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1. INTRODUCCION



1. INTRODUCCION

En los crustdceos el crecimiento es un proceso disconti-
nuo que se realiza a través de una serie de mudas periddicas o
ecdisis, con pérdida del antiguo exoesaueleto. Durante el pe-
riodo comprendido entre dos mudas sucesivas ocurre una serie
de eventos aque pueden resumirse asi: formacion del nuevo exo-
esqueleto bajo el antiquo, aumento del tamafio y endurecimiento
del nuevo exoesoueleto.

Hasta hace poco tiempo, el término "muda" se referia sélo
a la manifestacion de la pérdida del exoesaueleto (exuviacidn),
aunoue ahora se emplea et un sentido mas amplio, involucrando
los procesos previos a la ecdisis y los del crecimiento y mine-
ralizacién posteriores. De esta manera, todos los demds nroce-
sos fisioldogicos: metabolismo, comportamiento, renroduccidn,
etc. se ven afectados, directa o indirectamente por el ciclo de
la muda; es por esto que el estudio de Ta fisioloaia de la muda
de los crustdceos merece especial atencidn.

Se conocen varios factores, internos y externos, que regu-
lan el ciclo de la muda. Entre los primeros deben destacarse
los de tipo reuroendécrino; los crustaceos poseen un complejo
sistema neurosecretor localizado principalmente en el tallo del
pedinculo ocular con desarrollo de varios centros protocerebra-
les, responsables de la sintesis y secrecidén de varias hormonas
(Adiyodi y Adiyodi, 1970; Vernet, 1976): 1) La inhibidora de 1la
muda (HIM), 2) inhibidora del desarrollo ovdrico, 3) requladora
de la dispersion de pigmentos del tegumento, 4) requladora del
eaquilibrio iénico, 5) promotora de la reaeneracidon de miembros,
€) hiperglucémica y otras cuva funcidon se discute, relacionadas
con metabolismo de 1ipidos, proteinas e hidratos de carbono, respiracién
mitocondrial, etc. (Cooke y Sullivan, 1982).



Por otra parte, en la region anterior del cefalotdrax se
lTocalizan un par de gldndulas endécrinas: el 6rgano Y, cuyas
células secretan la hormona de la muda (HM), de forma que el
ciclo de Ta muda aparece como el resultado del equilibrio entre
la HIM y 1a HM . Las hormonas promotoras de la muda han sido i-
dentificadas y pertenecen al grupo de los esteroides (ecdiste-
rona), de all1i la importancia de la incorporacidn de esteroles
en la dieta de crustdceos marinos, ya cue ha sido demostrado
cue no estan capacitados para sintetizarlos "de novo" (Zandee,
1966, 1967; Kanazawa et al., 1976, 1977).

Entre los factores abioticos que ejercen mayor influercia
sobre la frecuencia de muda, deben mencionarse la temperatura y
el fotoperiodo.

La frecuencia de muda se ve afectada por la variacidn de
temperatura, como manifestacion de la modificacion de la tasa
metabolica. En cuanto al fotoperiodo, se relaciona con ritmos
circadianos que tienen un claro significado adaptativo: mante-
nimiento del equilibrio fisioldgico entre los distintos Grga- -
nos del individuo; en el caso de los crustdceos se demostrd la
influencia de la duracidon de los ciclos dia-noche, tanto en 1la
supervivencia como en la tasa de muda (Dalley, 1979; Dalley y
Bailey, 1981).

De 1o expuesto precedentemente se desprende cue la biolo-
gia de la muda es uno de los aspectos mas importantes de la Fi-
siologia de los Crustaceos, por 1o aue su estudio deberia enfo-
carse simultaneamente desde varios puntos de vista: descripcidn
del ciclo de intermuda y ecdisis, frecuencia de muda, crecimien-
to, comportamiento, localizacidon y descripcion morfoldgica de
los 6rganos neuroenddcrinos, supresion de los principios hormona-
les por ablacion o extirnacion del pedlnculo ocular, dosaje y
analisis de los mecanismos de accion de las hormonas involucra-
das, evaluacion de la influencia de la ablacion y de los facto-



res abidticos, en particular temperatura y fotoperiodo.

Hasta el momento para Crustdaceos argentinos se ha realiza-
do el estudio de 1a biologia de la muda de Cyntograpsus angula-
tus (Spivak, 1987) no habiendo antecedentes para especies autdc-
tonas de peneidos marinos.

Es por ello que el objetivo de este trabajo de tesis fue
investigar sobre aspectos del ciclo de muda del camardn argenti-
no Antemesdia fLonginarnis Bate.

Resefia bibliografica sobre el estado del tema:

Los estudios relacionados con el ciclo de la muda en Crus-
tdceos se iniciaron aproximadamente en 1920, con descripciones
sobre la exuviacion o cambios teqgumentarios como parte del estu-
dio del ciclo de vida, aunaue hay algunos antecedentes biblioara-
ficos anteriores dignos de mencidn, como el trabajo de Vitzou
(1881) que describe la histologia del tequmento de Astacus 4Lu-
viatilis y Homarus amenicanus. A partir de los trabajos de
Hanstrém (1931, 1933) sobre morfologia de los centros nerviosos
de crustaceos se abrid un nuevo campo de conocimiento, en parti-
cular por haber establecido un paralelismo con los centros ner-
viosos de insectos y su vinculacidén con una actividad hormonal.

Trabajos posteriores encararon aspectos morfoldgicos y
descriptivos de reconocimiento de las diferentes fases del ciclo
y entre 1940 y 1960 se establecieron métodos generales de recono-
cimiento de los estadios, destacandose dos grandes escuelas.

En 1939, Drach trabajando con Cancer pagurus determind los
estadios del ciclo para Decapodos Brachyura sobre la base de cam-
bios tegumentarios; en un estudio posterior (1944) extendid esos
conceptos para los Natantia, dividiendo el ciclo de muda en cin-
co estadios principales ¥ sucesivos: A: el animal acaba de aban-
donar la exuvia, continuando la secrecidn de la nueva cuticulaj;



B: las secciones de la nueva cubierta comienzan a endurecerse;
C: toda Ta cubierta se engrosa y endurece; hay crecimiento de
tejidos y movilizacion de reservas; D: se reabsorben los mine-
rales y materiales organicos de la vieja cubierta y se deposi-
ta parcialmente el nuevo exoesqueleto bajo el antiguo; es el
periodo de preparacion activa para la siguiente ecdisis; E: el
animal se desprende de la vieja cubierta (exuviacion).

Por otra parte, Carlisle y Dohrn (1953) reconocieron tres
estadios que denominaron metaecdisis (correspondientes a los es-
tadios A, B, C1 a C3 de Drach), ecdisis (E) y proecdisis (esta-
dio D de Drach); finalmente, establecieron un cuarto estadio o
intermuda (C).

Cada uno de estos periodos puede subdividirse en estadios
reconocibles por cambios tegumentarios externos (grado de rigi-
dez, pigmentacidn) o internos como la formacidn de las nuevas
sedas, proceso que fue denominado setogénesis, que permite se-
guir el ciclo por observacion microscopica directa de los cam-
bios operados en ciertos apéndices poco calcificados (Aiken,
1973; Reaka, 1975; Dexter, 1981).

Este método fue generalizado por Drach y Tchernigovtzeff
(1967) para los Crustdceos; a partir de entonces numerosos au-
tores 1o adaptaron para diversos taxa: para Amphipoda (Char-
niaux-Legrand, 1952): Isopoda (Tchernigovtzeff y Ragage-Willigens,
1968); Estomatopoda (Reaka, 1975) y Copepoda (Dexter, 1981), y
empleado incluso-al estudiar el proceso de muda de Pisaura misa-
bieis (Aranae) (Bonaric, 1980).

En Decdpodos su aplicacion se ha generalizado, con las mo-
dificaciones necesarias, para numerosas especies de todos los
grupos. Los principales trabajos para especies de Matantia (Ca-
ridea) fueron realizados con Pafaemon sennatus (Drach, 1944);
Palaemon xiphias, Processa acutirosinis y P. edulis edulds
(Scheer, 1960) y Macrhobrachium nosenbernaii (Peebles, 1977) y en



cuanto a Peneidos, se han establecido 1os criterios de recono-
cimiento para la mayorfa de las especies del aénero Penaeus: P.
califonniensis (Huner y Colvin, 1979); P. duorarum (Schafer,
19€8; Bursey y Lane, 1971); P. escufentus (Wassenberg y Hill,
1984; Smith y Dall, 1985); P. menrguensis (Longmuir, 1983); P.
setiferus (Robertson et al., 1987) y P. stylinostnis (Huner y
Colvin, 1979; Robertson et al., 1987) y de géneros afines como
PLleoticus mueffeni (Diaz y Petriella, en prensa) y Sicuondia in-
gentis (Anderson et al., 1985).

Si bien el método propuesto por Drach en 1939 es univer-
sal para los Crustaceos, la bibliografia disponible demuestra
aue para cada especie es necesario determinar los criterios de
reconocimiento. Asi por ejemplo, Drach y Techernigovtzeff (1967)
indican que en Peneidos no hay formacidon de conos en la base de
las antiguas sedas, por 1o cual en ese grupo no pudieron subdi-
vidir la postmuda tardia (estadio B) y la intermuda (estadio C).
Posteriormente se ha demostrado la presencia de conos en A. fon-
ginanis (Petriella, 1984) y en varias de las especies del género
Penaeus: P. duorarnum (Schafer, op. cit.); P. menguensis (Longmuir,
op. cit.) y P. esculentus (Smith y Dall, oo. cit.).

En cuanto a la subdivisidon del estadio C (intermuda) en las
especies de Brachyura, se puede realizar sealn el grado de con-
sistencia del caparazén (Drach y Tchernigovtzeff, op. cit.), mien-
tras que en las del grupo Natantia, este criterio no es valido,
por 10 que el estadio no se subdivide.

E1 estadio DO, aceptado para todos los taxa e identificado
por la retraccién de la epidermis o apélisis (Jenkin y Hinton,
1966), en algunas especies se inicia superponiéndose con el G1ti-
mo periodo del estadio C (Scheer, 196C; Petriella, op. cit.),
es por ello que en cada caso se deberian detallar los rasgos usa-
dos para definirlo.

Los estadios de la premuda y en particular el de la setogé-



nesis propiamente dicha (Dl)’ son de reconocimiento mas facil
y se concluye que el mecanismo de formacion de las nuevas se-
das es muy similar en todas las especies (Drach, 1944; Steven-
son, 1968; Reaka, 1975); sin embargo para Natantia no se han
podido establecer criterios para determinar los estadios D3 y
D4.
Una vez logrado el reconocimiento de los estadios, e ini-
ciando ya una etapa de estudios fisioldgicos, diversos autores
determinaron la duracidon de cada una de las fases del ciclo.
Asi se establecid que en Decdpodos existen dos tipos de ciclo:
diecdisico y anecdisico. Las especies diecdisicas mudan duran-
te todo el afio o varias veces durante cierta estacion, pasando,
en ambos casos, de una muda a otra, con un periodo de intermuda
breve. E1 grupo de los Natantia presenta este tipo de ciclo.

Las especies anecdisicas mudan estacional o anualmente y
consecuentemente tienen periodos de intermuda mucho mds largos;
los Macrura y Brachyura tienen ciclos anecdisicos (Passano, 19€0;
Adiyodi y Adiyodi, 1970).

Historicamente, la cuticula de los Artrdpodos ha sido es-
tudiada desde hace mds de un siglo, pero los estudios en Insec-
tos y Crustdaceos han seguido lineas divergentes, probablemente
porque se pensaba que eran muy diferentes. Wigglesworth desde 1933
impulsd las investigaciones en Insectos y sus resultados fueron
la base de otras que concluyeron que insectos y crustaceos po-
seen estructuras cuticulares muy similares (Dennell, 1960).

Una definicion de exoesqueleto en Artrdpodos es aquélla
que dice que consiste basicamente en una estructura proteico-
quitinosa secretada en toda la superficie corporal por una epi-
dermis formada por una sola capa de células.

La fiqura 1 representa la estructura del tegumento de
Crustaceos.



Figura 1: Estructura del tequmento de Crustaceos.
a: corte transversal en intermuda; b: corte
transversal en premuda, mostrando Ta reabsor-
cion del antiguo exoesqueleto y formacién del
nuevo.
cm: capa membranosa; e: epidermis; en: endocu-
ticula; ep: epicuticula; ex: exocuticula; g: glandula
tegumental; nep: nueva epicuticula; nex: nueva exocuticula;
zr: zona de reabsorcion. (Modificado de Lockwood, 19€7).

En a se muestran las capas tegumentarias durante la in-
termuda: la capa mas externa o epicuticula, se caracteriza por
la ausencia de auitina; estd compuesta principalmente por pro-
teinas, 1ipidos y sales de calcio. La exocuticula y la endocu-
ticula estan formadas principalmente por cuitina, proteinas y
sales de calcio. La capa mas interna, en contacto con la epi-
dermis, es la capa membranosa, con la misma composicidén quimica
que las dos anteriores, pero no calcificada.

Durante la premuda (esauema b), las capas mas internas



(capa membranosa y endocuticula) son digeridas y reabsorbidas,
por accion del 1iquido de la muda, a la vez aue se secretan la
epi y exocuticula del nuevo exoesaueleto. En el momento de Ta
ecdisis, 1o que queda de la vieja cuticula es eliminado forman-
do la exuvia. Después de la ecdisis, la nueva cuticula se ex-
pande y endurece, usualmente por calcificacion y esclerotiza-

Se han 1levado a cabo numerosos traba-

cion (Stevenson, 1985).
jos sobre los componentes auimicos de las diversas capas cuti-
arreglo fisico de las
macromoléculas que las componen (Dennell, op.
1968, 1985), habiéndose establecido la estructura molecular de

las rutas metabdlicas de su

culares (Dennell, 1960) asi como sobre el
cit.; Stevenson,
esos componentes y tentativamente,
sintesis y regulacién (Stevenson, op. cit.).

La nomenclatura de las diferentes capas oue constituven
la cuticula varia segun los autores que en muchos casos, emplean
los mismos términos o muy similares, pero con distinta acepcidn;
esta situacion se ha complicado al pretender usar la nomenclatu-

ra creada para insectos. Por ello se incluye agqui un cuadro

comparativo de los distintos sistemas en uso, aclarando que en
este estudio se ha optado por el de Skinner (1962) por su simoli-

cidad y precision.

Drach, 1939 Dennell, 1960 Skinner, 1962 Lower, 1964 Stevensor, 1985
Capas epicutficula epicuticula epicutficula epicuticula epicutficuia
secretadas capa
antes de preexuvial= capa zona capa
la exuviacién capa . pigmentaria exocutficula pigmentada= precdisial
= | piomentaria | = = | exgcuticyla =
3 B ] 3
Capas S| —]capa S | capa S |om S|%= | capa
secretadas | o | .= | principal § calcificada endocutfcula 3 | calcificada 2| = | orincipal
p 3| © | mesocutfcula al-=
después de | © | > ° ' jull R}
ia exuviacién | S | & b < | zona “le
v | capa capa no capa membranosa= 2 | capa
< | membranosa calcificada membranosa endocutfcula &£ | membrancsa
Figura 2: Nomenclatura de las capas tegumentarias.

(Modificado de Drach y Tchernigovtzeff, 1967)



E1 estudio de la estructura y formacion del tegumento en
los Crustdceos puede dividirse en dos periodos: el macroscépi-
co y el microscopico.

E1 primero se asocia con los trabajos de indole anatémi-
co Tlevados a cabo en Ta primera mitad del siglo XIX; el perio-
do microscopico se inicia en 1833, con las observaciones de
Hasse sobre el tegumento de Astacus fLluviatilis.

A partir de éste se publicaron numerosos trabaijos, cuya
revision detallada presenta Vitzou (1881). Este autor, traba-
jando con Astacus fLuviatilis y Homarus amenicanus describe por
primera vez las capas tegumentarias y sus modificaciones en dos
momentos del ciclo de vida ("cerca y lejos de la muda") ponien-
do énfasis en los cambios de la epidermis.

Contrariamente a 10 que ocurria con el estudio de la cuti-
cula en insectos, el tema no fue tratado durante varias décadas.
En 1932, Cantacuzeéne y Damboviceanu, describen las modificacio-
nes citoldogicas del tegumento de A. fLluviatilis, en vinculacidn
con las variaciones del calcio en la hemolinfa.

Posteriormente y ya en relacion con el estudio del ciclo
de muda de Panulinus angus, (Travis, 1955) incluyd el aspecto
de los cambios histoldgicos e histoquimicos del tegumento consi-
derando cuatro estadios del ciclo (A, B, C y D).

La primera revision importante del tema la realiza Dennell
(1960), aunque enfatizando sobre la composicidén quimica y modifi-
caciones de la cuticula en varios grupos de Crustdceos.

En 1962, Skinner presenta un estudio sobre el metabolismo
de Gecancinus fatenalis durante el ciclo de muda, analizando
también los cambios tegumentarios, para los estadios A, B, C,

DO’ Dl’ 02 y D3-D4. Si bien describe los cambios cuticulares de-
talladamente, no sucede 1o mismo con las modificaciones epidérmi-

cas.
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En cuanto a peneidos se debe mencionar el trabajo de Dall
(1965) quien, como parte de un estudio fisioldgico mds amplio,
analiza la composicién quimica y estructura del tegumento de
Metapeneus mastensii, en intermuda, premuda y postmuda.

Para Penaeus esculentus, Smith y Dall (1985) estudiando
los criterios de reconocimiento de los estadios del ciclo, des-
criben someramente la estructura del tegumento.

Del analisis de todos los trabajos mencionados se conclu-
ye que los autores han estudiado detalladamente la composicidn
auimica y fisica de las distintas capas de la cuticula, asi co-
mo sus variaciones durante el ciclo, estableciendo claramente
la dindmica de la sucesiva formacion y desaparicion de los es-
tratos cuticulares; esa sucesion ciclica es similar en todos
los grupos de Decapodos. Sin embargo, no se ha profundizado en
otros aspectos, tales como las modificaciones epidérmicas y con-
juntivas y sus interrelaciones.

Paralelamente se iniciaron otros estudios tendientes a es-
tablecer la relacidon entre los centros nerviosos y el ciclo de
muda, ya que desde 1930 se mencionaba Ta posibilidad de que el
proceso de muda estuviera bajo control endocrino (Fingerman,
1970). Abramowitz y Abramowitz (1940) mediante la remocidn de
los pedinculos oculares confirmaron la ubicacién de un centro
neurosecretor de caracter inhibitorio que regulaba la frecuencia
de muda; otros autores determinaron que el centro neurosecretor
estd compuesto por el Organo X (pars ganglionaris) y la glandula
del seno y que ésta Gltima contiene una hormona inhibidora de la
muda (Brown y Cunningham, 1939; Smith, 1940).
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Figura 3: Localizacion de los principales O6raanos neurosecre-
tores del pedinculo ocular de Crustdceos, segin
Cooke y Sullivan (1982).
gs: glandula del seno; mt: médula terminalis;
Xo: O6rgano X.

ET refinamiento de las técnicas cuirdrgicas permitio la
remocion de la glandula del seno sin dafiar el resto de los cen-
tros del pedinculo ocular, no registrandose cambios de la fre-
cuencia de muda (Kleinholz, 1947); otros estudios histoldgicos
en Gecancinus Lateralis revelaron una estructura no glandular
de dicha "glandula" (Bliss, 1953). Passano (1953) postuld aue
los somas de las células neurosecretoras del Organo X sinteti-
zaban una hormona inhibidora de la muda (HIM), la cual era trans-
portada intraxonalmente y almacenada en la glancula del seno,
que Tuego podia liberarla a la hemolinfa. Esta hipotesis fue
confirmada en varias especies: Gecarc.inus Lateralis (Bliss,
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1951); Sesarma sp. (Enami, 1951) y S. neticulatum (Passano,
1951 a y b).

Poco después, Gabe (1953) postuld la presencia de una hor-
mona de Tla muda producida por el o6rgano Y de los Malacostraca,
que seria equivalente a la gldndula protordcica de los insectos.

Quedo asi establecida la existencia de un complejo neuro-
secretor similar a los propuestos para insectos (Scharrer y
Scharrer, 1944) y para los Vertebrados (Baramann v Scharrer,
1951).

E1l esquema de la figura 4 muestra el paralelismo en la se-
cuencia de fendmenos relacionados con el proceso de muda en in-
sectos y crustaceos.

Estimuilo
Sistema
nervioso
central
. 1
l Estructura 1
Céluias Céluias
neurosecretoras Tejico neurosecretoras
dei cerebro neurosecretor del organo X
HCl HIM
<
Corpora Organo Gldnaula sinusal
cardiaca neurohemal
i
HC estimula HIM inhibe
! l
Glsnduia Glanaula Organo ¥
protoracica enaocring 92
Hormona de la Hormons Hormona de la
muda activa mucos
‘ l
Epiagermis, Tejido ]
Querpo graso’ “blsnco*”’ Epidermis, hepstopancreas

Figura 4: Paralelismo del proceso de muda en insectos y crustaceos.
HC: hormona cerebral; HIM hormona inhibidora de la muda.
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A partir de 1950 se 1levaron a cabo numerosos estudios
histolégicos de los d6rganos neuroenddcrinos de los Decdpodos,
empleando técnicas histoldgicas cldsicas e histoquimicas, cue
permitieron la localizacion de diversos tipos neuronales y ter-
minaciones nerviosas. En 1953 Carlisle y Knowles definen el
término "4rgano neurohemal” para describir una estructura espe-
cializada en la cual las terminaciones nerviosas entran en con-
tacto con el sistema circulatorio. De esos primeros trabajos
deben mencionarse los de Durand (1956) que identificd los tipos
celulares del o6rgano X y ganglio cerebral de Orconectes virilis;
Matsumoto (1954 y 1962) que realizé detallados estudios sobre di-
versos Organos neurosecretorios de dos especies de cangrejos:
Endochein japondicus y Hemigrapsus sp. En cuanto a peneidos, Na-
kamura (1978) con Penaeus japonicus completd una serie de traba-
jos de enfoque histoldgico y bioauimico sobre los principales cen-
tros neurosecretorios de esa especie. Una revision acabada de
la anatomia e histologia del sistema endocrino de los diversos
grupos de Crustaceos la presenta Gabe (1966).

A comienzos de la década del 60 se inicia el estudio de
los 6rganos neuroenddocrinos mediante microscopia electrdnica,
destacdndose las investigaciones de varios grupos franceses, que
prosiguen en esta linea (Bellon-Humbert et al., 1981; Chaigneau,
1982; Bellon-Humbert y Chaigneau, 1982).

Respecto al conocimiento sobre la endocrinologia de los
Crustdceos, los primeros trabajos publicados en la sequnda mi-
tad de la década del 20, tuvieron como objetivo lograr la iden-
tificacion de las fuentes hormonales y las funciones de las su-
puestas hormonas; uno de los principales logros fue determinar
que la mayoria de las hormonas involucradas son producto de la
neurosecrecidon (Fingerman, 1970).

Estudios posteriores establecieron que en los Artrdpodos
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el proceso de muda se halla bajo control de un grupo de hormonas
de naturaleza esteroide, denominadas genéricamente ecdisonas.

En esa etapa inicial el mayor interés se centrd en la bioquimica
de los esteroides de los insectos (Goad, 1978); el estudio del
rol fisioldgico de la glandula protoracica y de la quimica de su
hormona de la muda condujo a la identificacion de la a-ecdisona
en 1954 y la g-ecdisona en 1956 (Vernet, 1976). La semejanza
funcional entre la glandula protordcica de los insectos y el oOr-
gano Y de los Crustdceos, sugirid que la misma hormona debia es-
tar involucrada en ambos grupos de Artropodos; esta hipotesis
fue confirmada efectuando varios estudios cruzados con espe-
cies de crustdaceos y hormonas de insectos, que prueban la simi-
litud quimica de esos productos (Kleinholz y Keller, 1979).

A partir de 1960 se iniciaron investigaciones para detec-
tar este tipo de sustancias en crustaceos: en 1966 se aisld la
20-hidroxiecdisona que fue denominada crustecdisona o ecdiste-
rona (Vernet, op. cit.); posteriormente se identific6 también
la a-ecdisona en la gldandula Y de Cancer pagurus (Chang y 0'Con-
nor, 1979), Homarus amernicanus y Onconectes Limosus (Klein-
holz y Keller, op. cit.).

En otros trabajos se constatd que el lTugar de sintesis de
la a-ecdisona es el drgano Y (Spaziani y Kater, 1973) y que lue-
go es liberada a 1a hemolinfa e hidroxilada a su forma activa,
la 20-hidroxiecdisona, en otros tejidos blanco (Lachaise et al.,
1976) y que los animales a los que se ha extirpado el drgano Y
son incapaces de mudar (Skinner, 1985).

Sucesivamente se han conocido numerosas publicaciones en las
que se describe el efecto de las ecdisonas en por 1o menos, quin-
ce especies de Crustaceos y otras en los que se establece clara-
mente el rol de estas hormonas en el proceso de muda, pudiendo
citarse la de Krishnakumaran y Schneiderman (1969) quienes de-
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mostraron que la ecdisterona acorta el tiempo de intermuda en

el cangrejo de ria Procambarus sp. ablacionado e induce a la
muda en ejemplares intactos, asi como en una especie de cangre-
jo (Uca pugilaton) y otra de isdpodos (Aamadillidium vulgarndis).
En peneidos, Kurata (1968) trabajando con Penacus japonicus,
observo que se promovia la muda empleando inokosterona como pre-
cursor.

En cuanto a la concentracion de la hormona de la muda du-
rante el ciclo, Chang y 0'Connor (1979) indican a la ecdistero-
na como hormona de la muda de Pachygrapsus crassipes demostran-
do que la regqulacion del ciclo depende de los niveles hormona-
les circulantes. Por otra parte Vernet (1976) sefala que las
ecdisonas no parecen encontrarse en la misma concentracidon du-
rante el ciclo presentando picos maximos en D0 y D3-04, es de-
cir que es responsable de la iniciacion de la premuda, aunque
también influye sobre otras funciones tales como el endureci-
miento de la cuticula, regeneracion de miembros y otros proce-
sos metabdlicos como cambios de color y maduracién gonadal (Adi-
yodi y Adiyodi, 1970).

A mediados de la década del 70 se iniciaron investigaciones
tendientes a establecer los pasos de la biosintesis de las ecdi-
sonas y su metabolismo. Nuevamente los primeros trabajos se rea-
lizaron con insectos y posteriormente con crustaceos, bajo la
hipotesis de que las ecdisonas derivan de un precursor tipo este-
rol, en particular el colesterol (Skinner, 1985).
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Figura 5: Estructura del colesterol y ecdisonas y su
probable via de sintesis.

La incorporacién selectiva de colesterol marcado con C14

por la glandula Y de HemignapéuA'nuduA y la identificacion de
los ecdisteroides por cromatografia en capa delagada fue reali-
zada por Spaziani y Kater (1973). Posteriormente fueron iden-
tificadas 1a o y B-ecdisona en extractos de glandula de la muda
de Onconectes £imosus incubados con colesterol marcado con H3;
también se han aislado cuatro ecdisteroides de ovarios de Caxrc«-
nus maenas, aue se supone son los intermediarios entre el coles-
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terol y las ecdisonas (Kleinholz, 1985).

Desde otro enfoque, varios autores han comprobado la in-
capacidad de los Artropodos para sintetizar colesterol "de no-
vo", nudiendo citarse a Van den Oord (1964) que demostrd la
ausencia de sintesis de escualeno o colesterol a partir de ace-
tato-l—C14 o dacido mevaldonico. En 1966 Zandee obtuvo resulta-
dos similares con Astacus astacus y en tres especies de diferen-
tes taxa de Artropodos: Homarus gammarus, Aviculania avicula-
nia y Grnaphidostnepus tumuliponis (Zandee, 1967).

Teshima y Kanazawa (1971), Teshima et al. (1976) y Douglass
et al. (1981) estudiando la biosintesis de esteroles en Penaeus
japondicus y Pontunus thitubenculatus; Sesarma dehani -y Candisoma
guanhunii, respectivamente, 1legan a la misma conclusion.

De acuerdo a los resultados conocidos durante las dos Gl-
timas décadas, el colesterol es el esterol mas importante de
los crustaceos, 1o mismo gue en mamiferos (Goad, 1978).

A pesar de la falta de biosintesis de colesterol se ha
constatado su presencia en casi todos los tejidos de crustaceos,
asi como una alta concentracidon durante todo el ciclo de muda,
por ejemplo en Callinectes sapidus (Whitney, 1969), Panulirus
japonicus y Pontunus trnitubenculatus (Teshima y Kanazawa, op.
cit.), Penaeus japonicus (Guary y Kanazawa, 1973; Guary et al.,
1974; Kanazawa et al., 1976), Palaemon paucidens (Teshima y Ka-
nazawa, 1976), Eniochein sinensis, Cancinus maenas y Homarnus
vulganis (Chapelle, 1977). Todos estos autores concluyen que el
colesterol es un nutriente indispensable y destacan su importan-
cia en la dieta de los crustdaceos.

Simultdaneamente se realizaron otras investigaciones que
demostraron la vinculacion del colesterol con los nrincinales
procesos metabdlicos. En cuanto al crecimiento y supervivencia,
trabajando con distintos porcentajes de colesterol adicionado a
dietas se determind el 6ptimo necesario nara diversas especies:
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asi, para adultos de Penaeus japonicus, Kanazawa et al. (1971)
establecieron oue la mejor dieta era la sunlementada con 0.5%;
posteriormente Deshimaru y Kuroki (1974) para la misma especie
indican el 2.1% mientras que para los estadios larvales Teshima
et al. (1983) mencionan el 1%. Para Carcinus maenas, Ponat y
Adelung (1983) locgraron el mejor crecimiento con dietas de 1.4
a 2.1% de colesterol; el valor O6ptimo mas bajo en la dieta re-
sulté el 0.12% empleado por D'Abramo et al. (1984) en juveniles
de Homarus sp.

Respecto a la relacion entre el colesterol y el ciclo de
muda, en varios estudios se ha establecido la via metabdlica
de sintesis de la hormona de la muda a partir de la molécula
de colesterol, como se menciond en parrafos anteriores v aue
se muestra en la figura 5.

Otros investigadores analizaron la variacion de la tasa
de muda con relacion al contenido de colesterol de la dieta:
Castell et al. (1975) calculan una mayor tasa de muda en iuve-
niles de Homarus americanus alimentados con dieta con 1% de co-
lesterol vs. otra con 2%; para Carcinus maenas la mayor tasa
correspondiéo a las dietas con 1.4 a 2.1% (Ponat y Adelung, op.
cit.).

Otro aspecto del metabolismo de esteroles estudiado en
crustdceos es el de la modificacion de otros esteroles a coles-
terol, en particular a partir de fitoesteroles: Kanazawa et al.
(op. cit.) indican que ejemplares de Penaeus japonicus alimen-
tados con dietas suplementadas con ergosterol, stigmasterol y
sitosterol tuvieron buen crecimiento y supervivencia, aunque
menor que los que consumieron dieta con colesterol. También
se ha demostrado la conversion de brassicasterol y fucosterol
a colesterol (Teshima et al., 1974).Esto sugiere que esta especie, y
probablemente otros crustdceos, pueden utilizar algunos estero-
lTes de Cog ¥ C29 convirtiéndolos en colesterol (Teshima, 1981).
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En cuanto a asimilacion, empleando una técnica colorimé-
trica para dosar la absorcidon con 6xido de cromo como indicador,
Teshima et al. (1974) establecieron cue este proceso depende de
la concentracion de colesterol en la dieta, con un ptimo entre
0.05 y 1%; dietas con 2 a 5% de colesterol mostraron menor asi-
milacién. Para A. fLonginanis, Martinez et al. (en prensa), pre-
sentan un modelo cuadratico con maxima absorcidn para la dieta
de 2% de colesterol.

En revisiones recientes se ha puesto en evidencia 1a nece-
sidad de colesterol para el mantenimiento de la estructura de
la membrana celular y otras organelas celulares tanto en mamife-
ros como en insectos (Teshima, 1981); a las mismas conclusiones
han arribado Whitney (1969) para Callinectes sapidus y Kanazawa
et al. (1976) y Galois (1980) para Penaeus japonicus.

Se dispone de una gran informacidon acerca del crecimiento
de los Artropodos, 1o cual ha permitido establecer algunas re-
glas generales que lo expresan.

En organismos sin exoesqueleto la longitud cambia conti-
nuamente, pero en aquellos como Crustdceos que tienen un exoes-
queleto no extensible el crecimiento se transforma en un proceso
esencialmente discontinuo.

Una consecuencia de esa naturaleza discontinua del creci-
miento es aue puede ser dividido en dos componentes: uno es el
incremento por muda o factor de crecimiento; es el aumento que
ocurre en cada ecdisis. E1 segundo es el periodo de intermuda
o intervalo de muda: es la duracidon entre dos mudas sucesivas.

Esos dos elementos del proceso de crecimiento son esen-
cialmente discretos, y a veces exhiben respuestas muy diferen-
tes a cambios extrinsecos o intrinsecos; esto implica aue un
apropiado entendimiento de este proceso demanda que se los ana-
lice separadamente (Hartnoll, 1982).
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En cuanto al factor de crecimiento, Dyar (1820) y otros
demostraron para insectos que en cada muda el animal crece en
una proporcion fija; ésta se conoce como regla de Dyar y matema-
ticamente se expresa:

log Y = a + bX donde Y = longitud de Ta cabeza
X = estadio
ayb = constantes

Poco después, Fowler (1909) en un estudio sobre el creci-
miento de Ostracodos establecid:

L = BeOLS siendo L = longitud del cuerpo
S = estadio
o v B = constantes

que expresada en forma logaritmica: In L = 1nB + oS, resulta
jdéntica a la de Dyar (Kurata, 1962).

Durante un tiempo prevalecido el concepto de aue el factor
de crecimiento permanecia constante en cada muda, posteriormen-
te se probo aue los individuos pequefios crecian mas que los
grandes. Este fendmeno esta lo suficientemente difundido nor
1o que se 1o considera la condicidn preva]ente'en los Crusta-
ceos y ha sido comprobado para un gran nimero de especies de De-
capodos: Cancen pagurus (Olmstead y Baumberger, 1923), Panulirus
angus (Travis, 1954), PLeoticus muelleni (Angelescu y Boschi,
1959), Penaeus japonicus (Choe, 1971) y Palaemon serratus (Ri-
chard, 1978).
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Si bien se propusieron otras ecuaciones para describir
el crecimiento, debe destacarse el sistema pronuesto nor Hiatt
(1948), auien trabajando con Pachugrapsus crassipes empled un
diagrama en el cual renresenté en la abscisa la longitud premu-
da y en 1a ordenada la longitud nostmuda, obteniendo una Tinea
recta. Con este diaarama es posible calcular el tamafio para
cada estadio sucesivo, asi como el nimero de mudas necesario
para alcanzar una longitud determinada.

Este método ha sido aplicado para analizar el crecimien-
to de varias especies de Crustaceos y desarrollado en particu-
lar por Kurata (1962) con datos originales para Porceflio sca-
ben, Pandalus kessfeni, Cambanoides japonicus, Paralithodes
camtschatica y P, brevipes, Eniochein japonicus y Hemigrapsus
sanguineus y para otras especies con datos de la bibliografia.

Kurata generalizd el sistema de Hiatt, para longitud to-
tal y peso, estableciendo las siguientes ecuaciones:

Ln+1 = a + bLn donde Ln y l‘n+1 = dimensiones antes
y después de la
muda
ayb =constantes
wn+] = ¢ + dwn donde wn y wn+4 = peso antes y después
de la muda
c y d =constantes

Las constantes b y d representan los coeficientes de cre-
cimiento; estas ecuaciones se ajustan a un modelo de regresidn

simple.

De acuerdo al valor del coeficiente, el patrdon de creci-



22

miento corresponde a uno de estos tres tipos:

b >1 : crecimiento geométrico progresivo: el incremento
post-exuvial aumenta con el tamafio (o peso) pre-
exuvial.

b < 1 : crecimiento geométrico regresivo: el incremento
post-exuvial disminuye con el tamafo (o peso) pre-
exuvial,

b =1 : cantidad de crecimiento post-exuvial es indepen-
diente del tamafio (o peso) en premuda y permanece
constante.

Con propdsitos practicos, Kurata adoptd los siguientes va-
lores:

1.- b »1.05 : crecimiento geométrico progresivo.
2.- 1.05 > b > 0.95 : crecimiento geométrico regresivo.

3.- b < 0.95 : crecimiento aritmético.

adoptando los mismos valores cuando se considera el peso.

En 1976, Mauchline, en un estudio sobre crecimiento en
Crustaceos, hizo una revision del sistema emnleado por Kurata,
encontrando, en algunos casos, un mejor ajuste a una hipérbola
y correlaciones estadisticamente significativas entre el porcen-
taje de incremento v la longitud en premuda y el logaritmo del

porcentaje de incremento y la longitud en premuda.
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Cualquiera sea la ecuacidon de ajuste, se ha comprobado
que el coeficiente b para longitud total estd generalmente
entre 0.8 y 1.4 y que es mayor para jovenes aue para adultos.
Para éstos, se ha visto en varias especies que el sexo parece
no afectar el incremento por muda: en Penacus japonicus (Choe,
1971), Panulirus Longipes (Chittleborough, 1975). En otros
casos, las hembras crecen menos que los machos: Paralithodes
camtchasica (Kurata, 1962), Cancer pagurus (Bennett, 1974),
debido a que mucho del alimento consumido es empleado para nu-
trir los 6vulos en desarrollo, por 1o que el factor de creci-
miento deberia ser analizado separadamente para hembras madu-
ras e inmaduras.

Otros procesos metabélicos y ciertas condiciones ambienta-
Tes modifican al factor de crecimiento.

Entre los primeros, la regeneracion de los apéndices dis-
minuye el aumento en longitud, tal como han comprobado Hiatt
(1948) para Pachygrapsus crassipes; Travis (1954) para Panuli-
nus angus y Kurata (op. cit.) nara Cambaroides japonicus y He-

migrapsud sanguineus.

En cuanto a la alimentacidon, se ha constatado menor creci-
miento en especies subalimentadas o con ciertas carencias en la
dieta, pudiendo citarse a Cambaroides japonicus (Kurata, op.
cit.); Palaemon sennatus (Forster, 1974); Penaeus japonicus (Choe,
op. cit.) y Panuflinus Long<ipes (Chittleborouah, op. cit.).

De los factores ambientales, deben mencionarse los efectos
de la luz, salinidad y temperatura.

Con referencia a la luz, se ha demostrado que ni la dura-
cion, ni la intensidad afectan al factor de crecimiento. Res-
pecto a la salinidad, el crecimiento no se modifica dentro de
un amplio rango (Hartnoll, 1982). Los efectos de la temperatu-
ra son variables: en algunas especies se reduce el incremento;
Cyprninotus so. y Porncellio scaben (Kurata, op. cit.); Palaemeon
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sernnatus (Tchernigovtzeff, 1965) v Panilurus Longipes (Chittle-
borough, 1975); este efecto podria deberse a un acortamiento

del periodo de intermuda como se verda mds adelante. Para dos
especies se menciona un aumento de crecimiento: Eadlochein A4-

nensis y Rhithropanopeus harnisii(Hartnoll, 1982).

Respecto al segundo componente del crecimiento, es decir
el intervalo entre dos mudas o periodo de intermuda, se ha com-
probado que es extremadamente variable: puede durar desde pocas
horas o un dia (estadios larvales o adultos como Cyprinotus sp.,
Kurata, 1962) hasta dos o tres afios, como en hembras maduras de
grandes decapodos como Cancenr pagurus. También se han propues-
to algunas ecuaciones que relacionan la duracion del intervalo
de muda y el tamafio, segin lo siguiente:

Periodo de intermuda vs. Longitud3 (Kurata, 1962)

1/3

Log del periodo de intermuda vs. peso (Hewett, 1974)

Log del periodo de intermuda vs. longitud (Mauchline, 1976)

Periodo de intermuda vs. longitud (Mauchline, 1977)

Comparando los resultados se concluyé aque se ajustan a mo-
delos de regresion lineales y oue sus coeficientes de correlacidn
son practicamente los mismos, por 1o que podrian emplearse indis-
tintamente.

La duracidon de este periodo varia no solo entre especies,
sino también intraespecificamente como consecuencia de la accidn
de diversos factores internos y externos (Hartnoll, op. cit.).

Entre los primeros, auizd el mas importante sea el estado
de madurez sexual. Varios autores han comprobado que antes de
la madurez el intervalo de muda es casi iqual para machos y hem-
bras: Kurata (op. cit.) para Cambaroides japonicus y Hemigrapsus
sanguineus; Choe (1971) para Penaeus japonicus y Sarda (1985)
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para Nephrops nonvegdicus. En cambio se ha observado aue las
hembras después de la nubertad mudan menos frecuentemente,
crecen mds lentamente y alcanzan tamafios menores, como en Pa-
chygrapsus crnassipes (Hiatt, 1948); Panulirus angus (Travis,
1954); Cancer pagurus (Bennett, 1974) y Nephnops norvegicus
(Sarda, 1985).

De los factores externos, la luz actia en distintas for-
mas. Asi, la duracidon de la fotofase clara puede no modificar
la intermuda; un periodo de oscuridad mas extenso la acorta o
la alarga, segin las especies (Hartnoll,1982).

La temperatura es el mas importante factor extrinseco y
en general su aumento reduce el intervalo de muda en todos los
estadios, desde larva a post-larva. Este fendomeno ha sido ve-
rificado en un gran nimero de especies de casi todos los taxa
de Crustdceos (Hartnoll, op. cit.).

Sin embarqo en estado adulto, la muda no siempre implica
aumento de tamafio, seglin el momento del ciclo de vida tal como
desarrollo gonadal, vitelogénesis, etc.; esto ha sido demostra-
do en Pachygrapsus crassipes (Hiatt, op. cit.), Palaemon serra-
tus (Drach, 1955) y otras especies (revision en Adiyodi y Adi-
yodi, 1970).

Otros autores, como Marshall (1945) trabajando con Panufi-
rus arngus o Stewart y Squires (1968) con Homarus americanus ob-
servaron que cuando los animales se mantienen confinados en pe-
quefios acuarios no crecen o lo hacen muy poco, es decir el in-
tervalo de muda es mds prolongado, mientras que Hughes y Mathies-
sen (1962) para esta Gltima especie y Sardda (op. cit.) para Ne-
phnops nonvegdicus demostraron aque en laboratorio la frecuencia
de muda y el crecimiento tienen el mismo ritmo cue en la natura-
leza. Generalizando estos conceptos, Kurata (1962) indica aue
los resultados experimentales dependen del tamafio de 1o0s indivi-
duos y del tiempo de confinamiento.
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En peneidos, y de acuerdo a 10s resultados de Hudinaga
(1942), Elred et al. (1961) y Choe (1971), el estudio del cre-
cimiento puede 1levarse a cabo en laboratorio; estos autores
postulan que en la mayoria de las especies de esta familia el
crecimiento lineal es mas rapido durante ciertos estadios del
desarrollo, que alaunas especies crecen con tasas mayores aue
otras y que el crecimiento disminuye con la edad.

Para las especies de Peneidos del mar argentino no se han
1levado a cabo estudios de crecimiento de adultos en laborato-
rio. Angelescu y Boschi (1959) estudiaron el crecimiento del
langostino PLeoticus muelleni y Boschi (196%a)el del camarén
A. Longinarnis mediante muestreo mensual de la poblacidon natural,
encontrando una disminucidon paulatina en el ritmo de crecimien-
to en las clases de mayor tamafio.

Respecto a Peneidos argentinos y debido a su importancia
economica, el camardn A, fLonginanis Bate, 1888 y el langostino
PLeoticus muelleni son las especies que mayor atencidon han reci-
bido por parte de distintos investigadores. Asi, se han lleva-
do a cabo trabajos referentes a distribuci6n geografica, biolo-
gia, desarrollo larval y cultivo por Boschi (1969, ayb ; Bos-
chi y Scelzo (1969a, 1971, 1974 y 1976) y por Fenucci (1977);
en cuanto a nutricidén y crecimiento en laboratorio por Fenucci
et al. (1981 y 1983) y sobre requerimientos de dcidos grasos por
Petriella et al. (1984) y relacionados con estructura de la po-

blacidn y estudios biolGgico pesqueros por Boschi (1969 ay BOs-
chi y Scelzo,1971),.

Sin embargo es practicamente nula la informacidn sobre el
ciclo de 1la muda y los factores internos y externos que la regu-
lan. En especies afines, en particular las del género Penaeus,
ademas de numerosos trabajos sobre condiciones de cultivo se han
realizado estudios sobre setogénesis, morfologia de los centros
neurosecretores, identificacion y metabolismo de diversas hormo-
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nas y procesos que regulan, modalidades de la exuviacidén, ana-
lisis de crecimiento en laboratorio y en la naturaleza, impor-
tancia del colesterol incorporado a la dieta como promotor del
crecimiento y precursor de las hormonas esteroidales, como ya

se han mencionado en los parrafos anteriores.

Dado que los resultados obtenidos no han sido en algunos
casos coincidentes, se concluye que, a pesar de ser un proceso
universal en los crustaceos, la muda es un fendmeno de gran
complejidad e importancia metab6lica que merece un estudio in-
tegral, debiendo ser estudiado en sus diferentes aspectos y me-
diante técnicas adecuadas pnara cada especie.
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PLANTEQ ESPECIFICO DEL TEMA DE TESIS

E1 tema presentado propone iniciar el estudio de la bio-
logia de la muda del camardn Antemesia Longinarnis, enfatizando
sobre algunos aspectos de manera de alcanzar la descripcidén mor-
foldgica de la ecdisis y su relacion con ciertos factores inter-
nos y externos que l1a controlan.

Para ello se plantea la hipotesis aue la muda de esta es-
pecie responde al esquema general descripto para especies afines,
por 10 cual se supone su control mediante el accionar de la hor-
mona inhibidora de 1a muda (HIM) secretada por los centros neuro-
secretores del pedinculo ocular y la hormona promotora de la mu-
da (HM), secretada por el Organo Y, asi como la naturaleza este-
roidal de 1a HM y su dependencia de una molécula precursora como
el colesterol incorporado a la dieta.

Como resultado del estudio propuesto se espera:

1.- Describir el ciclo de 1a muda de esta especie, estableciendo
el reconocimiento de los distintos estadios mediante el em-
pleo de parametros morfoldgicos tales como el desarrollo de
las sedas de ciertos apéndices, grado de rigidez del exoes-
queleto, pigmentacién, etc. y comprobar si puede incluirse
dentro del esauema general propuesto para los Crustaceos Pe-
neidos; determinar la duracidon relativa de cada estadio.

2.- Describir la estructura del tegumento, en cada uno de los
estadios, a fin de visualizar los cambios tegumentarios du-
rante el ciclo de muda, empleando técnicas histoldgicas.

3.- Determinar l1a modalidad de la ecdisis, frecuencia de muda y
ritmo de crecimiento en laboratorio, dado aue para esta es-
pecie se conocen solamente los datos de crecimiento poblacio-
nal.

4.- Determinar la influencia del colesterol sobre la frecuencia
de muda y el crecimiento, a través de su incorporacidon a la
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dieta en distintos porcentajes, empleando dietas artificia-
les preparadas en laboratorio.

5.- Establecer las modificaciones de la setogénesis y duracion
del ciclo de muda por accion del colesterol adicionado a
la dieta.



2. MATERIALES Y METODOS
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2. MATERIALES Y METODOS

2.1 Preparacidn de acuarios

E1 ciclo de la muda se estudié en ejemplares subadultos y
adultos (0.50-6.20 g) capturados con una lancha de pesca comer-
cial en ta zona costera de Mar del Plata.

Los acuarios fueron armados segin la técnica utilizada co-
munmente (Boschi, 1972), que consiste en colocar sobre la base
del tanque un sistema de cafios de PVC, de 13 mm de didmetro in-
terno, perforados de lado a lado para asegurar el paso del agua
y cubiertos por capas sucesivas de conchilla, arena gruesa y a-
rena fina, formando un sustrato no mayor de 5 cm de espesor. En
dos extremos del filtro se colocan burbujeadores aue permiten la
circulacion del agua y el sistema se conecta a tubos flexibles
para inyectar aire. Tanto la conchilla como la arena se obtuvie-
ron de una playa no contaminada de Mar del Plata y fueron lavadas
con agua dulce y de mar antes de ser utilizadas. Para el 1llenado
de los acuarios se empled agua de mar de 34%. de salinidad, enveje-
cida y filtrada a través de un filtro Millipore de 8 u.

-

Se emplearon distintos tamafios de acuarios segin los diferen-
tes aspectos estudiados: pequefios acuarios de 10 i para el mante-
nimiento de ejemplares en forma individual o de mayor tamano
(0.80 m x 0.40 m x 0.30 m; 65 1) cuando se experimentd con lotes
de camarones; en este Gltimo caso se distribuyeron de forma de
mantener una densidad aproximada de 37 animales/m

2.2 Alimentacion

En todos 1os casos se alimenté a los individuos dos veces
por dia, a la mafana y a media tarde, registrando la presencia de
mudas y muertes v 1a temperatura del aqua, retirando diariamen-
te el alimento no consumido. Se comenz6 alimentando con el 57 de
la biomasa de cada acuario, modificando esa cantidad segin los re-
querimientos "ad libitum".
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E1 alimento utilizado consistid en una dieta artificial
que ha demostrado buena eficiencia para esta especie (Fenucci
et al., 1981). Para la preparacidn de esta dieta se utilizé el
método de extrusidon en frio, seglin las técnicas del National
Fisheries Service de Galveston, USA (Meyers et al., 1972; Meyers
y Zein-Eldin, 1972; Fenucci y Zein-Eldin, 1979). Se empled al-
ginato de sodio como agente ligante y hexametafosfato de sodio
como estabilizador, los cuales fueron disueltos en agua destila-
da (50°C) antes de adicionarlos al resto de los componentes, y
agua de cola de harina de pescado concentrada como elemento de
atraccion. La composicidon porcentual de la dieta se muestra en
la tabla 1.

Las harinas fueron elaboradas en el laboratario a partir de
material fresco provisto por una planta procesadora de mejillo-
nes o adquirido en el puerto de Mar del Plata (calamar). Para.
preparar la harina de mejillon, luego de hervirlos se los separo
de las valvas y se secaron en estufa a 58°- 60°C, moliéndose con
una licuadora, tamizando el molido y utilizando la fraccidon mas
fina. E1 polvo asi obtenido fué secado a estufa a la misma tem-
peratura. Para la elaboracion de la harina de calamar se empled
solamente el manto y tentaculos descartando los 6rganos internos
a fin de evitar variaciones, en particular las debidas al distin-
to grado de madurez gonadal, siguiendo el mismo procedimiento aue
en el caso anterior. La harina de soja y el afrechillo se adqui-
rieron en el comercio y en cuanto a las vitaminas, se empled un
complejo vitaminico cuya composicion figura en la tabla 1.

Para preparar la dieta se usd una mezcladora y una maquina
de extrusion con una rejilla de 4 mm de diametro; una vez obteni-
dos los pellets se secaron en estufa a 50°C.

2.3 Preparacion de dietas de los experimentos con colesterol

Para evaluar la influencia del colesterol sobre la muda se
disefiaron experimentos usando una serie de dietas con diferente
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contenido de colesterol, preparadas de la misma forma que se des-
cribid anteriormente, pero empleando harinas desgrasadas. Para
ello, todas las harinas utilizadas fueron lavadas 4-5 veces en
alcohol etilico a 60°C, y luego filtradas y secadas en estufa a
la misma temperatura. EI1 contenido total de 1ipidos de estas
harinas se mantuvo entre 1 y 2%. Las distintas dietas fueron pre-
paradas reemplazando el afrechillo con diferentes porcentajes de
colesterol puro (marca Merck). Las cantidades de colesterol adi-
cionadas fueron 0.5, 1, 2, 3 y 4%. El contenido real de coleste-
rol de las dietas fue determinado por cromatografia gas-liquido,
correspondiendo a los siguientes valores: 0.2; 0.4; 0.7; 1.3; 2.1y
2.9, respectivamente (ver apéndice). La composicidn porcentual
de las dietas se presenta en la tabla 1.

Tabla 1. Composicion porcentual de las dietas

Componente £ Eo.o Boa By B3 B B
Caiamar 15 15 15 15 15 15 15
Pescado 20 20 20 20 20 20 20
Mejilldn 30 30 30 30 30 30 30
Soja 5 5 5 5 5 5 5
Afrechillo 22 22 21.5 21 20 19 18
Colesterol - - 0.5 1 2 3

Otros* 8 8 8 8

*: Concentrado de pescado: 3; alginato de Na: 2; Hexametafosfato de Na: 1;
Vitaminas: 2.: Vit. A: 20.000 UI; Vit. D: 4.000 UI; Vit. C: 149 mg;
Vit. E: 16.5 mg; Vit. Bl: 3.3 mg; Vit. BZ: 3.3 mg; Vit. 86: 3.3 mg;
Vit. 812: 0.0065 mg; Pantotenato de Ca: 9.9 mg; Biotina: 0.066 ma;

Inositol: 16.5 mg; Clorhidrato de Colina: 248 mg; Ac. p-aminobenzoico:

16.5 mg; Ac. folico: 0.30 mg; Niacinamida: 14.9 mg.
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En todos los casos se efectud el andalisis proximal de las dietas en

cuanto a proteinas, 1ipidos, cenizas y humedad.

E1 Nitrdogeno total fue determinado por el método de Kjel-
dahl (Moreno y Aizpin, 1969), y el porcentaje de proteina cruda

fue calculado multiplicando el

%ZN por 6.25.

Los 1ipidos totales se midieron usando la técnica descrita

por Hanson y Olley (1963).
calcinacion a 500°-550°C.

Las cenizas fueron determinadas por

hasta peso constante (Moreno y Aizpin, op. cit.).

La humedad se evaludo secando a 100°C

La composicion proximal de las dietas se muestra en la ta-

bla 2.
Tabla 2. Composicion proximal de las dietas
% en peso seco
Humedad

Proteinas Lipidos Cenizas
E0.2 1.8 63.5 1.04 11.63
E0.4 2. 63.7 3.25 11.35
E0.7 9.5 62.8 4.02 11.46
E1.3 7.9 63.5 4.62 10.88
E2.1 .2 61.3 6.81 11.15
E2.9 3.4 61.6 7.97 11.49

2.4 Setogénesis

Los animales, cuyos pesos oscilaron entre 0.70 y 1.
mantuvieron en forma individual en acuarios de 10 1.

2%

g se
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Los estadios de la muda se identificaron por observacidn mi-
croscopica del apice de los urdpodos; para ello se cortd un tro-
zo de la porcidon distal de aproximadamente 3 mm de longitud, el
dia de la muda y cada tres dias; este intervalo fue variado has-
ta lograr la descripcion completa del ciclo.

E1 material fue montado en aqua de mar y observado por trans-
parencia; se realizaron esauemas de cada estadio mediante camara
clara y se fotografidé con un fotomicroscopio Leitz.

Las observaciones fueron efectuadas siempre sobre material
fresco para evitar la retraccion provocada por la fijacion; pos-
teriormente se fijo en formol al 5% (con agua de mar) comprobdn-
dose que no sufre alteraciones durante 30-40 dias, pasado dicho
periodo la retraccion y desorganizacion de los tejidos impide su
correcta identificacion.

La descripcidon de los estadios se realizdo segin el escuema
presentado por Drach y Tchernigovtzeff (1967). La nomenclatura
empleada respecto a las diferentes capas, que componen el tegumen-
to siqgue 1o propuesto por Skinner (1962), como se muestra en la
figura 4 de la Introduccidn.

2.5 Duracion de estadios

Una vez establecido el criterio de reconocimiento de l1os es-
tadios se inicid el estudio de la duracion de cada uno.

Dado que no se disponia del namero necesario de acuarios pe-
quefios para mantener los camarones aislados, se decidio emplear
una marca a fin de individualizarlos correctamente después de ca-
da muda. En un primer intento se probd una pintura acrilica con
un lote de 15 camarones, colocando una pequeiia gota sobre el ce-
falotdrax. Si bien la marca no alterd el comportamiento, a los
2-3 dias se despegaba, razon nor la cual se desechd este método.

Se realizdo una segunda prueba, empleando un cuadrado de Ta-
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tex de color de aproximadamente 3 mm de lado, adhiriendolo con
una gotita de pegamento acrilico de secado rapido. Este método
dido excelentes resultados, ya que 1a‘marca permanece adherida al
exoesqueleto y es eliminada junto con &1 en la ecdisis, permi-
tiendo reconocer al ejemplar que ha mudado.

Usando cuatro colores y dos camarones sin marca (de tallas
muy distintas) se logrd trabajar con lotes de 6 individuos por
acuario, no observandose cambios de comportamiento alimentario
ni de exuviacion, respecto de los animales sin marca.

Para determinar la duracidon de cada estadio se mantuvieron
30 ejemplares en lotes de seis por acuario, durante dos o mas ci-
clos de muda siguiendo la setogénesis como ya se ha descrito, a
intervalos variables.

Ademas de estas observaciones en Tlaboratorio se realizaron
dos muestreos de aproximadamente 100 camarones provenientes de
captura, reconociendo el estadio por observacidon de los urdpodos;
sobre 1a base del numero de ejemplares en cada estadio, se calcu-
16 la frecuencia.

2.6 Cambios tegumentarios

Los cambios tequmentarios durante el ciclo de muda se estu-
diaron a través de la observacidon histoldgica.

Se emplearon 5 ejemplares de camaron adulto provenientes de
captura en los diferentes estadios (A, B, C, DO, D1 y DZ)’ reco-
nocidos por la setogénesis de la porcion distal de los urdpodos,
fijando un segmento abdominal completo.

La fijacidén se realizo en Bouin durante 12-16 horas; luego
de deshidratar en una serie progresiva de alcohol etilico, se
mantuvo en una mezcla de partes iguales de etilico-butilico por
tres dias, a fin de ablandar la cuticula. Posteriormente se rea-
1iz6 la inclusion en butilico-parafina y parafina. Se efectuaron
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cortes de 5 u, que fueron coloreados con hematoxilina-eosina, pa-
ra la descripcion celular., Otros cortes se emplearon para aplicar
las técnicas de Schiff para reconocimiento de mucopolisacaridos
basicos v Alcian-blue para mucopolisacdridos dcidos (Pearse, 1968;Martoia
y Martoja, 1970). Una vez lograda la descripcidn, se obtuvieron las microfo-
tografias correspondientes y esauemas mediante camara clara.

2.7 Crecimiento y frecuencia de muda

Se emplearon 30 ejemplares adultos de ambos sexos, con pesos
entre 0.60 y 6.20 g. Los individuos se mantuvieron aislados en
pequenrios acuarios de 10 1.

Al inicio del experimento y tres dias después de la exuvia-
cion cada ejemplar se pesé con una precision de 0.01 g y se midio
el largo total (extremo anterior del rostro-extremo posterior del
telson) pre y post-muda con una regla graduada al milimetro.

E1 alimento consistido en calamar congelado y dieta artificial.
E1 registro diario de mudas y muertes se complementd con observa-
ciones sobre actividad, captura de alimento y posicion sobre el
sustrato.

En cinco casos se cuantifico el consumo diario de alimento,
pesando el alimento suministrado y el no consumido; en el caso
del calamar se elimind el exceso de agua por absorcidon con papel
de filtro y en caso de los pellets se 1levd hasta peso seco en es-
tufa a 60°C durante 24 horas.

En algunos individuos tomados al azar se controld el estado
del desarrollo de las sedas de los urdopodos para poder correlacio-
nar la actividad alimentaria con el ciclo de la muda.

a) Sobre la frecuencia de muda:
Para evaluar la influencia del colesterol sobre la frecuencia
de muda, la supervivencia y el crecimiento se realizaron tres ex-
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perimentos alimentando los camarones con dietas artificiales pre-
paradas con harinas desgrasadas, como ya se ha descrito, suplemen-
tadas con distintos porcentajes de colesterol (tabla 1). Los ex-
perimentos duraron entre 43 y 45 dias y en cada uno se compararon
cuatro dietas (tabla 4).

Las dietas fueron probadas por triplicado, comenzando con 28
ejemplares para cada tratamiento; se usaron acuarios de 65 1 y 30
1, provistos de separadores de marco de acrilico y tela de red, a
fin de evitar canibalismo.

Los individuos se pesa%on al iniciar el experimento y cada
quince dias, aproximadamente.

La temperdtura del agua se mantuvo entre 18-20°C para el
primer y tercer experimento y 15-19°C para el segundo.

E1 primer experimento tuvo una duracion de 43 dias; el segun-
do y tercer experimento duraron 45 dias cada uno.

Tabla 4. Porcentaje de colesterol de las dietas

Experimento Contenido de colesterol
1 0.2 0.4 0.7 1.3
2 0.2 0.7 1.3 2.1
3 0.7 1.3 2.1 2.9

b) Sobre la setogénesis:

E1 reconocimiento y descripcidon de los estadios del ciclo de
muda de camarones alimentados con dieta artificial con 2.1% de
colesterol se realizdo aplicando la misma metodologia descrita en
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los items 2.4 y 2.5.

Para ello se mantuvieron 30 camarones en acuarios de 65 1,
en lotes de 6 ejemplares por acuario, marcados con marca de la-
tex, por un periodo que permitid que cada individuo cumpliera,
por lo menos dos ciclos de muda.

Se observo y describio la setogénesis de los urdpodos, obte-
niendose las microfotografias correspondientes.

Otro grupo similar de camarones se empled para determinar
la duracion de los estadios, en un experimento aque durd aproxima-
damente 40 dias.

Para corroborar este ultimo aspecto se disend otro experi-
mento: un lote de 54 individuos provenientes de captura se separd
por estadios (C, DO’ D1 y 02)' reconocidos por observacion de los
uropodos; cabe aclarar que no se encontraron individuos en esta-
dios A y B.

La mitad del total de camarones de cada estadio se colocod
en acuarios de 100 1, formando dos series de cuatro acuarios. Los
ejemplares de uno de estos grupos se alimentaron con dieta E; el
resto con dieta E2.1' E1l experimento durd 30 dias.

A su finalizacion se reconoci6 nuevamente el estadio de to-
dos los camarones. Con los datos obtenidos al comienzo y al fi-
nal se calculd la frecuencia de cada uno de los estadios, confec-
cionandose los histogramas correspondientes.

2.9 Analisis estadistico de los datos

En el estudio del crecimiento se analizaron estadisticamente
las siguientes relaciones: peso premuda en funcion del peso post-
muda y la duracion del ciclo; porcentaje de incremento en peso en
funcion del peso premuda; largo total inicial en funcidon del lar-
go total final. En todos Tos casos se analizd el ajuste a distin-
tos modelos de regresion.
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E1 coeficiente de correlacidon r se testedé para p<0.05, pa-
ra n =30y 28 grados de 1libertad, de acuerdo a Sokal y Rohlf
(1969).

Para analizar Tos datos obtenidos en los experimentos sobre
influencia del colesterol se emplearon los siguientes test: Student
y Analisis de Varianza para variacion de peso medio e incremento
en peso y X2 y ajuste a distintos modelos de regresidn nara super-
vivencia; previamente se tested la homocedasticidad de las varian-
zas mediante el test de Bartlet (Sokal y Rohl1f, op. cit.).

En cuanto a la tasa de muda (Tm), fue calculada segin el in-
dice propuesto por Brown y Cunningham (1939), de acuerdo a la si-
guiente formula:

Porcentaje de mudas

m Promedio de vida del lote
donde: porcentaje de mudas = 7?— -+ 100

1

siendo m = N° de mudas

y n;= N° de individuos iniciales.

E1 promedio de vida del lote fue calculado sumando la canti-
dad de dias que sobrevivido cada individuo por el nimero de
individuos.

Las diferencjas entre las Tm se testearon aplicando Analisis
de varianza (un camino) y un test "a posteriori" (LSR) seqdn Sokal
y Roh1f (op. cit.).
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3. RESULTADOS

3.1 Determinacidon y reconocimiento de los estadios del ciclo

La terminologia utilizada se muestra en la figura 6 (modi-
ficada de Sarda, 1983).

FILAMENTO CENTRAL

ANTIGUA SEDA

BARBULAS

—

H|———— NVE VA SEDA

L\ ZONA OE RETRACC/ON DE LA ERIDER/MIS
t/ NUEVA EXOCUTICULA
B /

D
TN EpwErMIs RETRAIOA
INVAGINACION PROXIMAL

Luj-—__ INVAGINACION DISTAL

Figura 6: Esquema de una seda de urdopodo, en formacidn.

Inmediatamente después de la muda (estadio A) se observa
el urdopodo formado por un tejido homogéneo, la hipodermis; Tla
epidermis alcanza la base de articulacion de las sedas 1lenan-
dola totalmente. Las sedas se presentan 1lenas de citoplasma
translicido o matrix. En algunos ejemplares el tejido subepi-
dérmico aparece recorrido por "canales" que indican los sitios
en que se formaron las nuevas sedas, ahora evaainadas (figura

7 Ay B). Es el estadio mds breve del ciclo, dura entre 12 y
24 horas.







Figura 7. Aspecto morfoldgico de las sedas en la
postmuda, Estadio A.
e: epidermis; m: matriz de la seda

Figura 8. Aspecto morfoldgico de las sedas en la
postmuda. Estadio B.
t: tabique.

La escala representa 50 um.
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E1l siguiente estadio se hace evidente por un cambio en el
contenido de las sedas. De acuerdo con ello puede subdividir-
se en dos subestadios. La matrix comienza a perder homogenei-
dad separandose de las paredes y presentando aspecto ampollado;
se retrae hacia la base de articulacidon, dejando solamente un
filamento central. Paralelamente al borde externo del urdpodo,
en la porcion proximal de la seda, se forma un tabique (esta-
dio Bl) (figura 8 A y B). E1 proceso de retraccién en el lumen
de las sedas continda y el contenido se reduce, guedando visi-
ble s6lo el filamento central; en algunas sedas (aproximadamen-
te el 10%) el tabique adopta la forma de un cono ("agutaje
conique" de Drach), (estadio BZ)° E1 estadio B dura, en total,
de 1 a 2 dias.

La siguiente etapa o intermuda (estadio C) se caracteriza
por la presencia de conos en todas las sedas. Al finalizar la
misma el urdpodo presenta la epidermis que alcanza la base de
las sedas y en éstas los conos completamente formados con el fi-
lamento central evidente (figura 9 A y B).

Solamente en algunos de los ejemplares estudiados la epi-
dermis comenzaba a separarse de la zona de articulacidon; no fue
posible subdividir este estadio.

E1 estadio C es un periodo de relativa estabilidad en el ci-
clo y para esta especie representa un 25% de la duracidon total
(de 4 a 6 dias).

La premuda (estadio D) es el momento de la formacidon de las
nuevas sedas (setogénesis) y pudo subdividirse en varios subes-
tadios.

Comienza con la retraccidén de la epidermis o apélisis (Jen-
kin y Hinton, 1966) que indica que ha concluido el periodo de
mayor estabilidad del ciclo (estadio C). Esta etapa se denomina
D0 y de acuerdo a la profundidad alcanzada por la epidermis pue-
de describirse como temprana o avanzada (figura 10 A y B). Este






Figura 9. Aspecto morfoldgico de las sedas en la
intermuda., Estadio C.
c: cono.

Figura 10.Aspecto morfoldgico de las sedas en la
premuda. Estadio Dj.
e: epidermis,

La escala representa 50 wum.
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estadio tiene una duracion de entre 3 y 4 dias.

E1 estadio D en especies con ciclo de muda diecdisico es
el de mayor duracidn; en este caso representa el 60%; en los
ejemplares estudiados varidé entre 13 y 16 dias.

E1 estadio D1 es el de mayor duracion en la premuda y en
su transcurso puede seguirse el desarrollo de las nuevas sedas.
ET primer indicio es que la epidermis comienza a plegarse in-
vaginandose en la hipodermis (Dl'),(figura 11Ay B); los plie-
gues se profundizan formando una doble pared que se distingue
claramente en la zona superior (Dfﬂ, (figura 12 A y B).

En Ta etapa siguiente la doble pared es muy visible, es
decir que se ha completado 1a formacion del estuche esqueleta-
rio de la seda (Df“), (figura 13 A, By C); la profundidad al-
canzada por las invaginaciones es maxima y en la porcion distal
de alguna de ellas se observan barbulas.

A medida que progresa este estadio se visualiza que las se-
das se evaginan como el dedo de un guante, de manera que la pa-
red interna dard origen a la porcidon distal y Tla pared externa
a la proximal. Este mecanismo se presenta en el siguiente esquema.

e —

Figura 15: Evaginacion de la nueva seda durante los estadios D1 y DZ‘
(seglin Reaka, 1975).







Figura 11.

Figura 12,

Aspecto morfoldgico de las sedas en la
premuda. Estadio Di .

e: epidermis,

Aspecto morfoldgico de las sedas en la
premuda . Estadio D:'I: .

e: epidermis,

La escala representa 50 um.
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Figura 13.

Aspecto morfoldgico de las sedas en la
premuda. Estadio D'l" .
ns: nueva seda.

La escala representa 50 um.



Figura 13

46







Figura 14, Aspecto morfoldgico de las sedas en la
premuda, Estadio D2.
b: bdrbulas. La flecha indica la presen-
cia de la exo y epicuticula.

La escala representa 50 wum.
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Los subestadios Dl', Dl“ yDlm tuvieron una duracidon promedio
de 2, 4 y 3 dias, respectivamente; el estadio Dl’ en conjunto
se completa en 8 6 ¢ dias.

Al finalizar el estadio Dl’ las nuevas sedas ya evaginadas
se dirigen hacia la base de articulacidén de las sedas antiguas:
las sedas estdan completamente formadas, observandose facilmente
bdrbulas en todas ellas, correspondiendo al estadio D2 (figura
14 A, By C).

Por debajo de la zona de articulacidén se observa una capa
oscura, de naturaleza no celular que corresponde a la formacion
de las nuevas exo vy epicuticula que se completan al finalizar

By

la premuda (figura 14 C).
La duracion del estadio D, varid entre 2 y 3 dias.

La determinacidon de los estadios D3 y 04 fue incierta, ya
que sobre material fresco no fue posible distinauir la resorciodn
de los tejidos, caracteristica de estos estadios.

E1 estadio posterior corresponde a la ecdisis o rupturas de
las lineas exuviales (estadio E).

En todos los casos se observd que la setogénesis progresa
desde los bordes laterales del urdpodo hacia el &pice.

3.2 Duracibon de los estadios del ciclo

Respecto a la duracion de los estadios, en la tablas 4 y 5
se presentan los datos del reconocimiento de estadios de camaro-
nes provenientes de captura (mayo 1984 y 1985) y de los manteni-
dos en el laboratorio (tablas I y II, apéndice).

E1 porcentaje de duracion de cada estadio fue calculado to-
mando el intervalo promedio entre dos mudas iqual a 20 dias.



Estadio n % Dias calculados

A 10 11.90 2.38
B 8 9.52 1.90
C 18 21.42 4.28
Dg 16 19.04 3.80
D1 26 30.95 6.19
D, 6 7.14 1.42

Tabla 4: Duracidon relativa de estadios del ciclo de muda.
Camarones provenientes de captura; mayo 1984.

n total = 84
Estadio n % Dias calculados
A 8 11.26 2.24
B 5 7.04 1.40
C 15 21,12 4,22
D0 12 16.89 3.37
D1 29 36.61 7.32
02 5 7.04 1.40

Tabla 5: Duracion relativa de estadios del ciclo de muda.
Camarones provenientes de captura; mayo 1985,
n total =71
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La auracidn de los estadios determinada con ejemplares mantenidos en

laboratorio y la calculada a partir de los muestreos se presenta en
la figura 16.

dias
D, [ &
18 - ;5 2?
-
16 - [)‘4é jg
14 Z 2
% %
‘.
12 ///
10 D0 4
8- =
6] CE =
o
L ] B =
2
A
a b

Figura 16. Comparacion de los estadios del ciclo de muda
de camarones provenientes de captura y mante-
nidos en el laboratorio.

(a: mayo 1984; b: mayo 1985; c: laboratorio)

En la tfigura 17 se indica la duracion promedio de los estadios y se
resumen los criterios de reconocimiento de cada uno de ellos.
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Estadio Duracion promedio Criterios

A 12-24 hs Sedas llenas de citoplasma
translicido; epidermis 11ega a
1a zona de articulacion.

B1 Comienza la retraccion de la
matriz de la seda. Se forma

1-2 dias un tabique.
82 Aparece el filamento central.

Pocas sedas con conos.

C 4-6 dias Conos totalmente formados en
todas las sedas. Puede comen-
zar la retraccion de la epi-

dermis.

D0 3-4 dias Se completa la retraccion de
la epidermis: la ap6lisis es
total.

Dl' 1-2 dias Epidermis plegada.

Df' 3-4 dias Pliegues mas profundos. Se

observa la doble pared en la
nueva seda.

Df“ 3 dias Pliegues alcanzan la maxima
profundidad. Nuevas sedas con
barbulas.

2 2-3 dias Nuevas sedas se proyectan y
alcanzan la base de articulacion.
Aparece exo y epicuticula.

Figura 17: Duracidon promedio de los estadios del ciclo de
muda en condiciones de laboratorio y criterios
para el reconocimiento de cada estadio.
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3.3 Cambios tegumentarios

Estadio A

E1 epitelio se presenta algo hipertrofiado, constituido por
células de revestimiento altas, de citonlasmas densos, bas6fi-
los, con niclecs centrales a cromatina costrosa, con uno o va-
rios nucleolos evidentes, como indicadores de activacion de pro-
cesos de sintesis. Entre ellas se encuentran elementos glandu-
lares unicelulares; todo asentado sobre un estrato conjuntivo
de poco espesor (figura 18 A).

Entre ambos tipos celulares se dan transiciones, observan-
dose la presencia de citoplasmas apicales vacuolizados, que sin
solucion de continuidad pasan a transformarse en células glandu-
lares con vacuolas de secrecion.

La cuticula estd formada por cuatro estratos: basal amorfo,
de 4um de espesor, intermedio laminar acid6filo (12pm) y dos es-
tratos apicales, uno de 4umde espesor y el G1timo de fuerte reac-
cién acidéfila, asi como PAS positivo (2um) (figura 18 B).

Estos cuatro estratos corresponden, segin la nomenclatura
empleada por Skinner (1962) y desde el epitelio hacia el exterior,
a la capa membranosa, la endocuticula, la exocuticula y la epicu-
ticula. Los espesores fueron siempre medidos en zonas de maximo
desarrollo.

E1 tejido conjuntivo se encuentra poco desarrollado, expre-
sado en una formacion laminar asentada sobre el plano muscular
(figura 18 A).

Estadio B (postmuda)

E1 epitelio es cubico bajo, con nicleos definidos hacia la
basal celular; los citoplasmas presentan cierta bipolaridad ha-
cia la basal y apical. En esta Gltima zona en las células epitelia-
les se observan numerosas vacuolas y escaso citoplasma (figura 19 A).






Figura 18. Estadio A
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Figura 19, Estadio B

Se aprecia el epitelio parenquimatoso, basdofilo, a-
sentando sobre discreto tejido conjuntivo, que en al-
gqunas zonas se presenta algo hipertrdfico.

Con mayor aumento se advierten los epiteliales secre-
tantes, el tejido conjuntivo laminar y los haces muscu-
lares.

co: conjuntivo; e: epitelio; gu: células epiteliales
secretantes; m: haces musculares.

La escala representa 50 um




Figura 19
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La cuticula estda integrada por un estrato significativamen-
te desarrollado, subdividido en dos estratos de 4 y 10um, respec-
tivamente, el tercero de 6uymy el apical, hialino, no muy bien de-
limitado (figura 19 B).

E1 tejido conjuntivo es escaso y su estructura no difiere
mayormente de la descrita para el estadio anterior.

Estadio C (intermuda)

E1 epitelio, prismatico, asienta sobre un tejido conjuntivo
laxo, discretamente celular y entre sus componentes se encuentran
insertos elementos celulares secretantes que presentan numerosas
vacuolas (figura 20 A y B). Las células epiteliales tienen un
nicleo central pulverulento, pequefios nucleolos y citoplasma 1i-
geramente acidofilo; se evidencia una estructuracidon netamente
fibrilar constituida por epiteliofibrillas en curso axial, que
1lamativamente cobran continuidad con la orientacion de parte
del estroma del conjuntivo subyacente (figura 20 B).

La cuticula presenta un espesor total de‘28pm; esta forma-
da por cuatro capas que en orden de crecimiento de espesor van
desde el enrase con el epitelio hacia la superficie libre (figu-
ra 20 Ay B).

La primer capa de 4m de espesor, es acidofila, seguida por
otras tres baséfilas de 12, 8 y 4ym de espesor; la Gltima presen-
ta notorias discontinuidades.

E1 tejido conjuntivo estd formado por una riquisima red de
1o que se supone son fibras reticulares, orientadas en todos los
planos; no obstante predominan aquellos de trayectoria paralela
al epitelio y otras que, en un plano normal a dicho epitelio,
conforman lineas de tensidn siguiendo los planos de orientacidn
de las epiteliofibrillas de la trama epitelial.

Las fibras reticulares son de reaccion acidéfila, 1o que






Figura 20, Estadio C

Se observa el aspecto histoldgico del epitelio, cuticu-
la, conjuntivo y estrato muscular,

Se aprecia la dualidad epitelial conformada por elemen-
tos de revestivmiento y secretantes. En plano subyacen-
te elementos del conjuntivo y senos hemolinfaticos.

Con mayor aumento se evidencian las caracteristicas mor-
fologicas de las epiteliofibrillas, la orientacidn de
los componentes formes del conjuntivo y la presencia de
parte de un seno hemolinfatico.

c: cuticula; co: conjuntivo; e: células epiteliales de
revestimiento y epiteliofibrillas; gu: células epitelia-
les secretantes; sh: seno hemolintdatico.

La escala representa 50 um




Figura 20,

Estadio C
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habla de una composicion especial de estos componentes del es-
troma conjuntivo, dado que habitualmente no se tifien con eosina.

En este tejido, en disposicion subepitelial, se han obser-
vado formaciones parenquimatosas cuyo origen y funcidon habran
de establecerse.

Estadio D0 (premuda)

E1 epitelio es cilindrico, alto (figura 21 A y B), rica-
mente fibrilar y por zonas presenta aspectos netamente involuti-
vosS.

Cada una de las células epiteliales tiene un nicleo central,
ovoide, cromatina densificada sobre la carioteca y uno o dos pe-
quefios nucleolos. EI1 citoplasma es acidofilo, surcado por cons-
picuas epiteliofibrillas que lo ocupan totalmente, desde la mem-
brana basal hasta el polo apical de las células. En este polo
celular las tonofibrillas se hacen mas evidentes (figura 21 B)
aparentemente como consecuencia de una hialinizacidon del citoplas-
ma que de alguna manera guardaria vinculacion con el proceso de
disolucidon cuticular.

La cuticula, de 4qu de espesor, presenta cuatro capas,
con netas evidencias de segregacion (figura 21 A y B), permane-
ciendo la mas profunda en relacidon con el epitelio y apareciendo
un espacio entre las otras tres mas superficiales. Los espesores
son 8Fm’ 16pm, 8ﬂm y Bfm, respectivamente.

E1 tejido conjuntivo subepitelial se presenta notoriamente
hipertrofiado, con una dualidad estructural caracterizada por
una zona superficial donde es denso, y un estrato mas profundo
ligado al plano muscular que se presenta laxo, areolar y con sig-
nificativas concentraciones celulares dispuestas en planos (figu-
ra 21 A).

E1 tejido conjuntivo subepitelial denso (fibroso) estd for-






Figura 21. Estadio D0

Se advierte el epitelio hipertrdéfico, altamente dife-
renciado con una conspicua estructuracidon epitelio fi-
brilar. E1 con juntivo presenta dos estratos: subepi-
telial y profundo, este Gltimo lindante al plano muscu-
lar, con diversos componentes tijos y moviles.

Imagen con mayor detalle del epitelio y conjuntivo.

Se hacen nitidas las epiteliotibrillas y la trama re-
ticular del conjuntivo, al mismo tiempo que se eviden-
cia la dualidad de éste Gltimo en cuanto a Su estruc-
turacion en dos estratos.

co,: conjuntivo subepitelial; Co,: conjuntivo profun-
do; e: epitelio

La escala representa 50 um



Figura 21. Estadio D0
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mado por fibras colagenas y reticulares en diferentes orientacio-
nes, separadas por escaso componente amorfo. Los elementos celu-
lares son fijos y libres, observandose en algunos casos nicleos
picnoticos (figura 21 R).

Contrariamente, el estrato conjuntivo profundo presenta una
significativa escasez de elementos figurados del estroma, en cam-
bio se advierte un incremento del componente amorfo (figura 21 A
y B). Las células de este estrato se presentan dispersas o bien
en conjuntos densos y tienen como caracteristica morfoldgica ni-
cleos con cromatina densa y citoplasma baséfilo.

La dualidad descrita podria tener origen en las formaciones
densas, parenquimatosas, mencionadas para el estadio C.

Transicion DO-D1
La etapa de transicion se caracteriza por presentar un epi-
telio con distintos tipos celulares: células planas de nicleos
densos y citoplasmas compactos que asientan sobre una membrana
basal densa (figura 22 A), o células clbicas de citonlasmas va-
cuolados asentadas sobre una membrana basal laxa (figura 22 B y
23 A) y areas en que el epitelio se observa conservado e hiper-
trofico (fiqura 23 B). Por zonas el epitelio se encuentra en
proceso de desintegracién (figura 23 B): ésta se manifiesta por
vacuolizaciones e incipientes procesos de cit6lisis e imdgenes
de licuefaccion. Hacia la membrana basal del epitelio conserva-
do se pueden observar elementos poliédricos con nicleos costro-

sos y en algunos casos con fina pulverulencia (figura 23 A).

El epitelio preexistente desaparece totalmente reabsorbién-
dose a nivel del conjuntivo subyacente (fiqura 23 B) y siendo
gradualmente reemplazado por los elementos juveniles desde la
periferia al modo de los procesos de cicatrizacién, donde compo-
nentes epiteliales menos diferenciados restauran la formacidn en
un avance de tipo concéntrico.






Figura 22. Estadio Dj - Dy
Se pueden observar alguno de los aspectos cambiantes
correspondientes a este estadio, visualizables en el
epitelio en su marcada atrofia y el conjuntivo lami-
nar,

El epitelio, cuticula y conjuntivo presentan por zo-
nas imdgenes de licuefaccidn y desintegracid6n, Se a-
precia el plasma interpuesto entre la masa muscular
y el epitelio. Este G1timo se advierte notoriamente
desintegrado. Se observa en la cuticula una altera-

cidon de su estructura normal, mostrando un exudado.

c: cuticula; co: conjuntivo; e: epitelio; p: plasma;
u: exudado.

La escala representa 50 um
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Figura 23. Estadio Dy - D,

Se observa el epitelio conservado, de células cidbicas,
con citoplasmas densos o bien vacuolados. En ciertas
zonas se presenta conservado e hipertr6fico. Conjunti-
vo hipertrdofico areolar,

Con mayor detalle se destacan las caracteristicas ce-

lulares del epitelio y aspectos del conjuntivo areolar,

Cuticula conservada.

c: cuticula; co: conjuntivo; e: epitelio
La escala representa 50 um



Figura 23, Estadio DO - Dl
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La cuticula estd integrada por cuatro estratos: uno basal
de menor espesor (4um), otro intermedio baséfilo (20um), el ter-
cero acidéfilo (Qym) y el dltimo, también acidé6filo (4ym) (figu-
ra 22 By 23 A).

E1 tejido conjuntivo se encuentra o bien en estado fisiolo-
gico con plasma o bien diferenciado laminar interpuesto entre e-
pitelio y estrato muscular, no obstante observarse transiciones
entre ambos (figura 22 A y 23 B). La presencia de plasma eviden-
cia la reabsorcidon de liquido, notandose ademds diversos compo-
nentes celulares aparentemente de origen hemdtico (figura 23 B).

Estadio D1

Se observa una fase donde todos los componentes del tegumen-
to se han atrofiado, incluyendo tanto el aspecto epitelial como
el conjuntivo (figura 24 A y B).

La mayor superficie del epitelio se encuentra formada por
elementos retraidos, muchos vacuolizados y con superficies ero-
sionadas. Este epitelio es atrdfico y esta constituido por una
hilera de células dispuestas en dos estratos de nicleos, donde
uno corresponde a un epitelio cibico bajo, entre los que proba-
blemente existen células menos diferenciadas aque serian los futu-
ros elementos de reemplazo.

Los elementos celulares vigentes se manifiestan con aparen-
tes procesos desintegrativos, nicleos centrales y pacuicromati-
cos; todo indica la finalizacidn del ciclo de vida celular (figu-
ra 24 B).

La cuticula, por zonas atrdofica e incompleta, se encuentra
constituida por cuatro capas, de las cuales la basal (en contac-
to con el epitelio), de 4um de espesor, presenta signos de frag-
mentacién evidenciables por los espacios y la estratificacidon co-
mo consecuencia de la disolucion que en ella se opera. A ésta






A:

Figura 24. Estadio D,

Se aprecia el estado atr6fico, tanto del epitelio co-
mo del conjuntivo laxo y la cuticula escindida por es-

tratos.

Se advierte el epitelio a dos hileras de nicleos, es-
trato epitelial superior desintegrado, todo asentado
sobre conjuntivo laminar, Cuticula atrd6fica con estra-

tos no bien delimitados.

c: cuticula; co: conjuntivo; e: epitelio.
La escala representa 50 um.



Figura 24. Estadio D,
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lTe siguen tres estratos, el segundo denso y conservado (16pm de
espesor) al que sigue un estrato ldcido (8um) y finalmente una
cuticula apical de reaccidn acidéfila y totalmente conservada
(4pm) (figura 24 A).

E1 tejido conjuntivo se presenta reducido a una formacidn
Taminar o bien laxa (figura 24 A y B) en la que predomina el
componente amorfo con presencia de discretos elementos celulares.
La formacidon laminar es practicamente acelular manifestandose
una trama colagena de poco espesor que separa el epitelio del
plano muscular (figura 24 B). Se encuentra constituida por una
discreta composicion celular de elementos conjuntivos aplanados,
paralelos a la superficie.

Estadio 02
Se observa una recuperacion epitelial, no asi del teiido

conjuntivo que s6lo en areas muy restrincidas presenta hipertro-
fia y diversificacion de sus componentes, conservando por 1o tan-
to su connotacion de tejido laminar (figura 25 A).

E1 epitelio se presenta entre tipicamente cilindrico, en al-
gunas zonas cilindrico alto e intercaladas entre sus células, o-
tras vacuolizadas, como componentes unicelulares secretantes.

En general las células de revestimiento tienen citoplasmas
diferenciados con una zona perinuclear bas6fila, seguido de un
citoplasma apical hialino con incipiente diferenciacidon epitelio-
fibrilar. Los nicleos son centrales y vesiculosos, con cromati-
na pulverulenta marqinal, rodeando la membrana nuclear.

La cuticula es incompleta, conformada por tres capas, aue
aparentemente por artificios técnicos no se encuentran muy cohe-
sionadas. Los espesores son desde la basal a la apical: 4, 12
y 2pm. Por debajo de ésta, en ciertas zonas aparece una nueva
cuticula, formada por tres capas, dos de 4pm de espesor cada una
y una apical formada por dos estratos de 2um cada uno (figura 25 B).






Figura 25, Estadio 02

Se observa el epitelio cilindrico alto con una cons-

picua diferenciacidon epiteliofibrilar. La flecha indi-

ca la continuacidn "funcional" de las epiteliofibrillas

con los haces de reticulina. La vieja cuticula se pre-
senta deshicente; en 1a nueva cuticula se advierte una

nitida estriacidn.

Muestra otro aspecto de este estadio. Presenta zonas
de licuetaccidon ya evidenciadas en el estadio ante-
rior (Dl)' El epitelio es parenquimatosoy se aprecia
la cuticula neoformada.

e: epitelio; nc: nueva cuticula; vc: vieja cuticula,
La escala representa 50 um.
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Figura 25. Estadio D2
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E1 tejido conjuntivo presenta areas de reabsorciéon del esta-
do de licuefaccidon y en general toma las caracteristicas modela-
das correspondientes a la estructura laminar; estda formado por
escasos componentes colagenos y discreto nimero de elementos ce-
lulares (fiaqura 25 B).

Una apreciacion de conjunto de las transformaciones ya des-
critas pueden visualizarse en el esquema de la figura 26. La
imagen presenta, sin solucion de continuidad, los estratos epite-
lial y cuticular, conjuntivo y muscular en las transformaciones
que acaecen desde la postmuda hasta la premuda.

En 1a misma pueden verse los cambios, incremento de estruc-
turas y diferenciaciones oue acompanan el ciclo de la muda y aue
en general describen una sinusoide, principalmente ostensible a
nivel de epitelio-cuticula y del tejido coniuntivo: en este Glti-
mo con culmen posterior al que ocurre en compleio epitelio-cuticula.

En lineas generales los cambios visualizados forman parte de
todo ciclo vital en las poblaciones celulares. Aqguellos se mani-
fiestan con fases de proliferacion, de sintesis y acumulacidon, de
diferenciacion, culminando generalmente en los procesos de enveje-
cimiento, de citdolisis y en algunos casos con manifestaciones his-
tologicas severas.

Comenzando por las variaciones del epitelio y cuticula, se
ve en la parte referente a los estadios A y B aue corresponden a
etapas de diferenciaciones, que seguramente ocurren lueqgo de una
fase previa de proliferacidn celular. La especificidad celular
propia de las diferenciaciones de la trama epitelial se hace mas
evidente en el estadio C donde existe un crecimiento culminar re-
conocible por la significativa hipertrofia celular y marcada di-
ferenciacién citoplasmatica, evidenciable por la formacidn de
conspicuas epiteliofibrillas.
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Esta diferenciacidon, acompafando ya la senectud celular se
destaca adn mas en el estadio siguiente (DO) en el que a la nar
de un decrecimiento en la talla de las células, se nota una ma-
yor diferenciacion y engrosamiento epiteliofibrilar y cuvo pro-
ceso de sucesidon se encuentra vinculado a la posterior atrofia,
descamacidon y reabsorcidon de sus componentes en el conjuntivo,
que se observa hacia el final de este estadio.

En la fase siguiente (estadio Dl) se visualiza la reconsti-
tucion del epitelio, con una neta polarizacidn de los citoplas-
mas que se hace aln mas conspicua hacia el final del estadio 02,
involucrando también en el cambio a la cuticula.

Tampoco escapan a las transiciones descritas otras modifi-
caciones aue afectan tanto a la cuticula v al conjuntivo, como
al estrato muscular.

Asi, en la cuticula se aprecia su incremento, acompafiando
las modificaciones ya mencionadas: un gradual aumento del espe-
sor cuticular que alcanza su culmen en el estadio C, con un pos-
terior decrecimiento hasta los estadios de 1a premuda, en que son
reemplazados por nuevos estratos.

Los aspectos cuantitativos de los cambios operados a nivel
cuticular se han representado, a escala, en la figura 27. En la
misma se advierte que en los estadios de la postmuda (A y B) 1la
cuticula estda formada por cuatro capas (cana membranosa, endocu-
ticula, exocuticula y epicuticula) que aln no alcanzan su maximo
espesor. Se advierte luego un incremento lineal, debido princi-
palmente al crecimiento de la capa membranosa y la endocuticula,
que culmina en el estadio DO’ para decrecer posteriormente duran-
te la premuda (estadios D1 y Dz) por accion del liouido de la mu-
da, secretado por células epiteliales, aque lleva a la desapari-
cion de la capa membranosa y parte de la endocuticula del viejo
exoesqueleto. Las dos capas mas externas se mantienen constitu-
yendo la exuvia en el momento de la ecdisis. Al mismo tiempo, y
también por la actividad secretante del epitelio, comienzan a de-
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positarse las capas preexuviales de la nueva cuticula: epicuti-
cula y exocuticula.

De la misma manera el conjuntivo (figura 26) pasa por las
transiciones de tejido laminar (estadios A y B), laxo con sig-
nificativa vascularizacion (estadio C);cuando alcanza el miaxi-
mo desarrollo se estratifica, presentando un estrato superficial
dérmico y otro "hipodérmico" asentando sobre el plano muscular,
todo ello unido a profundos cambios de los componentes celula-
res e intercelulares tanto amorfos como formes. Es asi como en
el estadio A el tejido conjuntivo se observa poco desarrollado,
con hipertrofia incipiente, y con predominio del componente a-
morfo, con escasos elementos celulares dispuestos sin mayor or-
den que le dan connotacion de tejido laxo, y con presencia de
significativas formaciones vasculares hacia el final de este es-
tadio.

En el estadio C aparece una notoria estratificacidén en dos
planos por parte de esta trama que presenta una estructura super-
ficial fibro reticular muy parecida a la descrita en el parrafo
anterior y un estrato mas profundo, areolar. Esta estratifica-
cion se hace ain mas evidente durante el estadio DO: la parte
forme del conjuntivo, constituido principalmente por los elemen-
tos reticulares en la parte subepidérmica, forma un estroma de
fibras en distinta orientacion, no obstante predominar aouellas
gue siguen las 1ineas de fuerza con la misma orientacién que 1la
de las epiteliofibrillas. Los planos profundos presentan a su
vez un aspecto de movilizacion de componentes conjuntivos, obser-
vandose un discreto nimero de elementos linfocitoides como inte-
grantes de esta trama. Hacia el final de este estadio (Dl) se
advierten procesos de licuefaccidén y remocidn de estructuras
hasta 1legar nuevamente a una expresion minima del teiido con-
juntivo que vuelve a tener caracteristicas modeladas de estruc-

tura laminar, cerrandose asi el ciclo.

Llamativamente no escapa a estas transformaciones el tejido
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muscular estriado. Sabido es que esta trama corresponde a las
poblaciones estables o estaticas; no obstante ello en los esta-
dios D0 y D1 se advierten procesos histoliticos que involucran
esta trama conjuntamente con el estado higropico del conjuntivo.

Se establece de esta manera un estado sincrdnico por parte
de los tejidos epitelial, conjuntivo y muscular en cuanto a sig-
nificativas transiciones que acompafa a la de disolucidn de es-
tructuras. En estos aspectos, el tejido conjuntivo desempefia un
rol dirimente en cuanto a la reabsorcion de componentes y a la
posterior canalizacion metab6lica emergente. Los estadios D0 y
D1 se constituyen asi como el 1imite entre la finalizacidn de la
premuda, conjuntamente con el inicio proliferativo y de rejuvene-
cimiento de estructuras en un marco que a no dudarlo es de mauor
amplitud y trascendencia que el especificamente considerado en
la muda.

En cuanto a la figura 28, que representa los cambios esta-
blecidos seglin secuencias temporales, se obtiene una interpreta-
cién que si bien en 1o morfoldgico es equivalente a lo explicita-
do mas arriba, entrafia algunas diferencias en cuanto al tiempo
involucrado en los mismos.

Estas abarcan espacios distintos, correspondiendo los mas
breves a los estadios A y B (postmuda) y el mayor al 0, (premuda
temprana).

Asimismo se hacen mas notorias la elongacion y el desfasaje
de los niveles culminales de los complejos epitelio-cuticula res-
pecto a aquél que se observa para el conjuntivo, teniendo respec-
tivamente puntos de inflexidon al promediar el estadio C (intermu-
da) y en la transicidn del Dy al Dy.

Por otra parte, por las marcadas variaciones en el tejido
conjuntivo, es claro que desempefia un rol importante con relacion
a distintas funciones: primero en cuanto al aporte nutricional,
que se hace significativo por su vinculacion con el periodo de
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mayor crecimiento epitelial y cuticular; en su funcidn mecanica
que se hace evidente durante la transicidon del estadio C al DO:
el estrato subepitelial incrementa el estroma conjuntivo con ha-
ces, que tal como ya se ha expresado, siguen las lineas de ten-
sion de las epiteliofibrillas; en su cardcter de anticipador re-
ferente a las reabsorciones en que se vera particularmente exi-
gido en la remocion de desechos celulares y, finalmente, en su

funcion de reparacion de estructuras, hasta cerrar el ciclo.

Estas transformaciones del conjuntivo se ven muy claramen-
te durante los estadios C, D0 y Dl’ que resulta el de mayor du-
racion, estando involucrados los procesos de reabsorcidn y repa-
racion mencionados.

Llama la atencion la abrupta ruptura de la solucidon de con-
tinuidad en el 1imite entre el estadio D0 y el Dl’ por 1o que
cabe suponer la existencia de un importante disparo proliferati-
vo, muy breve, seguido de rapida reparacion del epitelio que res-
taura sus estructuras y se prepara para la nueva secrecion cuti-
cular a partir del estadio DZ' Durante este estadio se completa
la normalizacion del epitelio, la formacidn de las capas preexu-
viales de la cuticula, la modelacion del conjuntivo y el eventual
reemplazo de las miocélulas.

No estaria completa esta descripcidon temporal si no se in-
terpretara la periodicidad de los cambios en funcidon del ciclo
vital de la especie. Un esquema de las sucesivas fases de repo-
blamiento celular, rejuvenecimiento conjuntivo, crecimiento y
reemplazo cuticular puede verse en la figura 29 en la cual se en-
cuentran representados estos componentes. En la misma puede a-
preciarse la formacion de una sinusoide con notable paralelismo
entre el complejo epitelio-cuticular y el desfasamiento entre és-
tos y aquélla del conjuntivo, que la sigque, sianificativamente
desplazada, en sus ondulaciones. La interpretacion de la figura
permite definir distintos segmentos que enmarcan las sucesivas
fases de las transformaciones involucradas en las tramas analizadas.
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E1 segmento a denota la "longitud de onda" (periodo) aco-
tado entre dos momentos sucesivos de reinicio del ciclo.

Este segmento puede ser subdividido de acuerdo a lo si-
guiente: la fase b se caracteriza por el reinicio de prolifera-
cion del ciclo epitelial, la resorcion de la antigua cuticula
y formacion de la nueva y la modelacion del conjuntivo. La se-
gunda etapa o fase ¢ es la de mayor duraciéon y durante ella se
alcanza la hipertrofia epitelial y del conjuntivo con el maximo
desarrollo cuticular. Entre estas dos etapas se cumple la fase
d en la que se observa la superposicion de las dos cuticulas y
se sitla el momento de la exuviacién. La etapa siguiente (e)
corresponde a la maxima hipertrofia epitelial y del tejido con-
juntivo y diferenciacion epiteliofibrilar y del estroma de reti-
culina; es la etapa de adultez y estabilidad de todas las estruc-
turas. La dltima etapa (f) es un periodo breve, de necrobiosis
epitelial, del tejido conjuntivo y en algunos casos, de miocélu-
las, cerrandose asi el ciclo.

En la parte derecha de la figura se indica, mediante fle-
chas seglin un orden secuencial, 1os momentos culmen de desarro-
110 de los tejidos aue forman el tegumento (1: cuticula; 2: epi-
telio; 3: conjuntivo; 4: maximo desarrollo simultaneo de los
tres componentes del teqgumento) y de disminucidn (5: epitelio-
cuticula; 6: conjuntivo).

E1 segmento x-x indica el desplazamiento temporal de los
culmenes epitelio-cuticula y conjuntivo.

La periodicidad de estos cambios en A. Longinaris, de acuer-
do a los resultados ya presentados en este estudio, es de aproxi-
madamente 18-20 dias, con una prolongacion de la misma con el en-
vejecimiento de los individuos vy obviamente variable segln las

condiciones ambientales o experimentales a aue puedan estar some-
tidos.
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3.4 Modalidad de la exuviacion

Comportamiento pre y postmuda

Las observaciones realizadas permiten concluir que la exu-
viacion se realiza durante las horas nocturnas, ya aue todas
las exuvias fueron encontradas a la mafana.

E1 proceso de la exuviacidon puede describirse asi: el ani-
mal permanece apovado sobre los pereiépodos, batiendo permanen-
temente los pledpodos y flexionando el abdomen en forma de arco;
la separacion del exoesqueleto comienza al abrirse la sutura en-
tre el cefalotorax y el abdomen. Luego, mediante flexiones brus-
cas se separa la porcidon correspondiente a ojos, escafoceritos,
antenas, piezas bucales y perei6nodos y por Gltimo, por contrac-
ciones anteroposteriores libera el abdomen y el telson.

Este mecanismo de desprendimiento del antiquo exoesqueleto
dura aproximadamente 30-40 segundos; el camardn aueda apoyado
sobre el fondo, en actitud de reposo, sin enterrarse y batiendo
los pleopodos; pocas horas después se desplaza y nada en forma
habitual. Si bien solamente en cuatro oportunidades pudo obser-
varse la exuviacion, ésta debe efectuarse tal como se ha descri-
to, ya que en el total de los casos restantes las exuvias se en-
contraron intactas, siendo reconocibles las dos porciones en que
se separan durante la ecdisis.

No se observo depredacion sobre la propia exuvia y es poco
comin que sea comida por otros camarones, en caso de estar agru-
pados en tanques.

Alimentaciodn

En cuanto a la alimentacién se determind que al iqual que
en otros Decapodos, A. Longinanis cesa de alimentarse en los Gl-
timos estadios de la premuda: en el caso de los 30 ejemplares
estudiados, el periodo de ayuno varidé entre 4 y 6 dias: en premu-
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da 3-4 dias que corresponderian al estadio D2-D3, reconocidos
a través de la setogénesis y en postmuda 1 a 2 dias (estadios
Ay B). La figura 30 muestra las variaciones en la alimenta-
ciéon diaria de cinco individuos que mudaron por 1o menos dos
veces durante la exnerimentacidon, Se indica en cada uno el
lapso en que los camarones no se alimentan.

Frecuencia de nuda

La frecuencia de muda promedio fue de 17 dias, para las
condiciones de temperatura a las que se trabajo (17.5-19°C).

La duracidon de la intermuda varia segdn el peso inicial de
los ejemplares, pudiendo agrunarlos en tres rangos:

N° de dias de intermuda

wi(g) n (promedio)
0.50-2.50 14 14
2.51-4.50 10 18
4.51-6.50 6 21

Tabla 6: Duracidon de la intermuda de A. Longinarnis,
segln el peso.

Por otra parte se establecid que 1a relacidon entre el peso
inicial y el nimero de dias de intermuda se ajusta al modelo de
regresidén potencial positivo (figura 31).

3.5 Crecimiento

Los valores de peso y largo total inicial vy final, porcen-

-
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Figura 31, Relacidén entre el peso premuda y el nimero de dfas de intermu-
da de A. Longinanis mantenidos en Taboratorio.
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taje de incremento en peso y nimero de dias de intermuda se
muestran en la tabla III (apéndice).

Los pesos oscilaron entre 0.60 y 6.20 g y los finales en-
tre 0.72 y 6.28 g, respectivamente.

Al comparar el peso pre y postmuda, aplicando el modelo de
Hiatt (1948), se determind un ajuste lineal con un coeficiente
de correlacion r = 0.99 (figura 32).

En cuanto a la relacidon entre el peso premuda y la duracion
del periodo de intermuda, como ya se menciond6, se establecid un
ajuste al modelo potencial positivo, con un coeficiente de corre-
lacién r = 0.83 (figura 31) para valores entre 0.60 y 6.20 g de
peso inicial y 13 a 22 dias de intermuda.

Los porcentajes de incremento en peso variaron entre 20 y
1.29 y al ser comparados con el peso inicial mostraron un ajuste
al modelo potencial negativo (r = 0.80) (figura 33).

Respecto al crecimiento en largo, la rearesidn entre el lar-
go total premuda y el largo total postmuda se ajusta al modelo
lineal con r = 0.99 (figura 34).

Los valores iniciales variaron entre 49 y 120 mm y los fina-
les entre 54 y 121 mm (tabla III, apéndice).

La relacidén entre el largo total premuda y el N° de dias de
intermuda demostrd un ajuste a un modelo potencial positivo, con
r = 0.86 (figura 35).

Por Gltimo, los valores de largo total inicial y peso post-
muda, se ajustaron a un modelo potencial positivo, con r = 0,97
(figura 36).
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Figura 32. Relaci6n entre el peso premuda y el peso postmuda
de'A. Longinarnis mantenidos en Taboratorio,
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Figura 33. Relaci6n entre el peso premuda y el porcentaje de
incremento en peso de A. fonginaxris mantenidos en
laboratorio.
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Figura 34, Relaci6n entre el largo total premuda y el largo total postmuda
de A. Longinaris mantenidos en laboratorio,
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Figura 35. Relacién entre el largo total premuda y el ndmero de dfas de in-

termuda de A. flonginanis mantenidos en laboratorio,
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Figura 36.

Relaci6n entre el largo total premuda y el peso postmuda de
A. Longinaris mantenidos en laboratorio.
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3.6 Influencia del colesterol

3.6.1 Resultados de los experimentos

Experimento 1

Los resultados de este experimento de 43 dias de duracion

se muestran en la tabla 7 (datos nor tanaue: tabla IV, apéndice).
E1 analisis de la regresidon para los valores del contenido de co-
lesterol de las dietas v el porcentaje de supervivencia muestra
un ajuste a un modelo lineal, con un r = 0,91 (fiqura 37), lo
cual significa que a un mayor contenido de colesterol le corres-
ponde una mayor supervivencia. La menor supervivencia correspon-
dio a los ejemnlares alimentados con la dieta desgrasada (EO.Z)
y la mayor a los de la dieta suplementada con 1.3% de colesterol,
siendo el valor logrado con esta (Gltima estadisticamente signifi-
cativo respecto a los de las dietas E0.2 y E0.4 (tabla V, apéndi-
ce).

Los valores para tanques combinados de la tasa de muda va-
riaron entre 2.08 para la dieta E0.2 y 4.13 para la E0.7 (tabla
10). Los datos onor tanque se presentan en la tabla VI, apéndice.
E1 andlisis de la varianza entre las tasas de muda (tabla VII, a-
péndice), demostrd diferencias estadisticamente significativas
para pg 0.05. Del LSR resulta que hay diferencias significativas
entre las tasas de muda calculadas para las dietas E 0.7 Y E 1.3
respecto a las correspondientes a las E0.2 y E0.4; no existiendo
diferencias significativas al comparar los valores de las dos pri-
meras (tabla VIII, anéndice).

Respecto al crecimiento, el peso medio inicial varido entre
0.78 y 0.80 g; al finalizar el experimento el mayor peso medio al-
canzado fue 1.14 g (dieta E0.7) y el menor 1.07 g (dieta E0'4)
(tabla 7).

E1 incremento en peso medio varid entre 0.28 a (dieta E0 4)
y 0.34 g (dieta Eqg 7); en cuanto al porcentaje de incremento en
peso medio, el menor correspondi6 a la dieta Eq 4 (35.44%) y el
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mayor. a la E0 7 (42.50%). Al analizar estos tres parametros me-
diante ANOVA, no se hallaron diferencias estadisticamente signi-
ficativas (tablas IX, X y XI, apéndice).

Experimento 2

En 1a tabla 8 se presentan los resultados de este experi-
mento, que tuvo una duracidon de 45 dias. ( Los datos por tanque
figuran en la tabla XII, apéndice).

Mediante el analisis de regresion entre porcentaje de co-
lesterol y supervivencia se demostrd un ajuste al modelo lineal
(r = 0.91) (figura 38).

La menor supervivencia se observdo en los camarones ali-
mentados con la dieta desgrasada (39.28%), la mejor (77.57%) co-
rrespondid a la dieta adicionada con 2.1% de colesterol mientras
que con las dos restantes, E0.7 y E1.3, se alcanz6 el mismo va-
lor (53.57%). Al analizar estos valores se encontrd una diferen-
cia estadisticamente significativa entre la dieta E2.1 y las o-
tras tres (tabla XIII, apéndice).

Los valores de tasa de muda por tanque se muestran en la
tabla XIV (apéndice). Respecto a las tasas de muda para tanques
combinados variaron entre 2.31 (dieta EO.Z) y 4.46 (dieta E2.1)
(tabla 10), con diferencias estadisticamente significativas al
ser analizadas mediante ANOVA (tabla XV, apéndice).

E1 andlisis del LSR demuestra diferencias significativas
entre la tasa calculada para la dieta E0.2 y las otras tres, en-
tre las que no hay diferencias estadisticas (4.32; 3.90 y 4.46
para las dietas E0.7, E1.3 y E2.1’ respectivamente) (tabla XVI,
apéndice).

En este experimento el peso medio inicial varid entre
0.85 g (dieta EO.Z) y 0.87 g (dietas E1.3 y E2.1) (tabla 8); al
término de los 46 dias de experimentacidn, el peso medio final
varig desde 1.12g(dieta EO.Z) a 1.28g(dieta E2.1); el incremento
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en peso medio menor (0.27g)correspondié a los camarones alimen-
tados con Ta dieta E0.2 y el mayor (0.42g)a los de la dieta
E2.1' Respecto al tercer parametro analizado, el menor porcen-
taje de incremento en peso medio (31.59) se alcanzd con la die-
ta By , el mayor (48.06) se logrd con la dieta E2.1'

Para ninguno de los tres parametros de crecimiento anali-
zados se comprobaron diferencias estadisticamente sianificativas
con relacion al contenido de colesterol (tablas XVII, XVIII y
XIX, apéndice).

Experimento 3
Este experimento durd 45 dias y los resultados figuran
en la tabla 9 (datos por tanaue: tabla XX, apéndice).

E1 analisis de reqresion entre el contenido de colesterol
y la supervivencia mostrd un ajuste a un modelo cuadratico, con
r = 0.99, es decir que existe un Optimo de contenido de coleste-
rol respecto a la supervivencia, calculado en 1.87% (figura 39).

La mejor supervivencia (71.43%) se obtuvo con las dietas
E1.3 y E2_1, mientras que con las dietas E0.7 y E2.9 se hallaron
valores mas bajos: 50 y 46.43%, respectivamente. EI1 valor 71.43%
(dietas E1 3 Y E2 1) resultd ser estadisticamente significativo
respecto a 1os otros dos (tabla XXI, apéndice).

La tasa de muda varidé entre 3.49 (dieta E0.7) y 4.39 (die-
ta E2.9) (tabla 10), (valores por tanque: tabla XXII, apéndice);
el ANOVA demostrd diferencias significativas entre las cuatro
dietas probadas (tabla XXIII, apéndice).

Al comparar las tasas de muda con el LSR se comprobaron
diferencias estadisticamente sianificativas entre la correspon-
diente a la dieta E2.9 y las de las otras tres, aunque entre és-
tas (dietas E0.7,
fueron significativas (tabla XXIV, apéndice).

E1.3 y E?'1 de colesterol) las diferencias no

E1 peso medio inicial de los camarones empleados en este
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experimento varid entre 1.24 g (dieta E0.7) y 1.29 g (dietas
E1.3 y Ez.l) (tabla 9). Al finalizar el experimento el menor
peso medio (1.69 g) correspondid a la dieta Ey.7 ¥ el mayor a
la dieta E2_1 (1.78 g).

En cuanto al incremento en peso medio, el menor corres-
pondio a la dieta E1.3 y el mayor a la dieta E2'1; este mismo
comportamiento se observo respecto al porcentaje de incremento
en peso medio (tabla 9).

Al igual que en los dos experimentos anteriores, el ANOVA
demostro que no hubo diferencias estadisticamente significativas
para ninguno de los parametros de crecimiento analizados (tablas
XXV, XXVI y XXVII, apéndice).

La informacion obtenida de estos tres experimentos puede
resumirse asi:

Supervivencia: Los menores porcentajes de supervivencia

correspondieron a los lotes de camarones alimentados con die-
ta E0.2 (experimentos 1 y 2), aumentando a medida que se in-
crementa el porcentaje de colesterol de las dietas, hasta 2.1
(experimentos 1, 2 y 3). Mayor contenido de colesterol (2.9%)
aumenta la mortalidad (experimento 3).

Tasa de muda: Las dietas con contenido de colesterol me-

nor que 0.7%, provocan un menor nimero de mudas (experimento 1).

Los camarones alimentados con dietas con 0.7, 1.3 y 2.1%
aumentan el nimero de mudas (experimento 2), es decir aue a ma-
yor porcentaje de colesterol mayor tasa de muda. Este mismo
comportamiento se observd en el tercer experimento, para por-
centajes de colesterol entre 0.7 y 2.9.

Crecimiento: Aunque se observa una tendencia a un mejor

crecimiento a medida que aumenta el contenido de colesterol de
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las dietas hasta 2.1% (experimentos 1, 2 y 3) no se encon-
traron diferencias estadisticamente significativas para los
tres pardmetros analizados.

3.6.2. Influencia del colesterol sobre la Setogénesis

La setogénesis se estudid en 33 ejemplares alimenta-
dos con dieta E (no desgrasada) adicionada con 2% de coles-
terol (tabla XXII, apéndice).

La observacion de los cambios ocurridos en las se-
das de los urdpodos demostré lo siguiente:

En todos los casos, en la matriz del urdpodo se vi-~
sualizaron modificaciones similares a las descriptas para
los camarones provenientes de captura o de laboratorio ali-
mentados con dieta E standard.

Sin embargo, en un gran nimero de casos se detecté
una anormalidad respecto al momento de formacidén de los co-
nos en las sedas antiguas: l1os conos no aparecen o 1o ha-
cen tardiamente, de manera muy irregular, completandose su
formacidn durante la premuda tardia (estadio Dz)' Igualmen-
te laretracci6n del contenido de la seda y la aparicion del
filamento central se retrasan. En algunos casos no se pudo
correlacionar el estadio observado con los determinados en
condiciones normales.

De los 33 individuos en los aue pudo establecerse el
estadio, se detectaron anomalias en la formacidon de conos
en 22 casos, seglin el detalle que se muestra en la tabla
siguiente:
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Conos C D0 D1 D2
Normales 2 4 2 3
Anormales 5 10 3 4

Una vez alcanzado el estadio Dy, el proceso de setogé-
nesis y exuviacion progresa normalmente. No se eviden-
ciaron cambios en la consistencia del exoesqueleto a
través del ciclo de muda.

En las figuras 40 y 41 se presentan las microfotografias
correspondientes a los estadios C, DO’ D1 y DZ’ en las
que puede observarse las alteraciones morfologicas des-
criptas.
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Estadio C (figura 40 A): en la antigua seda el contenido se
presenta aln vacuolado, no se ha formado el fila-
mento central; en cuanto a los conos se observa la
formacion del tabique paralelo al borde del urédpo-
do. Este aspecto corresponderia a un estadio A-B
de la setogénesis normal.

Estadio D0 (figura 40 B): el estadio se jdentifica facilmente
por la retraccion total de la matrix del urdpodo.
En las sedas antiguas no se han formado los conos;
el contenido continda vacuolar.

Estadio D, (figura 41 A): los eventos del plegamiento de la an-
tigua epidermis y formacidon de las nuevas sedas se
desarrollan de igual manera que en la setogénesis
normal. Los conos aiin no se han formado aunque se
visualiza la retraccion del contenido de la antigua
seda, con 1o que se inicia la formacidon del filamen-
to central.

Estadio D, (figura 41 B): se observan las nuevas sedas formadas
en la matrix del urdpodo. En las sedas antiguas se
acentlda la retraccion del contenido y en algunas se
observa el cono completamente formado y el filamento
central.

No se observaron diferencias de comportamiento alimentario
0 durante la ecdisis respecto al establecido para condiciones de
laboratorio.

En cuanto a la duracidén de la intermuda, se establecid que
varia entre 8 y 13 dias (tabla XXVIII, apéndice), con un prome-
dio de 11.15 dias






Figura 40

Alteraciones morfoldégicas de las sedas
por efecto del colesterol.

A: FEstadio C.
B: Estadio DO‘

La escala representa 50 um.
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Figura 40







Figura 41

Alteraciones morfoldégicas de las sedas
por etecto del colesterol.

A: tstadio Dl'
b: Estaaio D2.

La escala representa 50 um.
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Figura 41
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Duracion de los estadios

También se determind la duracidn relativa de cada estadio;
la tabla 11 muestra estos valores:

Estadio Duracion
A 12 horas
B 1-2 dias
C 2-3 dias
DO 2-4 dias
Df 12-24 horas
Df' 1-2 dias
Df" 12-24 horas
02 24 horas

Tabla 11: Duracion de los estadios de intermuda
de A. Longinandis alimentados condieta
adicionada con 2% de colesterol.

Determinacidén_de frecuencia de estadios

Este aspecto se desarrolld por comparacion de dos lotes
de camarones mantenidos en laboratorio durante 30 dias.

E1 experimento comenz6 con iaual numero de individuos para
cada tratamiento (dieta E y dieta E2) y la siguiente distribucidn
de estadios:



Estadio n %
c 4 14.8
D0 10 37.0
D1 6 22.2
02 7 25.9

La tabla 12 muestra la frecuencia de estadios luego de
30 dias de tratamiento.

dieta E dieta E2

n % n %
A 3 12.5 - -
B 4 16.7 - -
C - - - -
D0 5 20.8 6 26.1
D1 9 37.5 12 52.2
D, 3 12.5 5 21.7

103

Tabla 12: Frecuencia de estadios del ciclo de muda, al
finalizar el experimento.

La figura 42 compara el histograma de frecuencias para
cada tratamiento.
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frecuencia

60
50 +
(4 dieta E)
30
20 -

Nl

/a8 ¢y 0, /07 Estadio

Figura 42: Comparacion de la frecuencia de estadios
del ciclo de muda de camarones alimentados
con dieta E y dieta EZ'

En cuanto al namero de mudas, al término del experimento
para la dieta E fue de 17, mientras que para la E2 fue de 23.

Los valores de tasa de muda (Brown y Cunningham, 1939)
fueron 2.09 y 3.05, para las dietas E y E2’ respectivamente.




4. DISCUSION
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4, DISCUSION

4.1 Reconocimiento de los estadios del ciclo

La descripcion de la setogénesis de Axtemesia fonginards
se baso en el esquema presentado por Drach en 1939 y su modifica-
cién posterior (Drach y Tchernigovzeff, 1967).

Dado que el género Antemesia es monoespecifico los resulta-
dos se compararan con los obtenidos en especies afines de Natan-
tia y en particular con diversas especies del género Penaeus y
otras de las familias Solenoceridae y Sicyoniidae, que junto a
Penaeidae integran la Superfamilia Penaeoidea (Bowman y Abele,
1982). La figura 43 muestra los rasgos usados para el reconoci-
miento de los estadios del ciclo de muda en las tres familias
nombradas.

E1 proceso de formacion de las nuevas sedas (setogénesis)
puede relacionarse con cambios externos s6lo en especies muy cal-
cificadas. Asi, los estadios de la muda pueden determinarse se-
gin la dureza del exoesaueleto de ciertos seqmentos o los apéndi-
ces (Kurup, 1964; Drach y Tchernigovtzeff, 1967; Stevenson et al.,
1968; Aiken, 1973; Vranck y Durliat, 1978) o por variaciones en
la pigmentacidon (Aiken, op. cit.; Peebles, 1977) En especies po-
co calcificadas como A. fLong.(nanis estos criterios no pueden a-
plicarse ya que la consistencia del cuerpo es practicamente la
misma durante todo el ciclo y la pigmentacidon se mantiene inva-
riable.

De las observaciones realizadas en el presente estudio se
desprende que el primer estadio de la postmuda (A) es facilmen-
te identificable, aunque no pudo ser subdividido tomando en cuen-
ta la morfologia de las sedas o la dureza del exoesoueleto; iqual-
mente en el lanqgostino Plecticus mueltend el estadio A no puede
ser subdividido (Diaz y Petriella, en prensa ).

Para especies afines, Anderson et al. (1985), en Sicucn‘a
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ingentis caracterizan un solo estadio de postmuda (A-B), reco-
nociéndolos nor el grado de rigidez del cefalotérax (extremada-
mente blando en A y cede a la presidn en B), mientras aue para
Penacus califonniensdis y P. stulinostnis, Huner y Colvin (1979)
no encontraron rasgos que nermitan separar estos estadios. Sin
embarao, para P. esculenfus, Smith y Dall (1935) distinguer los
estadios Al y A2 utilizando como criterio no morfoldogico el gra-
do de consistencia del exoesaueleto (membraroso, de menor o ma-
yor grado de rigidez).

E1 siguiente estadio de la postmuda (B) comienza con la re-
traccion de la matriz de la seda, aue puede manifestarse de dos
maneras: por la presencia de conos ("aqutaje conique" de Drach,
1944) o por la formacion del filamento central.

Si bien Drach y Tchernigovtzeff (1967) expresan que no hay
desarrollo de conos en las nuevas sedas de los peneidos, en A,
Longinan(s se demuestra la anaricion de un septo oclusivo en la
base de la seda, que permite subdividir el estadio B v distingquir-
1o del estadio sicuiente (C): la presencia del septo en todas las
sedas define al estadio B1 y la anaricion del filamento central
corresponde al 82. Otros autores han demostrado la existencia de
conos en varias de las especies del género Penacus y el inicio de
su formacion se emnlea para definir este estadio: P. duorarum
(Schafer, 1968), P. menguens<is (Longmuir, 1933) y P. esculentus
(Smith y Dall, op. cit.), aunaue no lo subdividen en ningin caso.
Las sedas de Pleoticus mucflcri no nresentan conos y el estadio B
se reconoce por la formacion del filamento central, coincidiendo
con lo descrito para otras esnecies como Astacus fPeptodacitulus
(Van Herp y Bellon-Humbert, 1978), Nephrops norvegicus (Sardd,
1983) y Panufinus manginatus (Lyle y Mchonald, 1983).

Durante la intermuda el reconocimiento del estadio C puede
realizarse en A. (orgdnancs con precision por la presencia de co-
nos completamente formados en la totalidad de las sedas y de un
filamento central evidente. ©De la biblioqgrafia disponible se con-
cluye aue este mismo criterio es vdlido para las especies del géne-
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ro Penaeus ya mencionadas; asimismo, segun la revision presenta-
da por Reaka (1975) el mecanismo de formacidn de los conos seria
similar al que ocurre en los demds taxa de Decapodos.

De los estadios siguientes, el DO’ que inicialmente fue des-
crito por Charnjaux-Legrand (1952) para Anfipodos, se intercala
entre la intermuda (estadio C) y la premuda (estadios Dl-D4)
quedando definido por la dpolisis (Jenkin y Hinton, 1966), es
decir, la retraccidon de la epidermis, siendo éste un proceso uni-
versal para todos los Crustdaceos. En el presente estudio se de-
fine para A. Longinarnis al estadio D0 como aquél en que la retrac-
cion epidérmica es maxima: la profundidad alcanzada por la epider-
mis es aproximadamente igual a la altura de los conos. Se optéd
por emplear este rasgo en forma comparativa dado oue en algunos
de los ejemplares analizados, se vio que la retraccidon comienza
al finalizar el estadio C, coincidiendo con la formacion de los
conos en el 100% de las sedas; esto evidencia un cambio gradual,
no abrupto entre ambos estadios. Scheer (1960) menciona una tran-
sicién similar en especies de Natantia, asignandole caracteristi-
cas de intermuda tardia y denominando Cb a este estadio; también
Smith y Dall (1985) indican para Penaeus escufentus el inicio de
la retraccion al final del estadio C. Asimismo, este comporta-
miento ha sido observado por otros autores en distintos taxa:~Ku-
rup (1964) en una especie de Anomuro; Aiken (1973) en Homarus ame-
nicanus; Reaka (1975) en varias especies de Estomatdpodos y Vranck
y Durliat (1978) en Astacus Leptodactylus.

La génesis de las nuevas sedas (setogénesis) en A. Longinanis
es similar a la que se describid para Palaemon sernatus (Drach,
1944) y es coincidente con 10 que ocurre en varias especies de pe-
neidos: Penaeus californiensis, P. duorarum, P. esculentus, P.
merguiensis y P. stylirostnis. El1 proceso puede resumirse asi:
la epidermis se retrae, se invagina y se forma una estructura ci-
lindrica de doble pared (que se distingue en el estadio Dl") cue,
al finalizar el estadio 02 se evagina como el dedo de un guante;
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la pared interna dara origen a la porcidon distal y la externa a
la proximal; este mecanismo fue descrito por Passano (1960) pa-
ra otros Natantia y la estructura de doble pared puede represen-
tarse como "un tubo dentro de otro tubo" segin lo observado por
Stevenson et al. (1968) en el macruro Oxconcctes tanhonnd. EI
siguiente estadio (premuda avanzada: D2) puede reconocerse en
la especie aqui estudiada por dos estructuras de facil identifi-
cacion: la presencia de barbulas bien desarrolladas en la nueva
seda, que no se visualizan en estadios anteriores, si bien en
otras especies como Penacus californdiensis y P. stulirnostnds el
desarrollo de barbulas corresponde al estadio 01“ (Huner y Col-
vin, 1979). E1 otro rasqo aue define al estadio 02 es la apari-
cion de las capas preexuviales (epicuticula y exocuticula) que
se visualizan como una linea paralela a la epidermis, tal como
sucede en la mayoria de las especies de Decdapodos (VYranck y Dur-
lTiat, 1978).

En 1os ejemplares analizados no fue posible determinar las
diferencias entre los estadios 03 y D4; para ello deberia recu-
rrirse a métodos histoldgicos, empleados cominmente para especies
de mayor calcificacion (Drach y Tchernigovtzeff, 1967; Stevenson,
1968; Aiken, 1973). E1 estadio D4
abertura de las lineas exuviales; para algunos autores esta eta-

corresoonde al inicio de la

pa corresponderia al estadio E (Van Herp v Bellon-Humbert, 1978)
aunque en este estudio se define al Gltimo estadio (E) como el
momento del abandono del viejo exoesqueleto, es decir, la ecdi-
sis propiamente dicha.

Finalmente, resnecto a la setoqgénesis debe mencionarse que
en todos los ejemplares estudiados se advirtidé cue no es sincro-
nica en los distintos apéndices (escafoceritos, pledpodos y uro-
podos) y que aln en un mismo apéndice presenta un gradiente. £En
el caso de A. {onainanis y en particular en los urdpodos, la for-
macidon de las nuevas sedas se inicia en los bordes laterales,
progresando hacia el dpice. Un comportamiento similar fue obser-
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vado por Reaka (1975) en Estomatépodos, Van Herp y Bellon - Humbert
(1978) en Astacus Leptodactylus y Longmuir (1983) en Penacus
merguiensis.

4.2 Duracion de los estadios

,

La duracion de cada estadio de muda comparado con el cic]b
de muda total conforma en A. Longinarnis un patrdon tipicamente
diecdisico, en el cual el periodo de postmuda es mucho mas cor-
to que el de la premuda. E1 ciclo de muda total para los ejem-
plares mantenidos en laboratorio varia entre 14 y 21 dias, de
los cuales la postmuda ocupa el 15%, la intermuda (C) el 25-30 %
y la premuda (D) el 50-60% de ese lapso. Estos resultados son
similares a los obtenidos por otros autores en distintas espe-
cies de Natantia (Passano, 1960), Processidae (Scheer, 1960) y
en particular en peneidos con ciclos de muda de aproximadamente
la misma duracidn como: en Penaeus duorarum (Schafer, 1968), en
Penaeus esculentus (Smith y Dall, 1985) y en PLeoticus muellerd
(Diaz y Petriella, en prensa), o con ciclos mds breves (12-14
dias) como P. stylirostris y P. setiferus (Robertson et al.,
1987). Difieren, en cambio, con lo presentado por Huner y Col-
vin (1979) para Penaeus californiensis y P. stylinostnis. Estos
autores describen un patrén diecdisico del ciclo, en el cual el
estadio D1 es mas breve que el D0 afirmando que la duracidn de-
crece a medida que se acerca la ecdisis. Por otra parte mencio-
nan que este combortamiento es comln a todos los Crustaceos, ci-
tando a Passano (1960). Cabe destacar que este autor establece
la duracion de los estadios en Natantia, indicando que la dura-
cion relativa decrece en ios subestadios del estadio Dl’ aunque
no con relacion al Dy -

Respecto a la duracion de los estadios calculada a partir
de datos de muestreo, su andlisis demuestra la concordancia con
los resultados obtenidos en laboratorio.
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Debe aclararse que la época de realizacidon de los muestreos
se eligié de modo que la temperatura del agua coincidiera con el
rango de Ta empleada durante la experimentacidén y en un momento
del ciclo de vida en que la maduracién gonadal no interfiriera
con el proceso de muda.

De 1o expuesto precedentemente y en relacidon al reconoci-
miento de los estadios del ciclo y su duracion, puede concluirse
que:

- E1 reconocimiento de los estadios del ciclo de muda de
A. Lengdinanis puede realizarse mediante la observacion directa
de los cambios operados en los urdpodos. En estos apéndices la
visualizacion es mejor oue en otros tales como los pledpodos o
escafoceritos.

- E1 proceso de la setogénesis concuerda con 10 descrito
para otros grupos de Crustaceos y en particular para Peneidos.

- Este procedimiento permite determinar cinco estadios (A,
B, C, DO’ D1 y 02) y nueve subestadios (A, Bl’ 82, C, DO, Dl’

D",D

1 "oy 02). No fue posible reconocer los estadios D3 y 04.

1
- No se detectaron cambios en la consistencia del tegumento
ni de pigmentacidn a través del ciclo.

- La intermuda dura, en promedio, 17-18 dias.

- La duracién relativa de cada estadio demostrd un patrén
diecdisico con una postmuda breve (1-2 dias) y una premuda mu-
cho mds exlensa, donde el estadio D1 (setogénesis propiamente
dicha) es el mds largo.

- La concordancia entre la duracidon de cada estadio determi-
nada en condiciones de laboratorio y la calculada a partir de
muestras poblacionales, indicaria que el confinamiento no altera
el proceso de muda de los individuos en estudio.

- La técnica emnleada permite trabajar con animales vivos,
ya que el manipuleo no afectaria la muda siguiente.
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4.3 Cambios tegumentarios

Este estudio se realizd sobre la base de observaciones del
tegumento de ejemplares adultos, considerando como tegumento las
diferentes capas de la envoltura auitinosa (cuticula) mds los te-
jidos subyacentes que le dan origen.

En los parrafos siquientes se discutirdn las modificaciones
que acontecen durante un ciclo completo, es decir, entre dos ec-
disis sucesivas, con vistas a una interpretacidon dinamica de 19s
procesos que ocurren en las distintas estructuras involucradas.
Es por ello que se optd por describir los cambios a nivel de cada
uno de los prinpipa]es componentes (epitelio, cuticula y conijun-
tivo).

E1 primero de los tejidos considerados es la epidermis. En
A. Lornginanis, como en el resto de los Crustdceos, estd consti-
tuida por una sola capa de células aque asientan sobre una membra-
na basal.

En el primer estadio de la postmuda (A), se presenta alago
hipertrofiada y con signos evidentes de procesos de sintesis, vi-
sualizandose, por zonas, citoplasmas apicales vacuolizados, que
indicarian una actividad secretora. Este mismo aspecto tiene en
este estadio, la epidermis de Orconectes £imosus (Keller y Adelung,
1970) y Penaecus esculentus(Smith y Dall, 1985).

En la postmuda tardia (B) no hay grandes diferencias en la
morfologia celular, aunque el epitelio es mds bajo y clibico, coin-
cidiendo con 10 aqbservado en P. esculentus (op. cit.). En el res-
to de la bibliografia consultada no se mencionan modificaciones
para este estadio, respecto al anterior.

A medida que progresa el ciclo, ya en 1a intermuda (C) se
advierten cambios en 1a morfologia celular que indican diferente
actividad. Asi, en A. Longinaris el epitelio es prismatico, con
numerosos elementos secretantes, vacuolados. El1 rasgo mas llama-
tivo es la estructuracion netamente fibrilar formada por el gran
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desarrollo de las epiteliofibrillas.

La tendencia al crecimiento en sentido axial de las celulas
epiteliales durante las fases finales de 1a intermuda ha sido men-
cionada para varias especies de Decanodos, desde el antiguo traba-
jo de Vitzou (1881) sobre Astacus gfuviatilis, Panifurus arqus
(Travis, 1955), Mctapencus masternsii (Dall, 1965) v Penaeus esculen-
tus (Smith y Dall, 1985).

La presencia de las tonofibrillas ocue recorren las células
epidérmicas cobrando continuidad funcional o de lineas de tensiodn
con el estroma del conjuntivo subyacente ha sido también descrita
por otros autores: Vitzou (1881) para Astacus fLuviatifis y Homa-
nus vulganis se refiere a esa particular disposicion definiéndola
como una columnata. Cantacuzéne y Damboviceanu (1932) también
para A. 4Luviatilis advierten la aparicidon de fibrillas densas v
paralelas, que formarian canaliculos intracelulares, relacionados
con el paso de sustancias secretadas por las células epidérmicas.

Es evidente que los cambios operados en este estadio estdn
claramente vinculados a la capacidad secretante del epitelio, ya
aue es durante esta etapa que se completa la formacidon de la cu-
ticula. Sin embargo, por lo cue se conoce de la bibliografia, es-
te aspecto dinamico no ha sido estudiado, debiéndoselo aclarar me-
diante estudios bioquimicos y microscopia electrénica. En los si-
guientes estadios (D0 al Dg) se han visualizado en A. Longinandis,
modificaciones mucho mas abruptas cue indican el fin del ciclo,

preanunciando la nrdoxima exuviacidn.

Asi, durante el primer estadio de la premuda (DO) el epite-
1io se mantiene cilindrico aito y ricamente fibrilar en ciertas
zonas, mientras en otras comienza a evidenciar fendOmenos de invo-
Jucion. Este mismo aspecto es mencionado para Astacus fluviatdi-
€¢s y Homarus vulganis para la "época cercana a la muda" (Vitzou,

op. cit.) y para Gecaxrcinus Latenalds (Skinner, 1962).

Las mayores diferencias observadas en el caso de A. fongdina-
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nis, respecto a lo descrito para especies afines en la biblio-

grafia, se registran para una etapa de transicidon entre los es-
tadios D0 -D1 y para el estadio Dlz aaui las células epitelia-

les se presentan ya sea planas con citoplasmas compactos o cu-

bicas con citoplasmas vacuolados; por zonas el epitelio se ha-

11a en vias de desintegracion, manifestandose procesos de citd-
lisis y licuefaccion.

Esta descripcion no concuerda con la oque se ha generaliza-
do para los Decdpodos, ya aue se aceota que hay un crecimientc
Tineal de las células epidérmicas desde el estadio D0 al 02
(Skinner, 1985; Stevenson, 1985), si bien en los trabajos cita-
dos no se ha profundizado el estudio del aspecto histoldcico.

Sin embargo, hay una mencidén de que un nroceso similar al
aqui descrito ocurre en Panifurus argus: Travis (1955) se refie-
re a la desintegracion de la epidermis interna, diciendo aque los
nicleos celulares quedan atrapados en lo aue parece ser el liqui-
do de la muda. También Keller y Adelung (1970) dicen que en el
estadio D1 del ciclo de Orconectes Limosus las células pasan de
prismaticas a clUbicas, aunque no hatlan de desintegracidn o li-
cuefaccion.

En A. fonginanis, en el estadio D1 todos los componentes
del tegumento presentan alglin signo de atrofia y en el epitelio
se notan algunas células menos diferenciadas oue serian los futu-
ros elementos de reemplazo.

En el siguiente estadio, la premuda avanzada (DZ)’ se mani-
fiesta una recuperacion cpitelial: las células son cilindricas
observiandose también células vacuolizadas como componentes unice-
lulares secretantes. Este mismo aspecto, con claros indicios de
recuperacién celular ha sido descrito para varias especies: Smith
y Dall (198%) encuentran aque las células epidérmicas de Penaeus
esculentus alcanzan su maxima dimensidn en este estadio; también
Vitzou (1881) y Cantacuzéne y Damboviceanu (1932) 1o indican en
sendos trabajos sobre Astacus fLuviatilis, asi como Skinner (1962)
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para Gecarcdnus Latenalds.

Estos cambios del tamafio celular durante el estadio D2 de
A. longdnands junto con la presencia de numerosas vacuolas dis-
puestas en la zona apical de Tlas células indicarian una mayor
actividad secretora que se manifiesta por la formacion del 17-
quido de la muda. Ese liquido, que se observd en ciertas zonas
como exudado, contiene las enzimas necesarias para la lisis de
las capas cuticulares (Dennell, 1960; Passano, 1960). En este
estadio se advierte un decrecimiento del espesor de la cuticula
con desaparicion de las capas mas cercanas a la epidermis, man-
teniéndose s6lo las externas, que constituiran la exuvia. £Este
comportamiento concuerda totalmente con el descrito por Passano
(op. cit.) y generalizado para todos los Crustdceos.

Otro aspecio que debe considerarse es que durante el estu-
dio de los cambios epidérmicos aquil presentado no se observaron
figuras mitoticas. Passano (op. cit.) indica aue durante la pre-
muda no hay cambios en el nimero de células v ocue aparentemente
no habria respuesta mitotica a la hormona de la muda, que actua-
ria en este momento del ciclo. Esta observacidon se contrapone
con la preseniada en una revision mas reciente por Stevenson
(1985): en la epidermis las divisiones celulares ocurren en un
periodo muy breve de la premuda, después de la apdlisis (DO);
este fenémeno fue observado en Palaemon scerratus y Chrconectes
sanboand. Stevenson también menciona el aumento de la tasa de
renovacidon del ARN durante la premuda, citando a Gecarcinus La-
tenalis (Skinner, 1962 ), Onconcctes Cimosus (Keller y Ade-
Tung, 1970) y 0. obscurus (Stevenson y Tung, 1971).

Respecto a la estructura cuticular, 1o observado en A. fon-
girnaris se ajusta, en general, a lo descrito para otras especies
de Decdpodos, aunaue en pocos casos, los autores correlacionan
las modificaciones que sufren las distintas capas con los esta-
dios del ciclo.

De acuerdo a la descripcidn ya presentada, después de la
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ecdisis (estadio A), la cuticula de A. Longinaris esta formada
por cuatro capas, aunaue todavia no se ha completado su desa-

rrollo; es por ello que, por zonas, se advierten distintos es-
pesores de la endocuticula y la capa membranosa, como indicio

de que adn continda su secrecidn.

Si bien se notd una disminucion del espesor cuticular to-
tal para el siguiente estadio (B), se advirtidé un crecimiento
relativo de las dos capas anteriormente mencionadas.

Esta secuencia de la sintesis cuticular difiere, en cier-
tos aspectos, de la presentada por Skinner (1985) para Gecanrc<-
nus Lateralis ya aue sitda Ta iniciacidon de la secrecion de la
endocuticula durante el estadio B, mientras aque para Penaeus
csculentus, Smith y Dall (1985) indican aue ésta se inicia en
el estadio A2. Esto significaria que para A. Longinarnis la for-
macion de esta capa comenzaria en la postmuda pero mas tempra-
namente que en las especies mencionadas.

La deposicion de las capas cuticulares continia durante el
estadio C (intermuda) alcanzando su mdxima complejidad en el es-
tadio D0
en el parrafo anterior y mostrando que el aumento de espesor es-

coincidiendo con 1o descrito en los trabajos citados

tda en clara vinculacién con la actividad epitelial.

A1 promediar el periodo de la premuda (Dl) se manifiesta la
accién del liquido de la muda (Passano, 1960), que por la presen-
cia de sus enzimas inicia la resorcion de la capa mas cercana a
las células enidérmicas. Este proceso pudo visualizarse en este
estudio por la disminucion del espesor total; de las referencias
bibliograficas se concluye que ocurre de manera similar en todas
las especies estudiadas, seglin la revisidon presentada por Stevenson

(1985).

En el estadio sucesivo (DZ’ premuda) se observa la vieja cu-
ticula, delgada, en la aue ha sido reabsorbida la mayor parte de
la endocuticula y reconociéndose las dos capas mas externas: epi
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y exocuticula, que no se destruyen, ya que ha sido demostrada
su resistencia al 1iquido de la muda (Stevenson, 1985). Esas

dos capas constituyen, al desprenderse, la exuvia.

Al mismo tiempo se inicia la actividad secretante de la
epidermis, que resulta en la sintesis de las capas preexuvia-
les de la nueva cuticula (epi y exocuticula); éstas pudieron
visualizarse facilmente entre la antigua cuticula y la epider-
mis, aunaue como una estructura plegada. Skinner (1985) men-
ciona, para Gecaxc.inus Clatecralis, el comienzo de la sintesis
de la epicuticula en el estadio D2 temprano, mientras que para
la exocuticula indica el estadio 02 avanzado; otros autores
(Stevenson, op. cit.) no hacen esta diferencia, quizd porque,co-
mo en el caso de A, longi{nanis no hay un criterio morfolodgico
que permita subdividir ese estadio.

A partir de esta etapa se reinicia el ciclo, reconociéndo-
se en la especie estudiada nitidamente la epicuticula formada
por dos capas, coincidiendo con lo descrito para Panilurus axn-
gus (Travis, 1955), Gecancinus fLaternalis (Skinner, 1962) y Meta-
paneus mastensis (Dall, 1965), por lo cual apareceria como un
rasgo general en Decdpodos.

De 1o expuesto precedentemente se concluye que en A, fcn-
g{nan (s 1os cambios a nivel cuticular se ajustan a lo descrito
y generalizado para especies afines, si bien desde el punto de
vista morfoldgico, y dado que en algunos estadios sucesivos el
nimero de capas no varia y su espesor depende de otros factores
individuales, no se 1o considera un buen elemento de reconoci-
miento de las diferentes etapas del ciclo.

En cuanto al tejido conjuntivo sobre el que se asienta 1la
epidermis, hay menos informacién bibliografica.

De las observaciones realizadas en este estudio, se ha vis-
to que en los estadios de la postmuda (A y B) el conjuntivo
tiene poco espesor y es una estructura laminar asentada sobre
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el plano muscular. Esta configuracion coincide con la descrita
por Smith y Dall (1985) para Peunacus esculentus que indican que
el conjuntivo es de tipo laminar y por Dall (1965) para Metape-
nacus mastensid{ que lo describe formado por fibras paralelas a
la superficie.

En A. Congdnanis se advierte un aumento de espesor de este
tejido a medida que se progresa hacia la intermuda. Es asi que
al finalizar este estadio (C) estd formado por una red de fibras
orientadas en todos los planos, pero mayormente paralelas a la
epidermis. Aqui también aparecen otras fibras que se ordenan
siguiendo la linea de las epiteliofibrillas. Este arreglo ya
fue observado por Vitzou (1881) que para Astacus fluviatifis y
Homarus vulganis, en un estadio homolocable al de la intermuda,
se refiere a un conjuntivo bien desarrollado, en el que se reco-
nocen elementos celulares y fibras que corren en todas direccio-
nes. También para A. §luviatilis, Cantacuzéne y Damboviceanu
(1932) describen un conjuntivo muy denso, con senos sanguineos
evidentes; igualmente, Smith y Dall(op.cit.) para Peracus esculen-
tus dicen que durante la intermuda el conjuntivo alcanza su ma-

Xximo crecimiento.

Como un rasqgo llamativo, debe mencionarse aue en este esta-
dio en el conjuntivo de A. longinanis aparecen formaciones paren-
quimatosas no citadas para otras especies y cuyo origen y funcidn
deberdn aclararse posteriormente; por su aspecto podria suponerse
que son terminaciones neurodérmicas.

La hipertrofia de la trama conjuntiva alcanza en A. fong.dina-
n{3 su maxima expresion en el primer estadio de la premuda (DO)
Lo mas destacable es su disposicion en dos estratos, uno subepi-
telial denso y otro mas profundo 1igado al plano muscular. Esta
mayor diferenciacion también ha sido observada en A. fluviafd({s
y H. vaiganis (Vitzou, op. cit.): en momentos cercanos a la muda
hay un gran crecimiento del conjuntivo y sus fibras se disponen
formando el soporte del tejido epitelial ("columnata").
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En A, Conginarndis, en el estadio siauiente (Dl) la trama
conjuntiva sufre arandes modificaciones, aue acompafan, auncue
retrasadas, los camhics operados er ia eniderrmis. Es asi cue
aparece como una formacion laminar, o bien laxa, con escasos

elementos celulares y mayor predominio del comrorente amorfo.

Caracteristicas similares se mencionan para A. fLuviat(-
((s (Catancuzene y Damboviceanu, 1932) donde los senos sanquf-
neos alcanzan el miaximo desarrollo, ocupando todo el espesor
del conjuntivo. Dall (1965) indica, para la premuda de Mcta-
nenacus mastensdd(, la presencia de amebocitos y presenta una
fotomicrografia en aque se destaca la estructura areolar de es-
te tejido.

En la premuda avanzada (Dz) el tejido coniuntivo del tenu-
mento de A, Corgdnards presenta aspectos diversos: arcas de re-
absorcion del estado de licuefaccidon y otras donde retoma las
caracteristicas de la estructura laminar, aque luego dard origen
a la trama observada en la postmuda temprana (A).

No hay referencias bibliograficas para otras especies so-
bre el aspecto de este tejido en este estadio.

Cabe aqui mencionar que no se observaron glandulas tegumen-
tales en ningdn estadio del ciclo estudiado. Si bien se ha in-
dicado 1a presencia de distintos tipos de glandulas baio la epi-
dermis de los crustidceos (Dennell, 1960; Stevenson, 1985), éste
no parece ser un rasgo aqeneral. Drach (1939) dice que no estdan
ampliamente distribuidas, mientras Dall (op <cit.) al describir
ios cambios tegumentarios de Metapenacus mastensd( enfatiza so-

bre 1a ausencia tanto de las glandulas como de sus canaliculos.

Del analisis efectuado respecto a las transformaciones ob-
servadas en las distintas estructuras, se puede expresar sus-
cintamente que el epitelio pasa por Tas modificaciones inheren-
tes a aquéllas que ocurren en todas las poblaciones celulares
y que, con muy escasas excepciones, es la modalidad existente
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en todos los epitelios de la escala zooldgica: proliferacidn,
crecimiento, alta diferenciacion, senectud, muerte v reinicio

<

del ciclo.

También en estos cambios se encuentra involucrada la cu-
ticula, que, sin embarqgo, no estd sujeta a metamorfosis tan
severas; de hecho, su eliminacion se produce s6lo cuando se ha
consolidado la reparacion del epitelio y modelado el coniunti-
vo. Este es un claro ejemplo del ajuste con cue se cumple la
periodicidad de la ecdisis, ya que de estar incluida la cuti-
cula en la reabsorcion observada en las otras tramas tisulares,
dejaria expuesto al tejido conjuntivo y por ende al medio in-
terno, a la agresion del medio circundante.

Al mismo tiempo l1Tlaman la atencidn las profundas modifica-
ciones que acontecen en los derivadecs del mesodermo, en cuanto
a notables procesos de reabsorcion observables a nivel de 1la
trama de reticulina, al rejuvenecimiento periddico a que es so-
metido este tejido a través de la hipertrofia del componente a-
morfo y a la interesante observacidon puntual de la reabsorcidn
de alqunos fasciculos miocelulare~, fenémeno que es mencionado
s61o una vez en la bibliografia (Kleinholz y Keller, 197Q), en
forma muy suscinta.

En el tejido conjuntivo se pueden apreciar fundamentalmen-
te cuatro etapas caracterizadas por el incremento de su vascula-
rizacion y por el aumento de su masa amoria aue coinciden y se
relacionan con la etapa de mayor hipertrofia del complejo epite-
lio-cuticula; esta fase es seguida inmediatamente por una alta
diferenciacion del estroma reticular, una atrofia del componen-
te amorfo y ia simultanea aparicion de una formacidon areolar,
epimuscular, significativamente infiltrativa y acompanada a su
vez por el paulatino descenso cuticular. La tercera etapa es
de reabsorcion de toda la estructura, incluyendo la de deriva-
dos del mesodermo como misculo y la Gltima de reparacidon y di-
ferenciacion de estructuras, cerrando asi el ciclo.
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E1 aumento del estroma conjuntivo es indicador de un esta-
do de "senectud" celular oue por otra parte es comin a lo que
se observa en la evolucion de este tejido en arupos animales
superiores y que para el caso acompand el nivel de maxima dife-
renciacion epiteliofibrilar y disminucion de la cuticula, tam-
bién como clara manifestaciGn de la "scnectud" de esa trama.

Lo interesante cs destacar quec tanto la parte forme como
amorfa del tejido conjuntivo, la trama epitelial y aiun el mus-
cuio son asiento de procesos de reabsorcidn, que si bien son
comunes en la dindmica de una poblacidn celular, no tiene con-
notaciones de generalizacidon en 10 aue se refiere a reabsorcion
de reticulina, coldageno y menos aun de misculo, aunque para es-
te Gltino tejido se menciona como habitual su lisis en procesos
de metamorfosis de insectos (Locke, 1974).

La descripcion precedente implica procesos binldgicos su-
mamente interesantes y novedosos que seria importante aclarar
en investigaciones posteriores

4 4 Exuviacion

La fase activa de la exuviacion dura, por 1o menos en lo0S
casos en aue pudo presenciarse, unos 30 segundos. San Felid
(1966) al describir 1a ecdisis de Penacus kerathurus menciona
una fase pasiva previa y una fase activa (exuviacidn) que du-
ra & segundos. Para P. csculentus, ¥assenberg y Hill (1984)
determinaron cue la preecdisis dura 18 segundos; Longmuir
(1983) observd que todo el proceso de exuviacidon se cumple en
aproximadamente 40 segundos, mientras que en P. esculentus
(Smith y Dall, 1985) el tiempo empleado es mayor: €0 segundos.
Asimismo se ha comprobado que la fase activa tiene mayor dura-
cidn en especies calcificadas o de qran tamafo: Pacliwarapsus
crassines (Hiatt, 1948); Panulirus argus (Travis, 1954).

Coincidiendo con 1o aseverado por los autores antes cita-
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dos Ta exuviacion de A. Coungdinancs se 1leva a cabo en horas

de la madrugada. Durante el desarrollo de este estudio se
comprobd que los camarones permanecen activos antes y después
de Ta muda, sin modificar marcadamente sus habitos, contraria-
mente a lo descrito por Elred et al, (1961) para Popacus ductarum y
por Yassemberqg y Hi11l (1984) para P. csculentus; estos autores
observaron cue los individuos después de mudar permanecen ap--
yados sobre un costado sobre el fondo, por un lapso variable
de alrededor de 30 minutos; idéntico comportamiento se advier -
te en PCecticus muellexi (obs. per.).

Respecto a las lineas ecdisiales que permiten la remocidn
del antiguo exoesqueleto, se determind aue en A. Ccenadinaxis el
cefalotorax es separado del resto de la exuvia de manera simi-
lar a 1o que ocurre en otras especies de peneidos: P'enaeus mes-
gueiis(s (Longmuir, 1983), P. esculentus y . duonarem {Massen-
berg y Hill, op. cit.), difiriendo cel comportamiento que pre-
sentan otros grupos de Natantia, en lcs cuales la senaracidn se
efectia detrds de los o0jos: Panul{tus argus (Travis, 1954), Pu-
Caemonetes vanians (Jefferies, 1964) y Hactiobrachium austaalien-
s5¢ (Lee y Fielder, 1982).

En cuanto a la alimentacion diaria se pudo definir un pa-
tron similar al de otras especies, es decir un periodo de ayu-
no que abarca los Gltimos estadios de la premuda (02-04) v el
primero de la postmuda (A); aunque no se dispone de mucha in-
formacidén relacionada con este aspecto, Chittleborough (1975)
presenta un esquema similar para Panulizus {ongipes con e! aue
coinciden Brito Perez y Diaz Iglesias (1983) nara Panulirus ax-
aus, aunque el periodo de ayuno es mas extenso, nroporcional a
la duracion de la intermuda. Drach (1944, 1955) menciona este
comporitamiento para Palacemen sernatus y 1o generaliza para Bra-
chyura, coincidiendo con Hiatt {1948) aue en Pachugrapsus crassi-
ves determina un ayuno en premuda de 4 a 5 dias. Respecto a

peneidos, en Pceunacus califeridcinsds y P stulfisesérds, Huner y
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Colvin (1979) registraron un periodo de ayuno previo a la
exuviacién de 12 a 14 horas y de 6 a 12 horas posteriores,
aunaue dicen que esos tiempos aumentan para tallas mayores;
Wassemberg v Hiil (1984) arriban a conclusiones semejantes
trabajando con P. esculentus. En todos los casos, la falta
de movilidad y de alimentacidon estaria relacionada con la po-
ca consistencia de los apéndices en las fases posteriores a
la ecdisis.

Con relacidén a la predacién sobre la pronia exuvia, en
ningun caso los ejemplares de A. foung.inan<s ingirieron el vie-
Jo exoesoueleto, en contraposicion a 1o observado por Lobao y
Sawaya (1979) al analizar el comportamiento del carideo Mac%c-
baacicum fholthudsi, aue relatan apetito voraz durante la post-
muda .

Tampoco se reqgistraron casos de autotomia de miembros du-
rante la ecdisis de A. Cong.dnax(s, mencionado como comporta-
miento habitual de Panul.irus a%tgus (Chittleborough, 1975) y va-
rias especies de cangreios (Skinner y Graham, 1972). La ausen-
cia de predacidon sobre la exuvia y de autotomia pareceria ser
un patrdon comportamental en peneidos, ya cue coincide con io
descrito para las especies del género Penaeus ya mencionadas y
con las observaciones personales realizadas con Pleoticus muelle-
n{ y serian indicios de cue los animales sonortan el cautiverio
enmuy buenas condiciones.

4 .5 Crecimiento

E1 estudio del crecimiento de A. fong.(nanis hasta el mo-
mento s6lo se hahla realizado mediante muestreos poblacionales
(Boschi, 1969a)o con relacién a la nutricién (Fenucci et al.,
1983), pero de acuerdo con las conclusiones detalladas en pdrra-
fos anteriores se infiere aue pueden lograrse datos confiables
a partir de ejemplares mantenidos en laboratorio.
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Como pardametros de crecimiento se ontd por emplear el largo
total y el peso. Dado cue en esta especie no hay crecimiento
alométrico (Boschi, 1969a el larqgo total permite en individuos
vivos, una medicion mas precisa que la del cefalotdrax; el pe-
so es un valor importante ya que se ha demostradc que en Crus-
tdceos puede haber aumento de talla pero sin verdadero creci-
miento (Burkenroad, 1951; Bliss y Bover, 1963). Los datos fue-
ron analizados mediante ecuaciones de reqresidon propuestas por
Kurata (1962) a las que 1lamé diagrama de Hiatt, oue relacionan

los valores de postmuda <con los de premuda.

Se ha estudiado el crecimiento de alguras especies de crus-
ticeos empleando este método: Forster (1974) para estadios lar-
vales de Palaemon sennatus, Hewett (1974) en Homarus vulgarndis;
Lobao y Sawaya (1979) en Macrcbrachium helthuis(; sin embargo,
en muy pocos casos fue aplicado en esnecies de peneidos, con ex-
cepcion de P. japonicus (Choe, 1971).

Mauchline (1977) realizé una revisidén de los métodos emplea-
dos para el estudio del crecimiento en crustaceos, en particular
el presentado por Kurata, concluyendo que el factor de crecimien-
to (1argo 0 peso) es una constante, por lo menos durante ciertos
periodos del ciclo de vida. En algunos casos el valor de 1a
constante cambia, en 1o que 1lama punto de inflexidn; ese punto
puede estar asociado al cambio Tarva-juvenil o a la maduracion
sexual. En cuanto a pruebas estadisticas postula utilizar regre-
siones logaritmicas aunque al compararlas con las lineales indi-
ca que los valores de los coeficientes de correlacién no son es-
tadisticamente diferentes; es por ello aue en este trabajo se op-
t6 por realizar regresiones lineales, no habiéndose observado
punto de inflexidn , debido seguramente a que todos los ejempla-
res eran adultos v no estaba prdoxima la madurez sexual.

v

Los resultados obtenidos permiten caracterizar el crecimien-
to de A. longinanis, a través del ciclo de muda, para larqo to-
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tal como geométrico regresivo (b = 0.95), es decir que el in-
cremento en talla postmuda decrece con el tamafo premuda

un valor similar de b fue determinado para P. japcnicus (Choe,
1971). Lidner y Anderson (1956) hallaron este mismo tipo de
crecimiento en larqo para hembras de P. sefdjicrus, pero no

para machos, en los que el valor de b fue de 1.05, por lo que
1o definen como geométrico proaresivo; sin embarqgo, estos va-
lores no difieren de los oresentados anui, ya aoue el nimero de
hembras de A. (onginatrd(s estudiadas fue mayor aue el de machos.

En cuanto al peso, los valcres registrados durante este
estudio se ajustan a crecimiento de tipo aritmético: b<0.95
es decir, que el crecimiento postmuda es independiente del pe-
so premuda y permanece constante, por 1o menos para el rango
de pesos con 1os que se trabajdé. Hay poca informacidon sobre
este aspecto en otros peneidos, asi Choe (op. cit.) lo descri-
be como "geométrico progresivo moderado", mientras que para es-
pecies afines, en Macrobrachium holthuisi (Lobao y Sawaya, 1979)
aparece como geométrico regresivo; Hewett (1974) para Homarus
vulgardis presenta un ajuste a una curva potencial y Bennet (1974)
encuentra una relacion lineal para Cancenr pagurus.

La diferente modalidad de crecimiento de los ejiemplares
analizados segin el peso o talla se explicaria por el hecho que
estas variables se vinculan por un ajuste de tipo potencial; es-
ta relaciéon se demostrd en otras especies de neneidos y en par-
ticular para la especie aqui estudiada por Boschi (1969a).

Respecto a la duracion de la intermuda, la regresidn obte-
nida versus el peso premuda es del tipo potencial positiva, lo
cual sionifica que la frecuencia de muda disminuye a medida que
aumenta el peso de los camarones. E1 aumento del periodo de
intermuda con la edad ha sido mencionado para un sinnumero de
especies de crustdceos relacionandolo con diversos factores in-

ternos (metamorfosis, maduracidén sexual, vitelooénesis) o am-
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bientales, en particular temperatura y fotoperiodo, pudiendo
nombrarse: Penaeus setiferus (Lidner y Anderson, 1956},

P. ducnarum (Iversen e Idyll, 1960; Elred et al., 1961); P,
kerathurus (San Felid et al., 1973); Palacemon sexxnatus (Drach,
1955; Richard, 1978); Neptunus pelagicus (Raghu Prassad y
Tampi, 1954). Este comportamiento ha sido demostrado a través
de rearesiones en los trabajos citados anteriormente para P,
japonicus, Macrobrachdium holthuisi y Hemanus vulgands.

Con relacion al porcentaje de incremento en neso seqin el
peso inicial, se determind su ajuste al modelo potencial nega-
tivo, aue demuestra un menor aumento en hiomasa en individuos
de mayor cdad, coincidiendo con el presentado por Choe (1971)
para P. japondicus.

De 1o expuesto precedentemente se puede concluir que:

- E1 crecimiento de adultos de A. fonginanis puede estudiarse
a través del ciclo de la muda, en laboratorio.

- La exuviacidon se realiza durante la noche, seqidn el patrdn
conocido para otras especies de neneidos. E1 periodo de ayu-
no pre y postmuda dura, aproximadamente, 6 dias.

- La frecuencia de muda promedio es de 13 a 21 dias, a 19°C.

- La duracion de la intermuda disminuye con relacion al aumento
de edad, segin un modelo potencial positivo.

- E1 crecimiento puede caracterizarse como aritmético para peso
y como geométrico reqgresivo para largo total, 1o cual indica
crecimiento alométrico (aumento de biomasa en detrimento de
aumento en talla).

- E1 porcentaje de incremento en peso disminuye con la edad,
ajustandose a un modelo potencial neaativo.

- Se demuestra la similitud de modalidad de exuviacién y creci-
miento con las ohservadas en especies afines al qénero Penacus.
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4.6 Influencia del colesterol sobre el ciclo de muda

Como ya se menciond en la Introducciéon, 1a incapacidad para sin-
tetizar colesterol a partir de precursores tales como el aceta-
to o el mevalonato fue demostrada para algunos Artrépodos (Zan-
dee, 1966 ) y para varios arupos de Crustdceos (Van den Oord,
1964; Zandee, 1967 ; Vhitney, 1962) v en especial, tanto para
Peneidos adultos (Teshima y Kanazawa, 1971) como para sus es-
tadios larvales (Teshima et al., 1983).

Esta ausencia de sintesis ha sido vinculada con la incapa-
cidad de los Artrdopodos para degradar el colesterol por falta
de acidos biliares (Zandee, 1966); sin embargo, posteriormente
se ha constatado una alta eficiencia de asimilacidon de este
compuesto nresente en la dieta, por 10 menos en dos especies
de peneidos: Penacus japonicus (Teshima et al., 1974) y para
la especie objeto de este estudio Artemesia Conginanis (Marti-
nez et al., en prensa).

En cuanto a la influencia del colesterol sobre el proceso
de muda del camarodn, se debe destacar aue el analisis de la bi-
bliografia muestra que, aunque se conocen varios trabajos en
los que se relaciona el contenido de colesterol de la dieta
con el crecimiento y la supervivencia, existen pocos anteceden-
tes de estudios encaminados a aclarar su vinculacidén con el ci-
clo de la muda.

Respecto a la supervivencia, los resultados del primer y
segundo experimento muestran que los menores porcentajes, 45 y
39 respectivamente, correspondieron a los camarones alimentados
con la dieta de menor contenido de colesterol (EO.Z)’ coinci-
diendo con los resultados logrados para esta misma especie: em-
pleando dietas desgrasadas suplementadas con colesterol y aci-
dos grasos se determindé la menor supervivencia (30%) con la die-
ta sin colesterol (Petriella et al., 1984). También paraA. lon-
Ginand{s, Martinez et al. (op. cit.), usando dietas no desgrasa-
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das, obtuvieron los menores valores de supervivencia (25%) con
los Totes alimentados con las dietas de 0.4 y 3.7% de coleste-
rol. Para Penaeus japonicus se conocen resultados similares:
con adultos, Kanazawa et al. (1971) determinaron la menor su-
pervivencia (45-78%) con la dieta sin colesterol y para esta-
dios Tarvales con esa dieta se alcanz6 el 30% de superviven-
cia (Teshima et al., 1983).

Por otra parte, de los mismos experimentos (ly 2 ) se
concluye que el porcentaje de supervivencia de A. longinanis
aumenta a medida que se incrementa el contenido de colesterol
de la dieta hasta 2.1%, con el aue se logrd el 77.5% de super-
vivencia. Este resultado se ajusta a lo conocido para otras
especies: para Penacus japonicus el optimo determinado por Ka-
nazawa et al. (op. cit.) fue el 1%, mientras que, para la mis-
ma especie, posteriormente Deshimaru y Kuroki (1974) indican
el 2.1%; para Caxnc.inus maenas ese valor se sitia entre 1.4 y
2.1% (Ponat y Adelung, 1983). €En un trabajo anterior con A.
Longinanis el mejor valor de supervivencia (40%) se alcanzd
con la dieta de 1.2% de colesterol (Martinez et al., en prensa).

Sin embargo, los resultados del tercer experimento reali-
zado en este estudio, demuestran que sobremasando el valor de
1.87% de colesterol 1a sunervivencia disminuye, coincidiendo con
1o referido en parrafos anteriores respecto a aue Martinez et
al. (on. cit.) observaron menor supervivencia con la dieta de
mayor porcentaje de colesterol (2.7%).

Esta misma respuesta se ha constatado en otras especies:
asi por ejemplo en Penacus japonicus la supervivencia de los
ejemplares alimentados con dieta con 5% de colesterol es menor
que la de acuéllos que consumieron dietas con porcentajes en-
tre 0.5 y 1% (Kanazawa et al., op. cit.); debe aclararse que
los autores no probaron dietas de valores intermedios.

Este comportamiento se relacionaria con la eficiencia de
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asimilacion del colesterol ya aue se ha comprobado que un ma-
yor porcentaje en la dieta, una vez superado cierto valor, no
implica mayor absorcidén, pudiendo ser un factor de inhihicidn
del crecimiento, como indican Ponat y Adelung (1983) para lar-
vas de Caxc.inus maenas. En el caso de A. Longinanis el optimo
de asimilacion se alcanz6 con la dieta de 2.36% (Martinez et
al., en prensa). Este mismo comportamiento fue obhservado por
Teshima et al. (1974) quienes trabajando con Penaeus japondicus
comprobaron que la mayor absorcion fue la de las dietas con
0.5-1% de colesterol, respecto a la de 2.5% de ese compuesto.

También debe considerarse que, como se menciona en 10s
parrafos siquientes, las dietas de mayor contenido de coleste-
rol provocan un mayor nimero de mudas y éste podria ser un fac-
tor coadyuvante al aumento de la mortalidad, dado aue el momento
de la ecdisis es el de mayor vulnerabilidad del ciclo.

Respecto a la tasa de muda, los experimentos fueron dise-
nados para verificar la influencia del colesterol sobre la du-
racion del periodo de intermuda, partiendo de la hipdtesis de
que esta molécula es la precursora de la hormona de la muda;
por ello se usaron dietas desgrasadas, evitando asi la asimila-
cion de otros esteroles, que podrian haber modificado los re-
sultados.

Esta hipdotesis fue corroborada, va que del analisis de
los tres experimentos se concluye que a mayor porcentaje de co-
lesterol, mayor nimero de mudas, siendo los valores de la tasa
de muda 2.08 para la dieta EO.Z v 4.46 para la dieta E2.1'

Referente a este tema no se dispone de mucha informacién
bibliogrdfica: Guary et al. (1976) establecieron un valor de
tasa de muda de 2.2 para Penaeus japondicus alimentados con una
dieta desgrasada de 1% de 1ipidos totales. Castell et al.
(1975) trabajando con juveniles de Homanus amendicanus conclu-
yen que con una dieta adicionada con 1% de colesterol se logra
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1a mayor tasa de muda (3.25) y citan un trabajo anterior en
que observaron igual respuesta de ejemplares adultos. Para
estadios larvales de Carcinus macnas se determind un periodo
de intermuda mas largo para los individuos alimentados con

la dieta sin colesterol, aunque Ta tasa de muda no fue calcu-
lada (Ponat y Adelunc, 1983).

En los experimentos realizados con A. (ong(nanis durante
este estudio se observo que, aln con la dieta de menor conte-
nido de colesterol (0.2%) los camarones continuaban mudando;
esta respuesta puede explicarse considerando el nivel de co-
lesterol que tienen al comienzo del experimento y que disminu-
ye muy lentamente.

ET tercer aspecto estudiado fue el crecimiento, habiéndo-
se analizado tres parametros relacionados: peso medio final,
incremento en peso medio y porcentaje de incremento en peso
medio. Los resultados muestran oue en cuanto a crecimiento,
no hubo diferencias estadisticamente significativas. Los da-
tos disponibles de la bibliografia no son demasiado concluyen-
tes: Deshimaru y Kuroki (1974) trabajando con Penaeus japoni-
cus lograron el mejor crecimiento con la dieta adicionada con
2.1% de colesterol; para los estadios larvales de esta especie
el optimo contenido de colesterol fue establecido en el 1% (Te-
shima et al., 1983). Para juveniles de Homarus amendicanus las
referencias bibliograficas se contraponen: asi Castell et al.
(1975) mencionan un mayor crecimiento con la dieta de 1% de co-
lesterol total, mientras oue posteriormente D'Abrano et al.
(1984) indican el Optimo como 0.12%, siendo éste el valor mas
bajo que figura en la bibliografia.

La falta de crecimiento observada en la serie de experimen-
tos presentados en este estudio, puede explicarse ya que las
dietas, por ser desgrasadas carecen de los acidos gqrasos polin-
saturados indispensables para el normal desarrollo y superviven-

~

cia de los peneidos, como ha sido demostrado previamente para
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A. Longinanis (Petriella et al., 1984) y para varias especies
del género Penaeus: P. Andicus (Guary et al., 1974; Kanazawa
et al., 1977 y 1979); P. setifenus, P. aztecus y P. duorarum
(Bottino et al., 1980).

Otra causa que debe considerarse es que, como se indicé
antes para la supervivencia, varios autores determinaron que
superado cierto valor, mayores concentraciones de colesterol
no inducen mejor crecimiento: Kanazawa et al. (1971) y Deshima-
ru y Kuroki (1974) para Penacus japonicus; Castell et al. (1975)
para Homarus americanus; Ponat y Adelung (1983) para Carcinus

maenas .

Algunos autores se refieren a la ausencia de crecimiento
como resultado de una accion inhibidora de una alta concentra-
cion de colesterol en la dieta. Esta respuesta podria expli-
carse por dos motivos: el primero, como ya se dijo es la falta
de absorcion del colesterol una vez superado el valor 6ptimo
para cada especie; el segundo, por el aumento de la tasa de mu-
da. Esta modificacion implica un acortamiento del periodo de
intermuda (periodo c) que como se sabe es, estrictamente, el
Gnico momento de crecimiento durante todo el ciclo.

Luego de repetidas observaciones sobre 1la muda del cama-
rén A. Longinanis en distintas condiciones ambientales se ha
constatado una falta de crecimiento cuando diversos factores
como aumento de temperatura y alteracion del fotoperiodo deter-
minan un incremento importante de la tasa de muda (obs. per.).

E1 Gl1timo aspecto que resta por considerar es el de la ex-
perimentacion realizada para comprobar las modificaciones de
la setogénesis y duracion del ciclo porinfluencia del coleste-
rol; no se dispone de bibliografia relacionada con este tema.
En cuanto a la setogénesis, se observo que la diferencia se
produce fundamentalmente en la formacion de los conos, la cual
se ve retrasada, por 1o aue se pierde la correlacion con el
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resto de los rasgos morfologicos que definen cada estadio en
condiciones normales. Desde este punto de vista la modifica-

cion involucra los estadios Bl’ B Cy DO’ observandose los

conos totalmente formados hacia e? final del Dl' De acuerdo

a la hipotesis planteada, los resultados indican que un aumen-

to en el porcentaje de colesterol respecto a la dieta standard,
acorta el ciclo de muda. Asi, para 1os camarones alimentados con
la dieta E2.0 (que resultd la mejor en cuanto a supervivencia y
tasa de muda de los exnerimentos anteriores), se determind una
duracion promedio del ciclo de 11 dias, mientras que con la die-
ta no suplementada con colesterol, el promedio fue de 18 dias,

1o cual representa un acortamiento del ciclo del 35%.

También se constato qué todos los ejemplares mantenidos
con la dieta E2.O se hallaban en premuda (estadios DO’ D1 y 02),
en tanto de los alimentados con la dieta E, el 30% se hallaba en
postmuda (estadios A y B).

Respecto a la duracion de los estadios el disefio del experi-
mento permitié comprobar que el ciclo se acorta a expensas de la
duracion de los estadios C y DO’ es decir cue la mayor disponibi-
lidad de colesterol afectaria nrincipalmente a la intermuda y la
premuda temprana, aunque hasta el momento no se disponga de una
explicacion para este fendmeno.

Una consecuencia directa de 1o anterior es el aumento de
la tasa de muda que fue de aproximadamente 2 para el lote de ca-
marones alimentados con la dieta E, mientras que la tasa corres-
pondiente a la dieta E2.0 fue 1.5 veces mayor (3.05).

Los resultados logrados permiten inferir que al igual que
en otros Artropodos y en Crustaceos en particular el colesterol
es un nutriente indispensable que promueve el crecimiento y 1la
supervivencia del camardn, habiéndose determinado el valor dpti-
mo cercano al 2% y que superado dicho valor en la dieta no se

obtiene mayor eficiencia.
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Con relacion a la tasa de muda, el empleo de dietas des-
grasadas adicionadas con distintos porcentajes de colesterol
permite comprobar que la sintesis de las hormonas esteroides
que regulan la muda depende de la presencia de esta molécula
precursora.

Desde el punto de vista morfoldqico, se ha demostrado
una alteracion de la setogénesis, con acortamiento de la in-
termuda y la premuda temprana, que implica un aumento en la
frecuencia de muda.
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5. COMCLUSIONES

De las onservacicnes v resultados obtenidos en este estu-
dio sc puede concluir que:

E1 proceso de la setogénesis en A. Longinanis concuerda
con lo descrito para otros aqrupos de Crustdceos y en particular
para peneidos.

La observacidén de los cambios en los urdpodos permitio de-
terminar cinco estadios (A, B, C, DO’ Dl y Dz) y nueve subesta-
dios (A, Bys By c, DO’ D1 , D1 » D"y 02). Mo fue posible
reconocer los estadios D3 y Dq. Tamnocon se detectaron cambios
en la consistencia del tegqumento ni de pigmentacidon durante el
ciclo.

En cuanto a la frecuencia de muda, la intermuda dura en
promedio 17-18 dias, en las condiciones de laboratorio en que
se trabajo.

La duraciéon relativa de cada estadio se ajusta a un patrdn
diecdisico con una postmuda breve (1-2 dias) y una premuda mu-
cho mds extensa, donde el estadio D1 (setogénesis propiamente
dicha) es el mas largo.

La exuviacion se realiza durante la noche. La abertura de
las Tineas exuviales y los movimientos para abandonar el viejo
exoesaueleto ocurren de forma similar a 10 conocido sobre otras
especies del género Penacus. E1 periodo de ayuno pre y postmu-
da dura, en promedio, 6 dias.

La observacion de los cambios tegumentarios permitid visua-
lizar las importantes transformaciones celulares que ocurren a
nivel de las distintas estructuras involucradas (epidermis, cu-
ticula y conjuntivo).
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Entre dos mudas sucesivas la epidermis muestra modifica-
ciones en su actividad secretora y cambios en el tamafio celu-
lar, con crecimiento axial durante la intermuda. Deben desta-
carse los procesos de desintegracion y citdélisis aue se obser-
varon durante la premuda (estadio Dl) y la posterior recupera-
cion celular,

La cuticula, formada por cuatro capas, cumple un ciclo en
su sintesis desde la premuda avanzada (estadio D,) hasta la in-
termuda (estadios C-DO) en que alcanza su méximohespesor. Como
caracter diferencial debe mencionarse el inicio de la secrecidn
de la endocuticula en la nostmuda temprana (estadio A).

En el tejido conjuntivo se advirtieron profundas modifica-
ciones que se corresponden, aunaoue desplazadas temporalmente,
con las que ocurren en la epidermis. La estructura laminar
que se observa en la postmuda (estadio A) se hipertrofia, alcan-
zando su maximo desarrollo en la premuda temprana (estadio DO).
Los procesos posteriores de citdlisis involucran este tejido,
alcanzando incluso al estrato muscular. No se observaron glan-
dulas tegumentarias en ninagin estadio del ciclo.

Los fenomenos de desintegracion y recuperacion celular,
asi como ciertas estructuras observadas en estos tejidos, aque
no se mencionan en la bibliografia referente al tema, deberian
aclararse mediante estudios bioaquimicos y/o de microscopiaelec-
tronica.

Respecto al crecimiento, se concluye que:
- E1 crecimiento de sub-adultos y adultos de Aatemesia Longdina-
nis puede estudiarse, a través del ciclo de muda, en laboratorio.

- E1 crecimiento puede caracterizarse como aritmético para peso
y como geométrico reqresivo para largo total, lo cual indicaria
un crecimiento alométrico, con aumento de bhiomasa en detrimento
del aumento de la talla total.
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- Se comprobd una disminucion de la duracidén de la intermuda
a medida que aumenta la edad, con ajuste a un modelo poten-
cial positivo, al mismo tiempo que disminuye el norcentaje
de incremento en peso, seglin un modelo potencial necativo.

Con referencia a la influencia del colesterol, este es-
tudio permitié comprobar que es un nutriente indispensable
que promueve el crecimiento y la supervivencia del camarén,
al igual que en otros Artrdpodos y en particular Crustaceos.

La relacidn entre el porcentaje de colesterol de la die-
ta y el porcentaje de supervivencia se ajusta a un modelo 1i-
neal para valores entre 0.2 y 2.1% de colesterol; superado
este Gltimo valor el ajuste corresponde a un modelo cuadrati-
co, con un valor maximo en 1.8% de colesterol. Con porcenta-
jes mayores no se alcanzd mayor supervivencia.

E1 empleo de dietas desgrasadas de bajo contenido de co-
lesterol (0.2%) demostrd una disminucidn en la frecuencia de
muda, que se manifestdé en bajos valores de la tasa de muda,
que permiten inferir que la sintesis de la hormona de la muda
depende de la molécula precursora en la dieta. Un mayor con-
tenido de colesterol en la dieta aumenta la tasa de muda, que,
sin embargo, no se acompana de aumento de biomasa.

Desde el punto de vista morfolégico el mayor contenido
de colesterol dietario altera la setogénesis; en particular
se observo un retraso en la formacion de conos durante los es-
tadios C y DO'
También se comprobé que el aumento de la frecuencia de
muda (cada 11 dias, promedio) se debe fundamentalmente al

acortamiento de la intermuda (estadio C) y la premuda tempra-
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na (DO). No se constataron diferencias de comportamiento du-
rante el proceso de exuviacion.

J&§?€ L. Fenucci Lic. Ana M. Petr1e1]a
Director de Tesis
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7. APENDICE

7.1 Determinacién de Humedad

Fundamento

Se cubre Ta muestra con tolueno, cue ademds de ser inmisci-
ble, tiene un P.E. Tiaeramente superior (111°C) y un peso espe-
cifico menor que el aqua. E1 calentamiento a reflujo del conjun-
to se realiza a temperatura constante (aproximadamente 111°C).
destilando juntos aqua y tolueno cue condensan en el refrigeran-
te y depositan en la trampa araduada. E1 aqua por su mayor peso
especifico se ubica en el fondo donde se mide el volumen recogi-
do. La operacidon es continua ya que el tolueno fluye nuevamente
al baldén dandose por finalizada Ta determinacién, cuando no se
aprecia visualmente variacionr en el volumen recogido.

Reactivos
Tolueno, calidad puro.

Procedimiento

Pesar al mg 30-50 g de dieta, pasdndola a un baldn de desti-
lacién y cubrir completamente con tolueno.

Calentar suavemente al principio, hasta destilar casi toda
el agua (a razdon de 2 gotas por segundo). Luego aumentar a ra-
zon de 4 gotas por sequndo hasta que no destile mds aqua. Lavar
el condensador con unos ml de tolueno primero, luego con el cepi-
110 humedecido con tolueno y finalmente con tolueno solo. Conti-
nuar calentando durante 5 minutos méas, para comprobar que no des-
tila mds agua. En caso contrario repetir nuevamente el Tavado.
Dejar enfriar el tubo colector a temperatura ambiente y calcular
el porcentaje de aoua suponiendo su densidad iaual a la unidad.



149

Calcul

_volumen leido x 100

%» de humedad =
q de muestra

7.2 Determinacién de Nitrdgeno y Proteina cruda

E1 método adoptado es el macro-Kjeldahl con las modifica-
ciones introducidas por Perrin. De las varias mezclas digesto-
ras sugeridas por este autor, se eligid la empleada esnecifica-
mente por Stander.,

Para la conversion de nitrdogeno a proteina se usa conven-
cionalmente el factor €.25; este proviene de suponer aque 100 g
de proteina contienen 16 a de nitrodgeno.

Fundamento

E1 método se basa en la conversidon del nitr6geno presente
a sulfato de amonio por accion del acido sulfirico, en presencia
de sulfato de potasio, para aumentar la temperatura de ebulliciodn
y un catalizador de mercurio. Después de precipitar el mercurio
con tiosulfato de sodio, se alcaliniza con hidroxido de sodio, se
destila el amoniaco producido y recoge en un exceso de solucidn
valorada de acido clorhidrico. El1 acido que no ha sido neutrali-
zado por el amoniaco es titulado por retorno.

Oxido merclrico rojo o amarillo.

)
ii) Sulfato de potasio.
) Acido sulfirico concentrado.
) Solucién de tiosulfato de sodio (80 a de tiosulfato de so-
dio pentahidratado en 1 1 de ancua destilada).
v) Solucidon de hidroxido de sodio concentrada (450 g en 1 1
de agua destilada).
vi) Solucién valorada de dcido clorhidrico 0.3N (26.7 ml HC1

(35-37%) p.a. a 1 1 de aaua destilada).
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vii) Indicador mezcla: 125 mq de rojo de metilo y 82.5 mg de
azul de metileno en 100 ml de etanol al 90%.
viii) Indicador de fenoftaleina: 1 g de fenoftaleina en 100 ml
alcohoi 95%; diluir con agua destilada a 200 ml.

7.3 Determinacion_de Lipidos totales

Fundamento

En una primera extraccion se homogeniza la dieta con cloro-
formo, metanol y agua formando un sistema monofdsico. E1 agre-
gado de mas cloroformo y agua y nuevas homogenizaciones provo-
can la separacion de dos fases. Los 1ipidos quedan confinados
en la fase clorofdrmica y las impurezas no lipidicas en la fase
metanol-agua. Por centrifugacidon se aclaran previamente las fa-
ses, para luego tomar una alicuota que se evapora en atmésfera
de nitrbogeno y se pesa.

Reactivos
i) Cloroformo, calidad pnara andalisis.
ii) Metanol, calidad para andlisis.

iii) Nitrdgeno, calidad N2 o superior.

Procedimiento

Pesar una muestra de 2 o de dieta al mg, transferirla a un
vaso del homogenizador, agregar 16 ml de aqua, 40 ml de metanol
y 20 m1 de cloroformo. Homogenizar durante 2 minutos. Aaregar
20 ml de clovoformo y 20 ml de agua mas, con homogenizados de
30 segundos de duracion después de cada aaregado. Centrifugar
durante 20 minutos a 2.000 rpm. Sacar una alicuota de la fase
inferior clorofdrmica, de 25 ml1. Transferir la alicuota a un
baloncito evaporador nreviamente tarado y llevar a sequedad en
bafo de aqua a €0° en atmésfera de nitrdaeno. Pesar.
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7.4 Determinacidon de cenizas

Fundamento

Se carboniza primero una porcion de harina a fueqo suave.
Luego se calcina en mufla regulada entre 500° y 550° para evitar
pérdidas ya que, el carbonato de calcio se disocia a 550° y los
cloruros se volatilizan por encima de 600°.

Procedimiento

Pesar al mg en un crisol tarado, 3 a de dieta y carbonizar
con la 1lama suave de un mechero sin que se produzca llama
en el interior del crisol. Transferir luego a una mufla regula-
da a 525° aproximadamente y dejar hasta ocue las cenizas presenten
un color blanco-grisaceo. Dejar enfriar en desecador, humedecer
con aagua, secar a 100° y volver a calcinar en la mufla hasta peso

constante.

% de cenizas = .-peso del crisol + cenizas) - (tara del crisol) . ;49

peso de la harina

7.5 Determinacion de colesterol

Proceso de extraccidn
Las muestras de dietas artificiales fueron pesadas y molidas

en mortero. E1 preparado asi obtenido fue extraido con etanol a
temperatura ambiente y agitacidén durante 24 horas. EI s61ido fue
filtrado y reextraido con acetato de etilo 3 veces. £E1 extracto
etandlico fue 1levado a seco, resuspendido en los extractos reuni-
dos de acetato de etilo, lavados con agua, secados con sulfato de
magnesio y 1levados a sequedad. FE1 residuo obtenido fue pesado
para obtener la masa total de extraccién. Dicha masa fue disuel-
ta en una cantidad de cloroformo tal aue diera una concentracién
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aproximada de 0.40 mg extracto/ul de solucidn.

Cuantificacidén por cromatografia gaseosa

La cromatografia gaseosa fue efectuada en un cromatdgrafo
Hewlett-Packard 5840A equipado con detector de ionizacidn de
11ama y una columna capilar de silica fundida (12 m x 0.2 mm)
cubierta con metil silicona Hewlett-Packard. E1 gas portador
fue nitrdgeno y los andalisis fueron efectuados entre 200 y 280°
a 10°C/min. Se utilizé como standard interno para la cuantifi-
cacion 5u-colestano. Se comenz6é por construir una curva de cali-
bracidon preparando diferentes soluciones valoradas de 5a-colestano
y distintas concentraciones de colesterol. La medicidn de las
areas relativas fue efectuada por el sistema computarizado del
cromatdgrafo. Se calculd el factor de respuesta del equipo. Se
inyectaron luego las soluciones obtenidas para las muestras a
las cuales se les agregd una cantidad conocida del standard in-
terno. Mediante el cdlculo de las areas relativas y el uso de
la curva patron se pudo calcular la cantidad de esteroles exnre-
sados como colesterol en el volumen inyectado. DNe acuerdo a ello
se pudo calcular cuanto habia en el volumen total de dilucidn.
Dicha cantidad era la cantidad contenida en el extracto total y
por 1o tanto en Ta masa pesada originalmente; dividiendo por la
masa de partida se pudo obtener la cantidad de esteroles por uni-
dad de masa.
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Ejemplar w; {q) W, (g) 5D w (g) d Li (mm) Lt (mm) sexo
i 0.60 0.72 20 13 49 54 o’
2 0.61 0.77 26.2C 13 50 55 9
3 0.75 1.21 61.33 14 60 63 o
4 0.82 1.12 36.58 1€ 60 62 9
5 1.00 1.75 75.00 16 67 70 Q
6 1.04 1.52 46.15 15 68 72 o*
7 1.13 1.30 15.04 15 74 77 0
8 1.18 1.53 29.66 16 70 73 Q
9 1.21 .53 26.44 14 70 72 o

10 1.30 1.54 18.46 15 75 7¢ o’
11 1.83 1.89 3.27 14 80 82 9
12 2.0C 2.21 10.50 14 77 &3 Q
13 2.10 2.17 3.33 14 79 86 Q
14 2.18 2.21 1.37 16 79 82 9
15 2.67 3.18 19.10 16 84 86 9
16 2,70 2.74 1.4 20 84 84 9
17 2.75 2.82 2.54 17 85 88 o
18 2.98 3.16 6.06 16 94 97 o
19 3.17 3.22 1.57 16 94 95 o’
20 3.52 3.81 8.23 17 Y5 96 Q
21 3.58 3.77 5,30 18 102 102 Q
22 3.60 3.64 1.11 23 102 104 o
23 3,77 3.91 3.7 18 104 107 )
20 3.86 3.92 1,55 19 106 10€ Q
25 4.37 4,92 1.02 21 105 106 0
26 4.90 5.00 2.04 21 106 104 9
27 5.15 5.22 1.35 22 112 112 Q
28 5.35 5.43 1.49 21 114 115 Q
29 6.14 6.23 1.46 22 120 120 Q
30 €.20 €.28 1.29 22 120 121 Q

Tabla I. Crecimiento en laboratorio de A. longinaris.

Peso pre y postmuda (wi Yy W) porcentaje de incremento en
peso (% Aw); namero de dias de intermuda (d); largo total
pre y postmuda (Li y Lf) y sexo.
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N¢ Peso Estadio Sexo N¢ Peso Estadio Sexo
1 1.19 C Q 23 1.08 02 o
2 1.42 B o' 24 2.00 02 Q
3 3.29 Dy o* 25 1.85 Do o
4 4.43 D, Q 26 0.69 - Q
5 1.19 D1 Q 27 2.18 C lvad
6 2.62 C o” 28 0.53 D1 o
7 1.01 D0 0 29 2.39 B P
8 0.51 - Q 30 1.24 A o'
9 2.58 02 Q 31 0.77 A o’
10 1.85 C o' 32 2.83 B 0
11 1.35 C o” 33 1.91 D1 o’
12 0.95 DO 0" 34 7.09 B 9
13 1.12 D0 o” 35 0.95 D1 o
14 1.73 C o” 36 0.71 A 9
15 1.11 D0 0" 37 1.23 C ool
16 2.85 B Q 38 2.46 B 9
17 1.51 - Q 39 2.02 C 0
18 1.51 D1 Q 40 1.46 C o’
19 0.97 D, Q 41 0.97 A o*
20 3.85 D1 9 42 2.67 D0 Q
21 0.90 D2 Q 43 2.00 Dy 9
22 0.62 o' 44 3.04 D, 0
Tabla II. Determinacidon de estadios de intermuda de camarones provenientes

de captura. Mayo de 1984, (-): estadio no reconocible.
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N* Peso Estadio Sexo N°® Peso Estadio Sexo
4 4.00 Do 9 67 1.0 A o
47 1.40 A ? 69  2.05 D, 0
8 109 A 9 70 3.09 A 0
49 2.00 Do o 71 2.16 0, o
0 46 ¢ 9 72 1.04 D, o
o 2.0 Do 9 73 0.97 c o
2. 153 ¢ o 74 0.64 C o’
>3 1.6l - 9 75 1.08 0, 0
4200 D) ? 76 2.46 0, 0
> 5.5l Dy ? 77 2.0 D, o
% 2.86 % 9 78 3.27 D, 0
72 D o 79 1.62 0, o
% L.70 C o 80 1.00 c of
% 20 Do ? 81 2.0 0, 0
60 1.6 A 9 82 1.68 D, 0
o1 2.8/ D) 9 83  3.27 D, 0
62 1.08 B o 84 0.88 0, o
63 1.3 C o
o : 85  1.26 D, 9

. 9 86 2.08 D, Q
65 2.0 A 0 &7 0.9 0, o
66 3.80 %o 9 88 3.42 D 0

—

Tabla II. (continuacién)
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N° Peso Estadio Sexo N Peso Estadio Sexo
1 2.02 C Q 23 1.44 02 Q
2 1.32 D0 ? 24 1.02 D0 Q
3 0.98 A o 25 2.01 D1 ?
4 1.02 D0 Q 26 1.06 D1 o’
5 1.18 B Q 27 1.04 C Q
o 0.88 D1 o’ 28 1.82 D1 Q
7 1.75 D1 Q 29 0.60 A o’
8 0.97 02 o' 30 0.93 D1 o’
9 1.01 02 o 31 0.89 B Q
10 1.27 D1 Q 32 1.08 D1 Q
11 1.26 C ? 33 1.08 C Q
12 2.04 D1 9 34 0.71 D0 Q
13 1.04 C o 35 1.67 D1 Q
14 0.68 02 Q 36 0.65 C o”
15 1.22 D1 Q 37 1.34 D1 0
16 1.55 B Q 38 2.04 C Y
17 1.04 o 39 1.46 Dl ?
18 1.43 D1 o’ 40 0.62 B o'
19 0.92 02 Q 41 0.87 D1 a
20 1.37 D1 Q 42 1.01 B 0
21 1.30 C Q 43 0.91 D1 o’
22 0.67 D0 Q 44 1.24 D1 Q

Tabla III. Ceterminacidon de estadios de intermuda de camarones provenientes
de captura. Mayo 1985,



N° Peso Estadio Sexo
45 1.34 C Q
46 1.06 D1 Q
47 1.66 A Q
48 1.02 D0 o”
49 1.68 D0 0
50 0.93 D0 o’
51 2.42 C Q
52 1.68 D0 0
53 1.24 D0 Q
54 1.46 A Q
55 1.21 A o*
56 1.51 D1 Q
57 1.56 C Q
58 0.97 D1 o’
59 1.33 D1 Q
60 2.08 C 0
61 2.66 D1 Q
62 1.30 D0 Q
63 0.92 D1 0
64 0.88 D1 o’
65 1.23 A o’
66 2.17 D1 Q
67 2.22 D0 Q
68 1.47 D1 Q
69 1.22 D1 Q
70 1.66 A 9
71 0.94 D o'

—

Tabla III. (continuacién)
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e _
2 3 4

Q 3.261 4.081 | 4.529

et et o} e e — —_ e e—— =1 LSR: Ods[k,d] %{: 0.348
LSR 1.134 1.405 | 1.574 x= 0.05

A R N n=3 v=8

Comparaciones:

K =4

Ey.7 - Ep.p = 2.05%

Kk = 3

Ey.7 ~ Ep.q = 1.59%

E1.3 - E0'7 = 1.54*

Kk =2

E0.4 - EO.Z = 0.46

E0'7 - E1.3 = 0,41

Ey.3 - Egq = 1.18%

* = gignificativo

Tabla VIII.Experimento 1. LSR para Tasa de Muda. (valores
de tres tanques combinados)
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SS d;__. __MS F

Tratamiento 0.8946 3 0.2982 | -

e sas0 | 75| 0.10% :
Total 9 -0—811 ——78~_ o - 2.732

Tabla IX. Experimento 1. ANOVA para Peso Medio linal.
Fo.05(3,75)™ 2-74

B 1
i SS d MS F
Tratamiento 0.0724 3 0.0241 -
Frrot 0.2386 8 0.0298 -
] B S I,
L Total 0.3111 11 - 0.8092

Tabla X. Experimento 1. ANOVA para Variaci6n en Peso Medio.(valores de
tres tanques combinados). F0.05[3,8]= 4.07

SS dy MS F
USSPy SO PR N —
Tratamiento 1153.42 3 384 .47 -
—_ S SO
Ertor 3650.56 8 456 .32 -
Tolal 4803.99 11 - 0.8426

Tabla X1. Experimento 1. ANOVA para Porcentaje de Variacidn en Peso Medio.
(valores de tres tanques combinados). F0.05[3,8]= 4.07
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—mm —k _
2 3 4
Q 3.261 4 .041 4.529

LSR 0.660 0.818 0.917

Comparaciones:

k =4

Epg- 3= 1317

k =3

E2.1 - E1.3 =0.12

E2,9 - E0.7 = 1,22*%

k =2

E0.7 - E1.3 = 0.12

E2.1-E =0

0.7

E2'9 - Ez‘l 1.22*

* = significativo

168

LSR= 0, 4 \/@{: 0.203

«u0.05
n=3d= 8

Tabla XVI . Experimento 2. LSR para Tasa de Muda. (valores

de tres tangues combinados)
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SsS ;:ﬁ—“'“— MS F
Tratamiento 0.0814 3 0.0271 -
Error 2.4441 59 0.0414 -
Total 2.5255 62 - 0.6548
1 —

Tabla XVII .Experimento 2. ANOVA para Peso Medio Final.

Fo.05(3,50) = 276
S dy MS F
Tratamiento 0.0158 3 0.0053 -
Error 0.0495 8 0.0062 -
Total 0.0653 11 - 0.8531

Tabla XVIII. Experimento 2. ANOVA para Variacién en Peso Medio.(valores de
tres tanques combinados). F0.05[3,8]= 4.07

SS dq MS F

Tr;namlehl-no 526.5-; B 3 175.530 -

Erior B 1041.53--._ 8 -- 130.191 -
_Tol—II‘ e 1 568.12 N ;1 | - 1.3482

Tabla XIX. Experimento 2. ANOVA para Porcentaje de Variacién en Peso Medio.

(valores de tres tanques combinados). F0.05[3,8]= 4 .07
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" -
2 3 4

Q 3.261 4.041 4.529
LSR 1.524 1.888 2.116

Comparaciones:

k = 4

E2.1 - E0.2 = 2.15*

k =3

E0-7 = Eo‘z = 2.01*

E2.1 - E1.3 = 0.56

k =2

E1-3 - E0.2 = 1.59*

E1’3 - E0.7 = 0.42

E2.1 - E0.7 =0.14

* = significativo

174

LSR= 0, y) \faqTi_z 0.467

«a 0.05
n=3 ¥=8

Tabla XXIY, Experimento 3. LSR para Tasa de Muda, (valores

de tres tanques combinados)



Tabla XXV.

SS d'-— ..... i MS F
Tratamiento 4.0666 3 0.0510 -
Error 0.1531 61 0.0660 -
{ Total 4.2196 64 - 0.7653
Experimento 3. ANOVA para Peso Medio Final ,
F0.05 3,61 276
i SS dy MS F
Tratamienio 0.0521 3 0.0174 -
Error 0.1653-.— 8 ) 0.0207 -
Total 0.2174 11 - 0.8406
4 —

tanques combinados). F0.05[3 8]= 4.07

Tabla XXVI.Experimento 3. ANOVA para Variacién en Peso Medio.(valores de tres

SS dy MS F

Tratamiento 20.1037 3 6.7012 -

Error 918.8642 8 114 .8580 -
Total é;ét;;79 11 ) - 0.0583

Tabla XXVII. Experimento 3. ANOVA para Porcentaje de Variacion en Peso Medio.
(valores de tres tanques combinados). F0.05[3,8]= 4.07
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N°dias de
N° Peso intermuda Sexo
1 1.75 13 ?
2 1.18 12 9
3 0.97 9 o’
4 0.71 9 9
5 1.27 13 9
6 1.31 12 Q
7 2.01 12 Q
8 1.18 1 9
9 0.96 10 o
10 1.04 11 o’
11 1.43 12 o’
12 1.55 12 ?
13 1.22 11 9
14 1.08 10 o
15 1.37 12 9
16 1.30 12 Q
17 0.67 8 0
18 1.44 13 Q
19 0.69 8 [ of
20 1,02 11 ?
21 0.60 (o
22 0.89 9
23 0.91 10 o’
24 1.01 11 9
25 0.92 11 Q
26 1.22 12 9
27 1.31 12 9
28 1.58 13 9
29 1.02 12 o
30 1.04 11 o'
31 1.48 12 9
32 1.41 12 9
33 1.04 11 Q

Tabla XXVIII. Duraci6n de la intermuda de camarones
alimentados con dieta con 2% de coles-
terol.
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