2 N
(quitina)

0.47

32.03

2.8|

0.57

¡9.59

4.35

24.06

7.46
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La Tabla XVIIImuestra los porcentajes de la radiactividad total inyectado a

animales recientemente mudados, sacrificados luego de l, 3 o 5 horas luego de la

inyección y homogeneizadosen conjunto, que fue incorporada a diferentes fracciones.

Unoch los compuestos marcados radiactivamente se pum identificar en forma

fehaciente: se trata de la quitina, presente en la fracción álcali insoluble. En efecto, se

obtuvieron las siguientes evidencias:

a) Losproductos de la hidrólisis ácida fuerte del precipitado migran, tanto en

cromatografías corno en electroforesis en papel, exactamente igual que standards de

N-acetil-glucosamina.

b)Los productos de una hidrólisis similar, de un precipitado previamente

desacetilado, se comportan como Io hacen standards de glucosamina en ambos

procedimientos.

c) El precipitado es digerido por la quitinasa (Figura 40).

d) Losproductm de la hidrólisis enzimática llevada a cabo durante 96 horas se

comportan, cromatograficamente, de una manera igual a como lo hacen las diferentes

fracciones de un hidrolizado parcial de quitina preparado de acuerdo al método de

Rupley ( l964).

Por otro lado, la cromatografía en papel de los productos de la hidrólisis total

de una de las fracciones solubles en solventes orgánicas (cloroformo - metanol)

mostró que la misma no contiene residuos de N-acetil-glucosamina marcada

radiactivamente pero si, probablemente, glucosa, manosa y galactosa. La hidrólisis

parcial de la otra fracción soluble en solventes organicos (cloroformo- metanol-agua)
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liberó compuestos que contenían marca radiactíva y que eran dígerídos, al menos

parcialmente, por quitínasa. La hidrólisis total y posterior cromatografía en papal de

los productos liberados por la quítinasa, puso en evidencia la presencia de

N-acetil-glumamina marcada acompañadapor otros compuestos,también marcados,

probablementegalact, glu yman.

RADIACTIVlDAD(2,){3’ l l I

24 48 72 96 160

TI EMPO (horas)

Figura 40.- Digestión con quitinasa de la fracción insoluble en alcali
caliente que se obtiene luego de una extraccion secuencial practicada
en exoesqueletos de ¿yrtqyrapsas enga/aras (ver Materiales y
Métodos). Círculos vacios: radiactividad en el precipitado (fracción
insoluble en alcali caliente. conteniendo quítína); circulos llenos:
radiactívídad en el sobrenadante (N-acetilglucosamina liberada).

Las fracciones extraída oon soluciones salinas o alcalinas pudieron ser

fíltradas por tamíces moleculares del tipo del Sephadex0-100. Se observó que algunas

submuestras que contenían proteinas (determinadas por picos de abaorbancía a 280

nm) también incluían una apreciable marca radiactíva. Al menos una parte de esta
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marca parecia estar formada por oligosacariclos que pueden ser digeridos por

quitinasa.

,3 41
:3 

a

É
_>_50
i- o

g _ oÉ°
T 1 o 9 l ¡NH

24h. ' 72h. 120h. 30d. 75d.

TIEMPO

A 42
“Q.
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I:
%n No
É 4 j/Ïí ,

1 3 ó 12 24
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Figura 41.- Incorporación oe radiactivioad a quitina a partir de
[ Cl-gluccsa en distintos momentos luego de la muda de
¿yrtm/‘apsz/s enga/alas. El animal se sacrifica 24 horas después de la
inyección. Losdatos se expresan comoel porcentaje de la radiactivload
inyectadoque se recupera en quitina.

Figura 42. - Cinétioa de la incorporacion de [3H] -gluoosa a quitina en
¿Wim/wow: may/0105 en postmuda (circulos vacios) e intermuda
(círculos llenos). El animal se sacrifica a tiempos variables luegode
ser inyectado. Los datos se representan cornocpm por mg de quitina.
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La incorporación de precursores radiactivos a la quitina varia a lo largo del

ciclo de muda (Figura 4 l ). El máximo de incorporación se produjo 48 horas después

dela muda; llama la atención la amplia variabilidad de los resultados.

Se estudiaron también las variaciones en la incorporación de [3H] -glucosa a

quitina en caparazones de ejemplares en postmuda (entre 24 y 48 horas luego de la

muda) y en intermuda ( lS dias luegode la misma) para diferentes intervalos entre

la inyección y la muerte del animal (Figura 42). El porcentaje de azúcar marcado que

se incorporó a la quitina con respecto al inyectar!) fue muy bajo durante la intermuda.

En la postmuda, en cambio, se observó un porcentaje muy alto de incorporación en la

primeras tres horas luego de la inyección; a partir de ese momentodisminuyó pero

manteniendo un cierto nivel hasta las 24 horas.

La incorporación de [3H1-glucosa fue particularmente notable en la cuticula

de los apéndices que acaban de ser regenerados. En la Tabla XIX se muestra la

radiactividad por mg de quitina observadas en el caparazón, el apéndice regenerado y

su contralateral normal, en tres ejemplares de ¿Tenga/¿{us

No se detectó radiactividad en ninguna de las fracciones extraidas de

caparazónes por medio de la secuencia de solventes ya mencionada (agua, EDTA15 2,

urea 7 M e HONal N) cuando se inyectaron soluciones de 3H-glucosa a cangrejos en

post e intermuda.
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Tabla Xlx . Incorporación de tritio a caparazones apéndices
normales y rgnerados de 3 ejemplares de ¿[Pág/Weil]:
Mau/aras en gostmuda. lug de una inyeccion de glucosa
uniformemente marcada con el isótogo. Los valores se expresan
como cpm/mg de peso seco

Ejemplar Caparazón Apéndices
número

normales ' regenerados

l 1236.9 1826.8 49l8.6

2 l l8l.3 695.8 4485.0

3 1072.2 290.0 524.1

La incorporación de leucina radiactiva a la cuticula de ¿2enga/alas fue

evaluada en paralelo con la incorporación de glucosa radiactiva (Tabla XX). La

incorporación de glucosa a la cuticula, bajo la forma de quitina, se efectuó sobre

todo en los primeros dias luego de la muda, para disminuir luego continuamente,

no dctectandoae durante la premuda, ni en la cutícula en formacion, ni en la que se

está degradando. La leucina, que en parte entra a constituir las proteinas del

exoesqueleto, se incorpora con una dinamica distinta: es estable y relativamente

importante en la postmuda, pero aumenta al doble lO dias después de mudar, para

luegodisminuir a la cuarta parte en la premuda. En las etapas finales de la misma,

la incorporación a la cuticula vieja desciende más aún, al tiempo que se

incrementa la que es derivada a la nueva.
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Tabla XX Incorgoración de precursores radiactivos a
cagarazones intactas de ¿«Zf/Q/‘ngl/S ¿”ga/alas inyectados
con glucosa tritiada y leucina marcada con carbono 14. en
distintos momentos del ciclo de muda. Vy N: cuticuias vieja y
nueva respectivamente (en premuoa); Nl: no incorpora. Los
valores expuestos son cpm/ mg de peso seco en promedio en
cuatro ejemplare51 la desviación standard.

Condición [3H1-glucosa [ 14Cl-teucina

R V N V N

19 NI Nl 430151

Premuda 2| Nl Nl ¡00138 5318

23 NI NI ¡53120 375144

Dias

0 9801540 220191

I 15221717 9771381

2 8241225 7471443
Postmuda

3 306611408 8051494

4 ¡0971364

IO 4831337 ¡8171145

Con el fin de determinar cual es el destino de la Ieucina incorporada a la
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cuticula de cangrejos en distintos momentos del ciclo de muda se trataron, con la

secuencia de solventes mencionada más arriba, un grupo de caparazones

pertenecientes a cangrejos inyectados con [HCJ-leucina. Los resultados se muestran

en la Tabla XXI.

Tabla XXI. Destino del carbono 14 incorporado a caparazones de
¿”Megas enga/ams lug de la inyecciónde leucing
radiactivamente marcada en distintos momentos del ciclo de
muda. Cinco cangrejos fueron inyectados en cada condición y sus
caparazones disecados, midiendose luego la radiactividad
incorporada en forma inicial, luego de una extracción con EDTA
15% y urea 7 N (E¡)y luego de una extracción con NaOHIN a
l00 'C (E2). V y N : cuticulas vieja y nueva respectivamente,
durante la premuda.

Condición Incorporación

Inicial Luegode la extracción

E ¡ [2
(cpm) (cpm) (cpm)

Premuda inicial 1242 1059 94

Premuda (V) 450 120 66

Premuda (N) 1982 815 905

Postmuda 3240 ¡676 1515

En los ejemplares en postmuda, la cantidad total de radiactividad incorporada a

la cutícula disminuye a la mitad luego de la extracción de las proteinas unidas

debilmente a la quitina pero ya no se altera tras una posterior extracción de aquellas
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durante la premuda. Enetapas previas de la premuda, cuandoaún no es posible separar

ambas cuticulas, asi como en la cuticula vieja cuando la separación ya es posible, la

situación es distinta: una parte de la leucina fijada a le cuticula es eliminada junto a

las proteinas unidas debilmente a la quitine; el resto lo es junto con las que están

asociadas el polisacárido de una manera más fuerte.

Discusión. La cuticula de Cyrlzyrepsus enga/alas en le intermuda está

constituida por aproximadamente un 80.5 S de sales minerales, un l 1.7 2 de quitina

y un 6.4 S de proteinas (Tabla XVI). De estas últimas, un 3.42 estarían unidas en

forma covalente a la quitina mientras que un 3X lo estaria por uniones más débiles,

del tipo de puente hidrógeno o salino. No se pueden distinguir cualitativamente

distintos grupos de proteinas correspondientes al segundotipo. Las proporciones de los

distintos componentes se encuentren dentro del rango establecido para otros

braguiuros marinos (Lefon, 1941, 1943, ¡948; Drach & Lefon, 1942; Degenset

al., 1967; Welinder, 1974; Voss-Foucert&deuniaux, ¡978,- Austinet al. l981).

Les variaciones en la composición química de la cutícula de los crustáceos a lo

largo del ciclo de muda no son fáciles de estimar. Durante la postmuda, el peso seco de

le misma aumenta y por lo tanto no puede ser tomado como valor de referencia;

durante le premuda no sólo aumenta el peso del nuevo caparazón sino también

disminuye el del viejo. Además, el ancho o la superficie del caparazón en formación

durante la premuda no puede medirse. En el caso de la postmude, al menos, se puede

establecer el momento de la ecdisis como un punto de origen para definir cualquier

secuencia temporal; en la premuda ese momento corresponde a le finalización del

estadío y debe poder predecirse. La predicción de la próxima muda puede lograrse en el

caso de los animales que tienen apéndices en regeneración. El cálculo del coeficiente R

permite indicar aproximadamente en que momento de la premuda se encuentra el
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espacimen pero no establecer una cronologia precisa. La relación entre el peso seco del

nuevoy dal viejo caparazón también puede aplicarse para el mismo fin.

La incorporación de los constituyentes en la cutícula de (Z enga/alas an la

postmuda (Tabla XVI y Figura 39) sigue el mododescripto para Gel/¡Mies sep/w:

(Vigh & Dendinger,1982). La quitina se deposita con intensidad luego de la muda,

alcanzando un valor 2.5 veces más alto que el inicial en 4 dias y 3 veces mas alto

luego de lO dias. Esto indica que una buena parte de la quitina de este cangrejo es

sintetizada y depositadaen la cuticula durante este estadio. Unasituación similar tiene

lugar en ¿3sep/MIS: un aumento de 4 veces en lO dias (Vigh & Dendinger, 1982); y

en ¡Is/aras ¡IW/¿9117132un aumento da 2.1 veces en l4 dias (Welinder, 19758). El

valor del l 1.7 2 del peso seco del caparazón que se registra a los iO dias de haber

mudado es muy semejante al l 1.4 2 reportado para ¿2 sap/MIS (Vigh & Dendinger,

1982). Parece probable que se incorpore quitina a la cuticula en formación de ¿2

enga/alas también en la premuda: a lo largo de dicho estadío el porcentaje en peso de

quitina en la cuticula nueva aumenta mientras que en la vieja disminuye.

En C saw/stas las sales minerales se incorporan activamente durante losl 0

dias posteriores a la muda, siguiendo una dinámica muy semejante al aumento total del

peso seco. Los datos obtenidos (Tabla XVI)muestran una gran semejanza con los de C

sap/Vas (Vigh & Dendinger, ¡982) y con los de (3pagara: (Drech & Lafon, 1942).

Durante la premuda se verifica, en Bengala/us, una disminución del porcentaje de

sales minerales en el nuevo caparazón y un aumento de las mismas en el viejo (Tabla

XVII)que reflejan, respectivamente, una deposición y una reabsorción de materia

organica en ambas estructuras. En consecuencia, el contenido relativo de sales de las

axuvias es máximo; las especies marinas abandonanexuvias muy minaralizadas ya que

las sales no son un factor limitante en ese ambiente (Graf, ¡978).

En (2 enga/alas las proteinas unidas en forma covalente a la quitina duplican

su masa en los primeros dos dias, luego parecen alcanzar su máximo. Las restantes
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cuadruplican su cantidad en 4 a S dias, cuando se estabilizan (Figura 39). La

incorporacion de proteinas a la cuticula durante la postmuda también se demostró en

(2 sepia/MVigh & Dendinger, 1982). Si bien, como se mencionó más arriba, le

cantidad de materia organica parece aumentar en la nueva cuticula durante la

premuda, no hay evidencias de una deposición de proteinas durante esta etapa del ciclo

de muda de (Zenga/alas

Luego de la inyeccion de glucosa radiactiva a cangrejos en postmuda, se

observa la incorporacion de la marca a diferentes compuestos, incluso a la quitina que

for-ma parte del exoesqueleto (Tablas XVIII y XX). La incorporación al polisacarido

alcanza un maximo entre las 24 y 48 horas despues de la muda, para luegodisminuir a

valores casi nulos (Figura 4| ); en la inter'muday en la premuda practicamente no se

produce (Tabla XX). La cinética de incorporación a la quitina muestra que hay un

maximo entre la primeray la tercera hora luegode la inyección (Figura 42). Si bien

la radiactividad se incorpora a diferentes compuestos en los distintos órganos de los

cangrejos, ninguna fracción separada de la cuticula —conexcepción de la quitina- lo

hace.

La incorporación de radiactividad a quitina, proveniente de glucosa, no se

efectúa de una manera uniforme en todoel animal. Distintas partes del exoesqueleto lo

hacen de manera diferente, en cuanto a la intensidad. Es particularmente interesante el

caso de los apéndices que se regeneran luego de la muda; en ellos la radiactividad

incorporada es alta, comparada ocn el caparazón y con los apéndices normales ( Tabla

XIX).

Los resultados obtenidos muestran tendencias claras, pero gran variabilidad

entre individuos —sobretodoen la postmuda- que dificultan el análisis cuantitativo. La

sintesis de quitina a partir de [Mm-glucosa solo en postmuda demostrada en 6

enga/alas coincide con lo establecido por Hu ( ¡958), Meenakshi & Scheer ( |96| ) y
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Hornung & Stevenson (1971) y esta de acuerdo con lo propuesto por Stevenson

( 1985) acerca de la existencia de dos vias biosinteticas diferentes: una en premuda y

otra en postmuda.

La incoproración de [HCJ-leucina a la cuticula de C enga/eras tiene lugar

durante todoel ciclo de muda y el aminoácido puede, en algunos casos, entrar a formar

parte de las proteinas del la misma (Tables XXy XXI), probablemente las que están

unidas de una manera más débil . Aproximadamente un 502 de la marca incorporada a

caparazones da este cangrejo en el final dela premuda y en la postmuda fué eliminada

luego de le extracción de proteina debilmente unidas que se realizó con EDTA¡5% y

con urea 7 M; el resto permaneció incluso luego de la extracción con álcali

concentrado que removió el resto de las proteinas (Tabla XXI) . En este caso cabe

pensar, entonces, que la leucina, transformada en azúcares, quedó incorporada a la

quitina. En la premuda temprana una buena parte de la marca incorporada al

caparazón a partir de la inyección del aminoácido radiactivo permaneció luego de la

primera extracción, pero fue eliminada en su totalidad luegode la segunda ( Tabla XXI).

Parece probable en consecuencia, que las proteinas cuticulares que incorporan leucina

radiactiva varien de acuerdo al momento del ciclo de muda. Cuandoel exoesqueleto está

aún blando (premuda tardía, postmuda), lo harian proteinas unidas de una manera

debil; cuandoya está totalmente endurecido (intermuda o premuda inicial), la leucina

seria incorporada a proteinas que están unidas a la quitina en forma covalente.

'Los datos obtenidos en (2 enga/alas, que indican un maximo de incorporación

en la premuda tardía y en la postmuda, coinciden con las observaciones sobre sintesis

de proteinas en la hipodermis efectuadasen (¡raro/has ¡Mera/¡3 (Skinner, ¡966),

armar/m viril/3‘ (McWhinnie& Nohrherr, 1970) y 0. senbom/ (Humphreys &

Stevenson, ¡973).



RESUMEN Y CONCLUSIONES

l.- Lapoblaciónde ¿yrlryrapsus enga/alas que habita en el puerto de Mar del

Plata (Provincia de Buenos Aires, Argentina) exhibe una incorporacion estival de

varias camadas da nuevos individuos y una segregación por tamaños, de modo tal que

los juveniles se encuentran en la zona entre mareas, al menos en las bajamares.

Durante su primer año de vida los cangrejos crecen rapidamente y alcanzan la

madurez sexual. La copula, que es seguida de varias oviposiciones, tendria lugar una

vez al año; la última camadade larvas seria retenida hasta el próximo verano bajo el

abdomen de las hembras.

2.- El crecimiento de esta especie es continuo, aunque más veloz en los

ejemplares juveniles, y no se detiene en la madurez sexual: esto define una estrategia

de tipo indeterminado. El periodo intermudas se alarga y el incremento de tamaño en

cada muda se reduce, irregularmente, a medidaque los animales crecen.

3.- El estudio del crecimiento relativo de las dimensiones externas no conduce

a una determinación simple del tamaño en que se alcanza la madurez sexual. Se

exoeptúa el caso de la utilizacion del ancho del abdomen que permite establecer que, al

manos en las hembras, este hecho ocurre cuando el caparazón alcanza un ancho de

entre 19 y 26 mm. Los machos más pequeños con testículos maduros tienen un ancho

delSmm.

4.- Las mudos de los cangrejos de esta poblacion estarían sincronizadas y

mostrarian cierta coincidenciacon ritmos de mareas o fases lunares.
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5.- La regeneración de los apéndices autotomizadcs ocurre de una manera

semejante a la descripta en otras especies. El proceso de regeneración y el de la muda

se afectan recíprocamente,- es notable la reducción del periodo intermudas y la

sincronización entre distintos individuos cuando tiene lugar une múltiple autotomia.

Puede iniciarse la regeneración durante un 8058 del ciclo de muda; le velocidad final

con que crece el muñón es independiente del momento del ciclo de muda en que se

produce la amputación y de la presencia de otros muñones en regeneración. Se calculó,

mediante la observación de este proceso, que la proecdisis se extiende a lo largo de un

602 del ciclo de muda.

6.- El peso seco (We) del caparazón luego de la muda está relacionado con el

ancho (Wi) mediante la ecuación general We = b . Wia . Durante la metecdisis, e varia

poco pero b se incrementa continuamente. La representación gráfica de We versus el

tiempo transcurrido desde la muda adopta la forma de una hipérbola. Durante la

proecdisis, el peso seco del nuevo exoesqueleto aumenta mientras el del viejo

disminuye; el primero puede ser relacionado con el tamaño relativo de muñones en

regeneración. La razón entre los pesos secos del nuevo y el viejo caparazón aumenta

hasta un máximo en la ecdisis; cangrejos pequeños tienen valores mayores para este

máximo. Se discute la naturaleza continua del incremento en el peso seco de la cuticula

a lo largo de un ciclo de muda y se propone una representación tridimensional que

complementa estos hechos con les observaciones acerca del crecimiento externo.

7.- La composición quimica de la cuticula y Im variaciones de la misma a lo

largo del ciclo de muda, son establecidas aqui por primera vez an ¿yrüyrqasw

enga/ams y no presentan diferencias llamativas con respecto a otras especies de

Brachyura.
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8.- Precursores radiactivos inyectados en los senos hemolinfáticos de este

cangrejo se incorporan en diversos órganos del mismo. Es particularmente intensa la

incorporación de glucosa marcada con 14C y con 3H a la quitina, que tiene un máximo

entre 24 y 48 horas luego de la muda y que es casi nula en la intermuda y en la

premuda. Losdatos obtenidos parecen confirmar le existencia de dos vias alternativas

en la síntesis de quitina a partir de N-acetilgluoosamina y de glucosa, que

corresponden respectivamente a pre y postmude. El aminoácido leucina se incorpora

an distintas proteinas cuticulares durante todo el ciclo de muda, especialmente en los

períodos previos y posteriores a la ecdisis.
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PERSPECTIVAS

[3 wrx/ancha? a? /a Cienciay el P/wrasv que

abre/7wn/¡huamanfe nuevas campos .9nuestra wir/ah.

Pasteur

Esta investigación sobre la biología de ¿Why/“amas enga/ams crea más

preguntas que las respuestas que proporciona. Entre los aspectos que merecen una

atención detallada e inmediata sobresalen los siguientes:

- Alimentación: alimentación en el medio natural y establecimiento de una

dieta óptima en animales de laboratorio.

- Biologia de la reproducción: época y caracteristicas del aparcamiento,

tiempo de permanencia de las larvas en la cavidad de incubación y sus variaciones a lo

largo del año, estudio de las etapas larvales.

- Sincronización de mudas: causas que originan los ritmos observados y su

significado adaptativo.

- Ciclo de muda: variaciones en la estructura y la ultraestructura de la

cuticula y la hipodermis; correlación con los niveles hormonales en la hemolinfa.

- Regeneracióndeapéndices: influencia de los sistemas nervi y endocrino.

Esta especie, por su abundancia y facilidad de obtención, es especialmente apta

para la investigación experimental. Se ha comprobado que los apéndices en

regeneración y recientemente regenerados son poderosos sistemas para el estudio de la

diferenciación celular y procesos biosintéticos. Las variaciones observadas entre los

ciclos de muda individuales, pueden ser compensadas mediante el uso de animales mn

autotomía múltiple; seria importante, sin embargo, obtener el ciclo vital completo

del cangrejo en condiciones controladas de laboratorio.

b ‘ l
/
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