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REVISION BIBLIOGRAFICA

Atresia folicular en peces teledsteos: una revision

Follicular atresia in teleost fish: a review

I Valdebenito?”, L Paiva?, M Berland®

a*Escuela de Acuicultura, Universidad Catélica de Temuco, Temuco, Chile.
YEscuela de Medicina Veterinaria, Universidad Catélica de Temuco, Temuco, Chile.

SUMMARY

Many fish species with economic importance have been heavily exploited, causing the collapse of their fisheries. For this reason, there have
been attempts to cultivate fish species for commercial purposes, resulting in varying success. It has been observed that when some species are kept in
captivity or under intensive exploitation in its natural environment, they present reproductive dysfunctions that leads to the appearance of follicular
atresia. This process is scarcely studied in fish and the characterization by several authors shows differences in nomenclature and criteria that make
even more difficult its understanding. The objective of this work is to present a literature review of follicular atresia in fish that will contribute to its
understanding and study. The follicular atresia is a degenerative process observed in some oocytes that can occur at any time of its development. The
presence of follicular atresia has been associated with normal degenerative conditions due to seasonal changes in the gonadal activity, health disorders
or inadequate management conditions in fish culture. It has been suggested that this process is a mechanism that allows the recycling of components and
energy. However, in certain species such as puye (Galaxias maculatus) and cutthroat trout (Salmo clarki), among others, it has been noted the presence
of follicular atresia with pathological characteristics, in which the yolk reabsorption does not occur causing the hardening of the more developed follicles

that leads finally to the female death.

Palabras claves: reproduccion de peces, oogénesis, foliculo ovdrico, atresia folicular.
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INTRODUCCION

La creciente demanda de alimentos ha provocado que
muchas especies de peces con importancia econémica sean
intensamente explotadas, con el consecuente colapso de
sus pesquerias y su tendencia a desaparecer de aquellos
habitats donde histéricamente se les ha encontrado (Rutaisire
y Booth 2004). Sin embargo, en algunas especies se han
hecho intentos por lograr cultivar individuos con fines
comerciales, obteniéndose relativo éxito. Estas poblaciones
cuando son mantenidas en confinamiento o sometidas a
intensa presion de explotacién presentan alteraciones
gonadales que pueden disminuir su desempefio reproduc-
tivo, lo que se refleja especialmente en la reduccién de
pardmetros como la tasa de fertilidad y sobrevivencia en
incubacién (Leonardo y col 2006).

Una de las mds serias limitantes para el cultivo comer-
cial de una nueva especie es el conocimiento y control de la
biologia reproductiva y los problemas o disfunciones que en
ella acontecen, ya que ésta es la base de sustentacion para los
futuros programas productivos (Zohar y Mylonas 2001).

El manejo de las pesquerias a menudo requiere de la
valoracién de pardmetros de madurez sexual, desove y
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fecundidad, los que necesitan de la comprension cabal de la
microestructura y funcién gonadal (Rutaisire y Booth 2004).
Dicha informacién estd disponible sélo para una pequefia
cantidad de especies comercialmente importantes y en muchos
casos sdlo de forma parcial (Tyler y Sumpter 1996).

Los estudios histolégicos proveen de informacion
precisa del desarrollo oocitario, pero son lentos y costosos
debido a que involucran complejas técnicas de laboratorio
(West 1990). Sin embargo, actualmente se ha incrementado
el interés en el estudio de las alteraciones histoldgicas
(histopatologia), debido a que los cambios estructurales a
nivel gonadal son el resultado de la integracién de un gran
nimero de procesos fisioldgicos que interactian entre si
(van der Oost y col 2003).

La presente revision realiza una breve descripcion
de las alteraciones reproductivas de hembras de peces
enfocada en el proceso de atresia folicular, basandose
en disfunciones analizadas en literatura con diferentes
especies de peces teledsteos.

ESTRUCTURA GONADAL EN PECES
ORGANIZACION HISTOLOGICA

La microestructura del ovario de los peces teledsteos
revela que éste se encuentra envuelto por una delgada

tinica albuginea de tejido conectivo laxo, la cual presenta
engrosamientos donde existen vasos sanguineos que
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irrigan la génada. En el interior del ovario se observan
laminillas ovigeras que se desprenden de la albuginea,
proyectiandose hacia el lumen del érgano. El cuerpo de
la laminilla estd formado por tejido conectivo y escasas
fibras musculares lisas, recubiertas por el epitelio germi-
nal ovdrico. El foliculo ovérico se encuentra embebido
dentro de un heterogéneo tejido de sostén, el que en su
conjunto constituye el ovario (Nagahama 1983, Peredo
y Sobarzo 1993).

Microscépicamente el foliculo ovarico de los peces es
relativamente simple, siendo su organizacién similar en
todos los teledsteos. El oocito de ubicacion central esta
rodeado por una envoltura acelular denominada corion,
zona radiata (Leonardo y col 2006) o envoltura vitelina
(Leino y col 2005). Esta envoltura se encuentra cubierta
externamente por células foliculares, las cuales a medida
que crece el oocito incrementan su nimero, distribuyéndose
en una envoltura continua de una monocapa de células
(llamada granulosa) y una capa externa de c€lulas teca-
les o envoltura folicular externa (figura 1). Ambas capas
celulares se encuentran separadas por la membrana basal
(Takashima e Hibiya 1995). Histol6gicamente, la eviden-
cia actual sugiere que la capa de células de la granulosa
estd compuesta por una poblacién celular homogénea.
Sin embargo, esta capa celular también contiene células
micropilares, las cuales son facilmente distinguibles de las
células granulosas por sus caracteristicas morfolégicas,
como son su forma triangular y su ubicacién en el canal
micropilar. Por el contrario, la capa de células tecales
presenta mayor heterogeneidad, ya que estd compuesta de
capilares, fibroblastos, fibras de coldgeno y en muchos casos
de células especiales de la teca (Nagahama 1983, Takashima
e Hibiya 1995, Linares-Casenave y col 2002).

OOGENESIS

Se han empleado muchos criterios para caracterizar el
proceso de oogénesis, entre ellos se encuentran: el tamaiio,
la cantidad y distribucion de varias inclusiones celulares,
especialmente granulos de vitelo y morfologia de los
cromosomas. El proceso de oogénesis se ha dividido en
cinco, seis u ocho etapas en la mayoria de los teledsteos
(Unver y Unver Saraydin 2004). Sin embargo, la mayoria
de los autores coinciden en una clasificacion de seis estados
de desarrollo oocitario (figura 2), los cuales se describen
a continuacion.

Oogonias: El primer paso en la oogénesis es similar al
desarrollo encontrado en la espermatogénesis, ya que
las oogonias experimentan proliferacién por divisiones
mitdticas. Estas oogonias se presentan distribuidas de una
manera no uniforme, aisladas o formando cistos (Peredo y
Sobarzo 1993), con caracteristicas citoldgicas que presentan
poca variacion entre las especies. En la carpita cabezona
(Pimephales promelas Rafinesque, 1820) las oogonias
poseen un gran nucleo con algunos nucléolos de tamaiio
variable y en algunos casos un pequefio aro de citoplasma
(Leino y col 2005).

Cromatina nucleolar: Esta etapa comprende desde lep-
toteno a paquiteno durante la profase I. Las principales
caracteristicas al microscopio 6ptico son la redistribucién
de los cromosomas por todo el niicleo adoptando variadas
figuras cromosomales, ademds de una redistribucion de
organelos citoplasméticos. Durante esta etapa en la mayoria
de las especies, una estructura citoplasmatica conocida
como el cuerpo vitelino de Balbiani o “nicleo vitelino”

Figura 1. Estructura de un foliculo ovarico de puye (Galaxias maculatus). (A) VG vesicula germinal; C citoplasma vitelinico; PF pared
folicular. Barra = 30 um (40x). (B) CR corion; G monocapa granulosa; T capa tecal. Barra = 10 um (100x).

Structure of puye (Galaxias maculatus) ovary follicle. (A) VG germinal vesicle; C vitellinic cytoplasm; PF follicular wall. Scale Bar =
30 um (40x). (B) CR chorion; G monolayer of granulosa cells; T thecal layer. Scale bar = 10 pm (100x).
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Figura 2. Esquema de un corte transversal de ovario de pez con
distintas etapas de crecimiento folicular. I oogonia; Ila croma-
tina nucleolar; IIb oocitos perinucleolares; III alvéolo cortical;
IV vitelogénesis; V oocito maduro; VI oocito ovulado (Extraido
de Takashima e Hibiya 1995).

Scheme of cross section of fish ovary with different stages
of follicular growth. I oogonia; ITa chromatin nucleolar; IIb perinucleolar
stage; I1I cortical alveoli; IV vitellogenesis; V mature oocyte; VI spawned
egg (Extracted from Takashima and Hibiya 1995).

inicia su desarrollo (Nagahama 1983, Takashima e Hibiya
1995), el cual ha sido caracterizado como una estructura
altamente basofilica. A través de microscopia electrénica
se ha revelado que ésta no es una estructura homogeénea,
ya que estd compuesta por diversos organelos como reti-
culo endopldsmico liso, aparato de Golgi, mitocondrias,
granulos lipidicos y cuerpos multivesiculares (Wallace y
Selman 1981).

Fase perinucleolar: El inicio de esta fase se caracteriza
por la aparicién e inicio de la migracién de miiltiples
nucléolos hacia el nucleoplasma periférico. Desde este
momento el gran nucleo del oocito serd llamado vesicula
germinal (Nagahama 1983, Begovac y Wallace 1988,
Takashima e Hibiya 1995). A pesar de que la meiosis se
encuentra detenida en diploteno, el crecimiento oocitario y
la diferenciacion de la pared folicular contintia. Desde un
punto de vista practico, la organizacion bésica del foliculo
ovdrico puede ser observada mediante microscopia 6ptica
por primera vez durante la fase perinucleolar, cuando el
oocito se encuentra rodeado dentro de una capa continua
de células foliculares (Takashima e Hibiya 1995) y teca-
les, las cuales poseen un nicleo aplanado con una capa
muy delgada de citoplasma, dificil de observar. A nivel
ultraestructural, tanto la capa de la granulosa y de células
tecales se hacen distinguibles y rudimentos del corion
pueden aparecer (Ravaglia y Maggese 2002). Ademas,
en muchas especies el cuerpo de Balbiani es claramente

definido en una posicién yuxtanuclear. Posteriormente, este
cuerpo sufre una desintegracion gradual y migra hacia la
superficie oocitaria (Takashima e Hibiya 1995).

Alvéolo cortical (Vesicula vitelina): Esta fase se caracteriza
por la formacion de vesiculas vitelinas alrededor de la
vesicula germinal y en algunos peces por la formacién de
gotas lipidicas en el citoplasma, como en la carpita cabe-
zona (P. promelas) (Leino y col 2005, Honji y col 2006).
La formacién de estas vesiculas vitelinas se inicia en la
periferia del ooplasma en algunas especies, pudiendo
observarse s6lo escasas vesiculas durante una fase tem-
prana. Sin embargo, a medida que el desarrollo progresa
van llenando y distribuyéndose por todo el citoplasma
contribuyendo a un incremento de tamafio por parte del
oocito (Ravaglia y Maggese 2002, Leino y col 2005).
Otra caracteristica de importancia es la aparicién de mi-
crovellosidades y corion (Takashima e Hibiya 1995, Honji
y col 2006), la cual en el caso de la carpita cabezona es
claramente visible hasta en los oocitos mds pequefios de
esta fase. Las células foliculares son de apariencia esca-
mosa en la fase temprana, transformandose en cuboidales
en la fase tardia (Leino y col 2005). En la mayoria de los
teledsteos el inicio de la fase de alvéolo cortical precede
el inicio de la fase vitelina, pero en algunas especies como
el pez cebra (Branchydanio rerio Hamilton, 1822), estas
fases pueden iniciarse conjuntamente (Nagahama 1983,
Takashima e Hibiya 1995). Algunos autores separan esta
etapa en tres: Vesicula de Vitelo I, Vesicula de Vitelo II,
Vesicula de Vitelo III (Rutaisire y Booth 2004).

Vitelogénesis: En peces, antes de que la vitelogénesis se
inicie, tiene lugar una serie de transformaciones nucleares,
nucleolares y citoplasmaticas que hacen que el aspecto
de los oocitos varie de manera considerable (Zanuy y
Carrillo 1987, Zanuy y col 2009, Mylonas y col 2010).
Esta primera etapa corresponde al crecimiento primario o
fase de crecimiento citoplasmadtico, donde se produce un
incremento de los organelos citoplasmaticos, como son
las mitocondrias, cuerpos multivesiculares, reticulo endo-
plasmatico y los elementos del Golgi. La segunda etapa
corresponde a la vitelogénesis propiamente tal, fase donde
el oocito experimenta un aumento de tamafio prolongado y
sostenido. En los meses anteriores a la puesta, se produce
un crecimiento drdstico del ovario de la mayoria de los
teledsteos (desde menos del 1% hasta un 20% o mas de
Indice Gonadosomatico (IGS), dependiendo de la especie).
Este crecimiento es debido al cimulo de grandes reservas
nutritivas o vitelo por parte de los oocitos (Zanuy y Carrillo
1987). Por ejemplo, en la trucha arco iris el oocito joven
posee un promedio de 20 um de didmetro y al término de
su desarrollo es de alrededor de 4 mm (Nagahama 1983).
La sintesis de vitelo recibe el nombre de vitelogénesis, la
cual ocurre fuera del oocito (vitelogénesis exégena) (Zanuy
y Carrillo 1987, Le Menn y col 2000, Zanuy y col 2009,
Mylonas y col 2010).
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El oocito empieza a incorporar material por mi-
cropinocitosis formando granulos de vitelo, los cuales
inicialmente son mas pequefios que los alvéolos corticales,
encontrandose dispersos en el citoplasma periférico. Sin
embargo, a medida que el oocito crece los granulos de
vitelo son de mayor tamafio y mds numerosos, emigran-
do hacia el interior del ooplasma y desplazando a los
alvéolos corticales hacia la periferia (Nagahama 1983,
Leino y col 2005).

Durante esta fase se han caracterizado tres tipos distintos
de material vitelino: gotas lipidicas, vesiculas vitelinas y
granulos vitelinos, la secuencia de aparicién de este ma-
terial vitelino varfa segin la especie (Nagahama 1983).
En estados avanzados de vitelogénesis, las inclusiones
lipidicas (generalmente triglicéridos) coalescen entre si
para formar una sola o varias gotas de grasa, dependiendo
de la especie (Zanuy y Carrillo 1987, Zanuy y col 2009,
Mylonas y col 2010).

La arquitectura de la pared folicular aumenta su com-
plejidad durante esta fase. A nivel estructural el corion en
algunas especies como los scianidos, puede ser reconocido
por la presencia de tres capas, denominadas: Z1, Z2, Z3
(Nagahama 1983). Esta tltima es de apariencia reticular
o estriada durante gran parte de la vitelogénesis, debido
al gran nimero de canales o poros (Leino y col 2005).
No obstante, durante el final de la vitelogénesis, puede
perder su apariencia debido a la compactacién (Takashima
e Hibiya 1995).

Maduracion: Morfolégicamente esta fase es caracterizada
por el inicio o reanudacién de la migracion de la vesicula
germinal hacia el polo animal y la posterior ruptura de
ésta (proceso llamado “breakdown” en inglés), ademas
se produce una clarificacién del vitelo y un marcado in-
cremento de tamafio debido a la hidrataciéon (Nagahama
1983, Zanuy y Carrillo 1987, Takashima e Hibiya 1995,
Unver y Unver Saraydin 2004, Honji y col 2006). Cabe
sefialar que en algunas especies, como los salmonideos y la
carpita cabezona (P. promelas), la vesicula germinal inicia
su migracién hacia el polo animal antes de la maduracién
durante las tltimas etapas de la vitelogénesis, pero en otras
como los scianidos la vesicula germinal permanece en el
centro del oocito hasta el inicio de la maduracién final
(Takashima e Hibiya 1995, Leino y col 2005). En esta etapa
concluye la primera divisién mei6tica con la expulsién del
primer cuerpo polar, para nuevamente volver a detenerse,
esta vez en metafase de la segunda divisién (Takashima
e Hibiya 1995), para luego ser ovulado y eventualmente
desovado (o puesto).

Wallace y Selman (1980) observaron que durante la
maduracién final en Fundulus heteroclitus (Linnaeus
1766), células de la granulosa experimentaron algunas
alteraciones citoldgicas especificas, tales como un enorme
aumento del aparato de Golgi con presencia de material
secretorio e incremento de las cisternas glandulares de
reticulo endopldsmico rugoso y ribosomas libres.
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Los oocitos ya maduros son llamados huevos u ovas,
los cuales durante la ovulacién (con la meiosis detenida
en metafase II) son expelidos en la cavidad peritoneal en
especies con ovarios gimnovdarico (Nagahama 1983) o en
la cavidad ovdrica en especies con ovario cistovarico. En
muchas especies de peces marinos y de estuario se produce
un marcado aumento del volumen oocitario debido al ingreso
de agua dentro del oocito, proceso llamado hidratacion.
El reinicio y finalizacién de la segunda divisién meidtica
ocurre posterior a la fecundacién del oocito II.

La ovulacién en los teledsteos involucra una serie de
pasos preparatorios. Primero la capa folicular debe separarse
del oocito, el mecanismo que comanda la interrupcién
en la comunicacion foliculo-oocito previo a la ovulacién
es desconocido, pero se ha sugerido la intervencién de
enzimas proteoliticas en la disrupcién de la conexién. Se
ha demostrado la presencia de algunos elementos con-
trctiles como microfilamentos en las células tecales, asi
como la presencia de fibras musculares lisas. A través de
experimentos con inhibidores de estos sistemas contracti-
les como Citocalasina B, se ha sugerido que este sistema
de microfilamentos es necesario para la ovulacion de los
teledsteos (Nagahama 1983).

Posterior a la ovulacién y desove, el ovario contiene
foliculos postovulatorios (POFs), ovas no desovadas, oocitos
adultos inmaduros, oogonias y en peces con estaciones de
desove continua o prolongada, oocitos en varias etapas
de desarrollo (Takashima e Hibiya 1995, Unver y Unver
Saraydin 2004).

Los foliculos postovulatorios estdn constituidos por
capas foliculares que permanecen en el ovario después de
liberado el oocito. Inicialmente los POFs son una estruc-
tura definida, pero rapidamente se deterioran torndndose
indetectables dentro de algunos dias (Macchi y col 2003,
Honji y col 2006, Ganias y col 2007).

CONTROL ENDOCRINO DE LA REPRODUCCION EN PECES

Similar a lo ocurrido en vertebrados superiores el
desarrollo y crecimiento oocitario estd gobernado por
el sistema neuroendocrino, el cual estimula a los tejidos
ovdricos para el desarrollo folicular y la produccién
de esteroides (Hafez 2002). En peces, al igual que en
otros vertebrados no mamiferos, la gran sensibilidad
al medio ambiente ejerce un importante control sobre
la reproduccién, modulando a través de la integracién
de los sistemas sensoriales la secrecion de hormonas
liberadoras hipotaldmicas. El mecanismo de secrecién
de esteroides es un complejo sistema que involucra la
percepcién de estimulos ambientales, conexiones neuro-
nales y 6rganos endocrinos, el cual de manera general esta
compuesto por 6rganos de los sentidos, gldndula pineal,
hipotdlamo e hipdfisis, esta dltima es la encargada de
secretar hormonas estimuladoras de tejidos sintetizadores
de esteroides (Nagahama 1983, Zanuy y Carrillo 1987,
Zanuy y col 2009).
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Las gonadotrofinas (GtHs) se han purificado en es-
pecies como el salmon, la carpa y la trucha, separdndose
dos fracciones denominadas GtH I (FSH) y GtH II (LH)
(Zanuy y Carrillo 1987, Arantes y col 2010). La GtH I
induce la captura de vitelogenina (Zanuy y Carrillo 1987,
Luckenbach y col 2010) y, dependiendo de la especie,
puede estimular la esteroidogénesis y liberacién de AMPc,
por lo cual se la denomina hormona vitelogénica. Por otra
parte, la GtH II induce la maduracién de los oocitos, la
ovulacion, ademas de estimular la formacién de AMPc,
denomindndose hormona madurativa (Zanuy y Carrillo
1987, Zanuy y col 2009). Ambos tipos de GtH son libe-
radas desde la hip6fisis y vertidas al torrente sanguineo,
donde al llegar a las génadas, estimulan a los tejidos
ovdricos para realizar la sintesis esteroidogénica a nivel
folicular en las c€lulas de la granulosa, c€lulas tecales,
cuerpos atrésicos y foliculos postovulatorios (corpora
lutea) (Nagahama 1983, Valdebenito 2008, Mylonas y

col 2010) (figura 3).

La sintesis de esteroides gonadales es llevada a
cabo por c€lulas de la granulosa y de la teca en forma

conjunta, produciendo 17B-estradiol y esteroide inductor
de la maduracién (170.-20B-dihidroxi-4-pregnen-3ona),
respectivamente (Nagahama 1983).

La accién fisiolégica del 17B-estradiol es inducir la
biosintesis y secrecion hepatica de vitelogenina, la cual
es liberada en la sangre y transportada hasta el ovario, en
donde cumple un rol primordial durante la etapa de vitelo-
génesis. La hormona 170, 20B-dihidroxi-4-pregnen-3-ona,
es altamente efectiva en la induccién de la maduracién
in vitro. Este esteroide es sintetizado por el foliculo en
respuesta a la gonadotrofina, encontrdndose en elevadas
concentraciones en el plasma de hembras que experimen-
tan maduracién final oocitaria (FOM) (Nagahama 1983),
pero no sélo el foliculo ovdrico es el unico secretor de
esteroides gonadales, estructuras postovulatorias también
participan en su secrecion. Los foliculos postovulatorios
recientes han sido caracterizados por un alto grado de
vascularizacion de la capa tecal e hipertrofia de las célu-
las de la granulosa y al igual que en la granulosa de los
foliculos en crecimiento, existe evidencia de la actividad
de enzimas involucradas en la producciéon de hormonas

Cuadro 1. Factores involucrados en disfunciones reproductivas causantes de atresia folicular en peces.

Factors involved in reproductive dysfunctions causatives of follicular atresia in fish.

Factor

Efecto o Alteracion

Especie(s) o Genero(s) Autor(es)

Agonistas estrogénicos y
androgénicos

Estrés ambiental

Temperatura elevada previo a la
maduracién

Fotoperiodo largo

Temperatura elevada del medio

Melatonina

Ondas de luz largas

Presencia de mercurio en el
medio

Altos niveles de zinc o cobre en
el medio

Pesticidas (organoclorados)

Temp. elevada constante durante
madurez maxima

Falta de fotoperiodo decreciente

Carencia de fotoperiodo largo o
temperatura elevada

Fotoperiodo alterado

Probable interferencia de la
maduracion final oocitaria

Desequilibrio hormonal

Detencion del desarrollo ovérico

Inhibe regresion gonadal

Ausencia de recrudescencia
gonadal

Regresion o bloqueo del desarro-
1lo gonadal

Inhibicién de la maduracién

Regresion gonadal e inhibicién
de la ovulacién

Bajo nimero de oocitos
ovulados.

Inhibicién hormona luteinizante
(LH)

Bajo porcentaje de oocitos
ovulados

Inhibicion de la maduracién

Ausencia de maduracion

Probable interferencia de la
maduracion final oocitaria

Pimephales promelas Leino y col 2005.

Chalcalburnus chalcoides ~ Unver y Unver Saraydin 2004.

Acipenser transmontanus ~ Linares-Casenave y col 2002.

Bairdiella spp. y Zanuy y Carrillo 1987.

Rhodeus spp.

Gillichthys mirabilis Zanuy y Carrillo 1987.

Oryzias latipes Urasaki 1972.
Plecoglossus sp. Lam 1983.
Oryzias latipes Lam 1983.
Pimephales promelas Lam 1983.
Oryzias latipes Lam 1983.

Salmo clarki Smith y col 1983.

Salmonideos Billard y col 1978.

Notemigonus crysoleucas ~ de Vlaming 1975.

Galaxias maculatus Datos sin publicar.
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Figura 3. Esquema del mecanismo de control endocrino e interaccién folicular en peces teledsteos. PDR pars distalis rostralis; PDP
pars distalis proximalis; PI pars intermedia (modificado de Zanuy y Carrillo 1987).

Model of endocrine control mechanism and follicular interaction in teleosts fish. PDR pars distalis rostralis; PDP pars distalis proximalis;

PI pars intermedia (modified from Zanuy and Carrillo 1987).

esteroidales, lo que sugiere una similitud de los foliculos
postovulatorios con el cuerpo liteo de los mamiferos, ya
que en éstos existe biosintesis de esteroides (Kagawa y
col 1981, Nagahama y Kagawa 1982, Nagahama 1983,
Takashima e Hibiya 1995).

ATRESIA FOLICULAR

La atresia folicular se ha caracterizado como un proceso
de degeneracién que pueden sufrir algunos oocitos durante
su desarrollo (Nagahama 1983, 1994), el cual se incrementa
en poblaciones de cultivo o silvestres sometidas a altos
grados de explotacién o captura, pudiendo ser generado
por distintas disfunciones o alteraciones reproductivas. Por
ejemplo, en la especie Labeo victorianus (Boulenger, 1901),
los investigadores Rutaisire y Booth (2004) examinaron
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dos poblaciones silvestres en rios distintos, determinandose
distintos tipos de atresia para cada una de las poblaciones
y una tasa de atresia mayor para la poblaciéon con mayor
presion de explotacidn.

DISFUNCIONES REPRODUCTIVAS
INVOLUCRADAS

ASPECTOS GENERALES

Varias especies de peces exhiben disfunciones reproduc-
tivas cuando son criadas en cautiverio. Cominmente, son
fallas en hembras cerca de la maduracion final del oocito
(FOM), ovulacién o desove (Zohar 1988,1989%°, Peter y
col 1993). Estas disfunciones probablemente resultan de la
combinacién del estrés inducido por la cautividad (Sumpter
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y col 1994, Pankhurst y van der Kraak 1997) y la falta
de un ambiente adecuado para el desove natural (Zohar
19892 b, Yaron 1995, Battaglene y Selosse 1996, Ohta y
col 1997). Los peces criados en cautividad generalmente
exhiben un acelerado crecimiento y maduracién. Sin em-
bargo, este ambiente puede fallar en proveer los cambios
ciclicos requeridos para completar el ciclo reproductivo
(Linares-Casenave y col 2002).

Los problemas reproductivos pueden ser clasificados
en tres tipos:

El primero y mds severo es ejemplificado por la anguila
de agua dulce (Anguilla spp.), la cual experimenta una falla
de la vitelogénesis cuando es mantenida en cautiverio, lo
que también ha sido observado en grupos de lisas (Mugil
cephalus Linnaeus, 1758) mantenidas exclusivamente en
agua salada en las cuales la vitelogénesis se detiene en
etapas muy tempranas (de Monbrison y col 1997).

En el segundo tipo, la vitelogénesis progresa nor-
malmente, pero al principio de la temporada de desove
los oocitos postvitelogénicos fallan en la maduracion
oocitaria final y ovulacidn, convirtiéndose en atrésicos
(Zanuy y Carrillo 1987, Tucker 1994, Berlinsky y col 1997,
Larsson y col 1997, Mylonas y col 1997 b). Este tipo
de disfuncién es el problema reproductivo mas comtn
encontrado en pisciculturas (Mylonas y col 2010). Como
lo observado en la especies Galaxias maculatus (Jenyns,
1842) y P. promelas.

El tercer tipo corresponde a la ausencia de desove (puesta)
al final del ciclo reproductivo. En especies que exhiben
este problema, el oocito experimenta una vitelogénesis,
FOM vy ovulacién normal en respuesta a los estimulos
fisiolégicos y ambientales, pero los oocitos ovulados no
son liberados (Zanuy y Carrillo 1987, Zohar y Mylonas
2001). Este tercer tipo es presentado en todas las especies
salmonideas mantenidas en cultivo.

Las disfunciones o alteraciones reproductivas pueden
producirse debido a una serie de factores extrinsecos
e intrinsecos (cuadro 1) alterados, conllevando asi a la
aparicion de atresia folicular:

FACTORES EXTRINSECOS

Factores externos como la temperatura, luz, salinidad
y confinamiento juegan un papel preponderante en la
maduracién, ovulacién y puesta, debido a su profunda
influencia sobre la sensibilidad folicular, ya que se requie-
ren seflales ambientales precisas para su sincronizacién
(Ekcestein 1975, Daettlaff y Davydova 1979, Sower y
col 1982, Arantes y col 2010). La temperatura afecta el
desarrollo gonadal a través de la accién directa sobre la
gametogénesis, la secrecion de hormonas hipofisiarias, la
tasa de depuracién hormonal, la respuesta del higado a los
estrogenos y, finalmente, sobre la respuesta de las génadas
ala estimulacién (Zanuy y Carrillo 1987), lo cual ha sido
demostrado en estudios de atresia folicular inducida por
temperatura en el esturién blanco (Acipenser transmontanus

Richardson, 1836), un actinopterigio no teledsteo, donde
hembras sometidas a medios con temperaturas mayores
a las normales previo a la adquisicién de competencia
maduracional han detenido su desarrollo ovérico con
la consecuente aparicién posterior de atresia folicular
(Linares-Casenave y col 2002). De manera similar, en la
especie Gillichthys mirabilis (Cooper, 1864) la regresién
gonadal es inducida en individuos sometidos a un régimen
térmico elevado por un periodo prolongado. En muchas
especies, ademds de temperaturas elevadas se requiere de
fotoperiodos de dias cortos. Sin embargo, en especies de
los géneros Bairdiella y Rhodeus basta un fotoperiodo
de dias cortos para inducir la regresién gonadal (Zanuy
y Carrillo 1987).

Como se menciond anteriormente, la calidad espectral e
intensidad luminosa también puede modificar la puesta. Se
ha observado especies con un amplio espectro de respuesta
y otras mds selectivas donde longitudes de ondas cortas
estimulan la maduracién y ondas largas la inhiben (Lam
1983). La coincidencia existente entre niveles elevados de
esteroides sexuales durante la recrudescencia gonadal y
fotoperfodos decrecientes posteriores al solsticio de verano
ha dado lugar a la hipétesis que en los salmonideos los
fotoperiodos decrecientes disparan la maduracién gona-
dal (Billard y col 1978). Al contrario, en Notemigonus
crysoleucas (Mitchill, 1814) la maduracién final de los
oocitos y ovulacién sélo se presenta en peces expuestos a
regimenes de fotoperiodos largos y temperaturas elevadas.
Cabe sefialar que ambos factores por separado no fueron
capaces de inducir la maduracién y ovulacién en dicha
especie (de Vlaming 1975).

En algunas especies se ha advertido que la melatonina
induce la regresion o bloquea el desarrollo gonadal en
peces que estdn en las ultimas etapas de recrudescencia
gonadal durante la primavera a fotoperiodos cortos. Cabe
seflalar que la melatonina puede tener efectos anti o pro
gonadotropos segtn la hora del dia en que es administra-
da. Ademas, se conoce la existencia de influencia lunar
sobre la estacion de puestas con la fase de vitelogénesis
iniciada, por lo que es previsible que dicha influencia esté
involucrada sélo en las etapas finales del ciclo reproductor,
como son la maduracién final, ovulacién y puesta (Zanuy
y Carrillo 1987).

Enla“shemaya” (Chalcalburnus chalcoides Giildenstidt,
1772) se ha descrito la aparicién de atresia folicular
posterior al desove y ocasionalmente durante la etapa de
maduracién, presentdndose en oocitos en cualquier etapa
de desarrollo. Aparentemente, el estrés ambiental seria
la principal causa de la atresia en esta especie (Unver y
Unver Saraydin 2004).

Otros factores que pueden afectar la gametogénesis
y puesta son la nutricién, el ambiente social tales como
las feromonas, estimulos visuales y tactiles, corrientes
de agua, oxigeno disuelto, presién barométrica, conta-
minacion, radiacion, entre otros (Zanuy y Carrillo 1987,
Leino y col 2005).
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FACTORES INTRINSECOS

Del mismo modo, se han investigado factores internos
que pueden alterar el proceso de oogénesis. Se ha observado
que la presencia de la hormona madurativa en salmonideos
presenta niveles mas elevados durante el periodo periovu-
latorio, mientras que durante la incorporacién activa de
vitelo los niveles de esta hormona son mas bajos (Fostier
y col 1982, Ng e Idler 1983). Experimentalmente, se ha
visto la imposibilidad de inducir la maduracién en oocitos
de la lubina (Dicentrarchus labrax Linnaeus, 1758) con
ovarios en estado avanzado de vitelogénesis, a pesar de
ser inyectada con hCG (gonadotrofina coriénica humana),
demostrandose de esta forma que las hormonas de tipo
madurativas son indispensables para que la maduracion
y ovulacion se lleve a cabo. En peces tratados con un
anticuerpo contra la gonadotrofina vitelogénica (FSH)
se observo la detencién de la vitelogénesis con posterior
aparicion de atresia folicular. Sin embargo, cuando se
administraron anticuerpos contra la hormona madurativa
no se observaron los efectos anteriores. Aparentemente,
la sefial que dispara irreversiblemente todo el proceso de
maduracioén y ovulacién en salmonideos es la caida de
los niveles plasmaticos de 17f-estradiol, debido a una
merma en la actividad de la aromatasa de la granulosa y
por consiguiente la pérdida de la retroalimentacion negativa
de los esteroides sobre la secrecidon de gonadotrofina, la
que alcanzaria niveles maximos (Zanuy y Carrillo 1987,
Zeilinger y col 2009).

En la carpita cabezona (P. promelas) se estudiaron las
disrupciones endocrinas y cambios gonadales inducidos
por quimicos. Los agonistas de receptores de estrogenos
provocaron un aumento en la incidencia de atresia folicular,
probablemente debido a que altos niveles de vitelogenina
interfieren con la maduracién final. Sin embargo, ago-
nistas mas débiles como el Methoxychlor incrementaron
la incidencia de atresia, pero sdlo en algunas hembras.
En el caso de los agonistas de receptores de andrégenos,
estos incrementaron la atresia en foliculos preovulatorios,
muchos de los cuales adquirieron una apariencia inusual
en su deposicién de vitelo, la cual se vio disminuida en
relacion al tamaiio del oocito. Los antagonistas de an-
drégenos como Flutamine aumentaron la incidencia de
foliculos en desarrollo temprano y foliculos atrésicos.
Observaciones similares se describieron para inhibidores
del metabolismo esteroide (Leino y col 2005).

CARACTERISTICAS DE LA ATRESIA FOLICULAR

Morfolégicamente la atresia folicular comienza con la
ruptura y vacuolizacién del corion (Santos y col 2008),
ademads de la disolucién de la membrana nuclear. Segtin
el grado de desarrollo alcanzado por el oocito, su conte-
nido de vitelo también sera reabsorbido por fagocitosis
desde las células de la granulosa (figura 4). La atresia
folicular involucra la hipertrofia de las células de la
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Figura 4. Foliculo atrésico de puye (Galaxias maculatus). CE
capsula externa; CR corion; VR vitelo en reabsorcién. Barra = 50
um (40x).

Atretic follicle of puye (Galaxias maculatus). CE external
capsule; CR chorion; VR yolk in reabsorption. Scale bar = 50 um
(40x).

granulosa y posiblemente las células tecales (Nagahama
1983, Linares-Casenave y col 2002). Durante la atresia
temprana las células de la granulosa remueven la cubierta
del huevo y los contenidos oocitarios por digestion liso-
somal y las c€lulas tecales son infiltradas por linfocitos
(Linares-Casenave y col 2002). Esta puede presentarse en
cualquier momento del desarrollo oocitario (Leonardo y
col 2006, Ganias y col 2008), aunque lo mds comun es
que aparezca en las fases de vitelogénesis y preovulatoria
(Bromage y Cumaranatunga 1988). Desafortunadamente,
los mecanismos que regulan la atresia folicular no estan
debidamente entendidos (Santos y col 2008), asi como sus
cambios estructurales, ultraestructurales y su correlacion
con cambios bioquimicos a nivel plasmético (Linares-
Casenave y col 2002, Rutaisire y Booth 2004).

La atresia folicular y en algunos casos la aparicion de
necrosis estdn relacionadas con cambios patoldgicos debidos
a afecciones sanitarias o condiciones degenerativas norma-
les acompafiados de cambios estacionales en la actividad
gonadal (Takashima e Hibiya 1995). Los oocitos atrésicos
(corpora atretica preovulatoria) son una caracteristica muy
comun del ovario de los teledsteos (Ball 1960, Saidapur
1978), los cuales pueden presentarse tanto en peces de
vida silvestre como en cautiverio (Leonardo y col 2006).
Este proceso de degeneracion se puede presentar particu-
larmente bajo situaciones de estrés (Santos y col 2008) y
condiciones ambientales adversas, especialmente en peces
en cautiverio (Ball 1960, Linares-Casenave y col 2002).
Como se menciond, la presencia de ciertos contaminantes
en el agua se han relacionado con la aparicion de atresia
folicular (Takashima e Hibiya 1995, Leino y col 2005),
as{ como con alteraciones macroscépicas anormales
en la morfologia gonadal e inhibicién de la oogénesis,
ademds de tumores ovdricos espontdneos o quimicamente
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inducidos, tales como cistadenomas, fibromas, adenomas
y linfosarcomas (Takashima e Hibiya 1995).

Los foliculos atrésicos han sido descritos como un sitio
de biosintesis de esteroides en los teledsteos debido a su
apariencia glandular (Ball 1960, Hoar 1969, Browning
1973). Sin embargo, en especies como el esturién blanco
(A. transmontanus) se ha concluido que no existe evidencia
morfoldgica de sintesis de hormonas en éstos (Linares-
Casenave y col 2002, Leonardo y col 2006). Pruebas
histoquimicas han fallado en demostrar cualquier actividad
enzimadtica esteroidogénica, asi como en la deteccién de
progesterona, testosterona y 17B-estradiol en foliculos
atrésicos incubados con gonadotrofinas. Actualmente,
diversos autores postulan que los foliculos atrésicos estdn
asociados sélo con degeneracion y reabsorcion de vitelo
(Nagahama 1983).

Sin importar la razén por la cual los oocitos son
reabsorbidos por el organismo, las especies en que se
describe atresia folicular comparten un patrén comtin a
nivel ultraestrutural, ya que todos los elementos constitu-
tivos del foliculo ovdrico son reabsorbidos (teca externa,
teca interna, células foliculares, corion y oocitos). Los
granulos de vitelo, en el caso de estar presentes, pierden su
individualidad, constituyendo una masa amorfa acidéfila.
La apariencia de los foliculos atrésicos se caracteriza por
la carencia de una forma definida, presentando vacuolas
y pequefias escamas u hojuelas amarillentas (Honji y
col 2006).

CLASIFICACION DE LA ATRESIA FOLICULAR

Diversos autores han caracterizado y dividido el
proceso de atresia folicular en distintas etapas segtin
la especie estudiada, no existiendo unificacién en su
nomenclatura (Rutaisire y Booth 2004). Sin embargo,
algunos investigadores han dividido la atresia folicular de
los teledsteos en cuatro etapas consecutivas de acuerdo a
la descripcion al microscopio 6ptico de Bretschneider y
Duyvene de Wit (1947) en Rhodeus amarus (Bloch 1782).
Otros autores como Vizziano y Beroi (1990) clasifican
los foliculos atrésicos como hipertréficos y no hipertré-
ficos, correspondiendo a las fases de proliferacién de
células foliculares y reduccion del tamaiio del oocito,
respectivamente (Uribe y col 2006). Khoo (1975) entrega
una descripcién detallada de los cambios histolégicos
de la atresia folicular en el “goldfish” después de reali-
zada su hipofisectomia, clasificindola en cinco etapas
consecutivas: alfa (o), beta (), gamma (y), delta (8) y
épsilon (¢). Para mayores detalles, se recomienda revisar
el trabajo de este autor.

La atresia observada por Tricas e Hiramoto (1989) en
Chaetodon multicinctus (Garrett 1863) es cualitativamente
similar a la descrita en otras especies, los oocitos vitelo-
génicos que presentan su desarrollo detenido, muestran
distintas etapas degenerativas de atresia:

Alfa: Caracterizada por ondulaciones del corion, disrup-
cién nuclear, quiebre temprano de glébulos de vitelo e
hipertrofia de células de la granulosa.

Beta: Las células de la granulosa migran y fagocitan el
vitelo. Las células de la teca no son observadas invadiendo
el interior del oocito. El final de la atresia beta es caracte-
rizada por la completa desintegracién del corion.

Gamma: La reabsorcién del contenido oocitario continda
durante esta etapa, hasta la reabsorciéon completa del
contenido. Se presentan foliculos pequefios y de aspecto
irregular (posibles células luteales) de coloracién amarillo-
naranjo con tincién HyE. Las c€lulas tecales del foliculo
todavia rodean el oocito remanente.

Delta: Es caracterizada por la presencia de compo-
nentes residuales después de la reabsorcion de vitelo y
citoplasma.

Epsilon: Algunos autores han postulado que en esta etapa
“células del cuerpo liteo se podrian diferenciar en nuevas
células oogoniales” (Khoo 1975).

En estudios del “ningu” (L. victorianus), los autores
Rutaisire y Booth (2004) clasifican la atresia folicular en tres
tipos, segun las caracteristicas histolgicas observadas:

a) Caracterizada por la rapida fragmentacién del corion
y disolucién del contenido citoplasmatico, observan-
dose oocitos liquefactos ademas de una disminucién
de éstos. Este tipo de atresia es mas comtn en oocitos
terciarios de ovarios desovados exitosamente.

b) Fue observada en oocitos en estado de vesicula de
vitelo II, estando determinada por el quiebre de los
glébulos vitelinos en granulos mds pequefios, acom-
pafiado de degeneracion vacuolar del citoplasma con
un corion intacto, no se observaron signos de fagoci-
tosis. La presencia de atresia tipo II, generalmente estd
relacionada con una falla o interrupcion en el desove,
teniendo esta una alta prevalencia en el estudio con-
ducido por Rutaisire y Booth (2004). Sin embargo, en
este tipo de atresia el ovario reabsorbi activamente
los oocitos maduros para facilitar la recrudescencia
gonadal.

c) Fue encontrada en baja frecuencia y s6lo en oocitos
previtelogénicos, caracterizdndose por una degenera-
cién de los oocitos debido a una tumefaccién celular
poco nitida al microscopio 6ptico, no se observo la
invasién y fagocitosis de los foliculos a diferencia de
lo descrito para otras especies.

DESCRIPCIONES DE LA ATRESIA FOLICULAR EN PECES

En el esturién blanco (A. transmontanus) en una
primera etapa se inicia la degeneracion del corion, lo que
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se manifiesta por la desaparicion de sus estriaciones. A
diferencia de otras especies se observan agregaciones de
material nuclear en el citoplasma de foliculos atrésicos
tempranos. La corteza citoplasmatica aparece desorgani-
zada con agregaciones densas de granulos de glicégeno
y algunos glébulos de lipidos se fusionan incrementando
su tamafo. La ldmina basal permanece intacta a pesar
de la fagocitosis sufrida por el corion. En una etapa
intermedia se produce la digestién del corion y la capa
tecal aparece vascularizada e incrementada en su espesor
con una ldmina basal atin intacta. A medida que la etapa
intermedia progresa, la lamina basal se degenera y las
plaquetas de vitelo y gotas lipidicas son fagocitadas.
Este cuerpo atrésico permanece encapsulado por una
capa celular vascularizada. Posteriormente, en una etapa
avanzada de la atresia las células fagociticas comparti-
mentalizan el citoplasma. Durante esta fase las plaquetas
de vitelo desaparecen, aunque los lipidos e inclusiones
de pigmentos permanecen por un tiempo prolongado.
Los cuerpos atrésicos multicelulares formados en esta
tultima etapa persisten en el ovario por muchos meses,
exhibiendo una reduccién gradual en el tamafio celular
y concomitantemente una acumulacién de pigmento
oscuro. Las observaciones indican que la sensibilidad a
la temperatura ocurrirfa en la oogénesis tardia, durante
el periodo de sintesis de proteinas requeridas para que
el oocito adquiera su competencia maduracional. Las
etapas tempranas e intermedias de la atresia transcurren
bastante rapido, la dltima etapa puede durar hasta mas
de cinco meses a temperaturas elevadas en esta especie
(Linares-Casenave y col 2002).

Se postula que las células foliculares poseen la ha-
bilidad de adquirir caracteristicas fagocitarias, lo que
ha sido observado durante la fagocitosis de foliculos
atrésicos en algunos peces. Histolégicamente se ha ca-
racterizado por dreas de tincién color marrén con HyE
(Rutaisire y Booth 2004). Sin embargo, en el esturién
blanco (A. transmontanus) las células transformadas
de la granulosa sélo aparecen en la fase inicial de di-
gestion del oocito. En este mismo estudio las c€lulas
tecales aparecen involucradas en los principales cambios
fibréticos del foliculo, los que resultan en la formacién
de una densa cdpsula alrededor del cuerpo atrésico sin
participar en la fagocitosis. El destino del pigmento de
melanina del oocito y el origen del pigmento oscuro en
foliculos atrésicos no estd claro. Estas observaciones
han sido descritas en muchos estudios de teledsteos
y anfibios. Pareciera ser que estos pigmentos estdn
asociados a fagocitosis del oocito y degeneracién de
células fagociticas en cuerpos atrésicos avanzados
(Linares-Casenave y col 2002).

En algunas especies como la trucha arco iris se ha obser-
vado atresia vinculada a apoptosis en foliculos preovulatorios
(Wood y van der Kraak 2001), pero no ha sido descrito en
el esturion blanco. Cabe sefialar que en las tltimas etapas
de atresia los cuerpos atrésicos compuestos de masas de
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células experimentan una reduccién en su tamaio debido a
una baja en el nimero de células, sugiriendo la apoptosis de
células transformadas de la granulosa, lo que podria jugar
un rol durante las dltimas etapas de la atresia folicular en
el esturién blanco (Linares-Casenave y col 2002).

En la sardina ibérica (Sardina pilchardus Walbaum 1792)
se ha descrito la separacién de los foliculos atrésicos pre-
ovulatorios tardios del epitelio, los cuales se concentran
en la parte central de las laminillas ovigeras (Ganias y
col 2007). Este patrén también ha sido observado en
otros peces como la lisa (M. cephalus) por los autores
McDonough y col (2005). Los foliculos atrésicos tardios
permanecen en el ovario por largos periodos, extendién-
dose incluso hasta la pr6xima temporada de desove. Esta
separacion del epitelio laminar constituye un mecanismo
para administrar el espacio disponible para los nuevos
oocitos de la préxima temporada de desove (Ganias y
col 2007).

A nivel histolégico la atresia folicular tardia puede ser
confundida con los foliculos postovulatorios (POFs) de
mas de 24 horas (Macchi y col 2003, Ganias y col 2007).
La duracién de la degeneracion de los foliculos posto-
vulatorios varia segtn la especie, desde menos de un dia
hasta mds de una semana. Histolégicamente estas pueden
diferenciarse debido a que durante todas las etapas de
la atresia folicular, el foliculo esta cercado dentro de
estructuras celulares. Por el contrario, los POFs siempre
conservan una abertura hacia el lumen ovérico y no son
separados del epitelio de las laminillas, manteniéndose
en el epitelio hasta completar su reabsorcién (Ganias y
col 2007).

En la carpita cabezona (P. promelas) el inicio de la
atresia folicular estd dada por el quiebre o aberturas del
corion, posteriormente el nicleo y el material vitelino
inician su degeneracién, provocando la reabsorcién
del vitelo, lo que se distingue por una débil tincién del
foliculo. Leino y col (2005) reportaron la aparicién de altos
niveles de atresia folicular en tres génadas de un total de
veintisiete, la cual se presentd principalmente en foliculos
maduros, lo que indicaria que estas hembras “perdieron”
su oportunidad para desovar. En cultivos experimentales de
carpita cabezona (P. promelas) la incidencia de atresia es
relativamente baja (Jensen y col 2001, Leino y col 2005),
oscilando entre 1,6% a 4,6% en algunos experimentos
(Leino y col 2005).

En el bagre rayado (Pseudoplatystoma fasciatum
Linnaeus 1766), un pez migrador de los rios sudamerica-
nos, se observo la aparicion de procesos de degeneracion
ovéricos cuando éstos fueron mantenidos en confinamiento
y no se indujo su reproduccién durante un experimento
controlado, en el cual se dividi6 la poblacién en grupos
que fueron muestreados histolégicamente a lo largo de
un periodo de tiempo. En el primer grupo se encontraron
oocitos en diferentes etapas de desarrollo. La atresia ob-
servada se caracteriz6 de forma similar a la encontrada en
otras especies por hipertrofia de las células foliculares,
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corrugacidn del corion y algunas vacuolas en el ooplasma
periférico. En el segundo grupo los ovarios presentaban
gran cantidad de oocitos alterados, alrededor de un 10%
mds que en la etapa previa. MicroscOpicamente estos pre-
sentaban la pérdida de su forma redondeada, mostrando
desorganizacién nuclear y citoplasmdtica. Su nicleo se
presentd ligeramente excéntrico y a nivel citoplasma-
tico se observaron grandes cantidades de granulos de
diferentes tamafios. Las células foliculares presentaban
una hipertrofia severa, penetrando los alrededores del
interior oocitario y granulos de vitelo emergian entre las
células foliculares. El corion estaba altamente corrugado
y roto. En el tercer y cuarto grupo los ovarios contenian
gran cantidad de oocitos perinucleares y pocos oocitos
atrésicos, los cuales poseian un corion corrugado y en
muchos casos completamente desintegrado. La mayor
parte de los granulos de vitelo estaban desintegrados y
solo una pequeiia cantidad de vitelo permanecia en el
centro del oocito. Esta etapa final marcé la completa
degeneracién oocitaria, con presencia de fagocitosis y
vasos sanguineos. Los eventos morfoldgicos observados
son similares a los descritos en otras especies de peces
de agua dulce nativas del Brasil. Los primeros signos de
atresia ovdrica y folicular aparecieron a finales de enero,
coincidiendo con la caida en los valores de la tempe-
ratura del agua, dias mds cortos y disminucién en las
lluvias, lo que supondria que el estrés ambiental induce
la atresia folicular en el caso de esta especie (Leonardo y
col 2006). Por otra parte, en la lubina (D. labrax) Zanuy
y col (1995) observaron un mayor nimero de oocitos
atrésicos en individuos mantenidos en un fotoperiodo
de dias largos constantes y un régimen térmico alterado
respecto al grupo control bajo condiciones naturales de
luz y temperatura.

En la anguila de pantano (Synbranchus marmoratus
Bloch 1795) el inicio de la atresia puede ser detecta-
do por cambios en las células foliculares, las cuales
modifican su apariencia de planas o cuboidales a una
apariencia cilindrica y vacuolada. Estas dltimas parti-
ciparian de forma activa en el proceso de fagocitosis
agrupdndose en masas epitelioides en etapas avanzadas
de fagocitosis. Estas estructuras atrésicas muestran una
intensa fluorescencia bajo luz ultravioleta (UV). Al
final del proceso, las células fagociticas, granulocitos
degenerativos y remanentes foliculares permanecen
juntos formando una estructura heterogénea compacta
(Ravaglia y Maggese 2002).

En el “huaiquil” (Micropogonias furnieri Desmarest,
1823) se han registrado incrementos en los porcentajes
de atresia folicular, en poblaciones del estuario del Rio
de la Plata, en las cuales se observd un incremento en
la atresia folicular, variando desde un 20% durante la
primera temporada reproductiva hasta un 60% en la
segunda temporada (Macchi y col 2003). Ademas, se
observé un aumento en la presencia de oocitos atrésicos
a medida que la temporada de desove progresaba, lo que

coincide con lo descrito por Valdebenito y col (1995) en
poblaciones de esta especie del Lago Budi en el Sur de
Chile. Los altos niveles de atresia han sido usados para
establecer el final del desove en esta especie (Macchi y
col 2003).

En poblaciones silvestres de sardina monterrey (sardina
espafola) (Sardinops sagax Jenyns 1842) se estimaron
los porcentajes de atresia folicular, concluyéndose que un
2% puede ser considerado normal. Sin embargo, al final
de la temporada este porcentaje se eleva a un 5%, lo que
indica el final del mdximo de puesta, aunque se ha descrito
la reabsorcién generalizada de los oocitos. Cuando sobre
el 50% de los oocitos es afectado se denomina atresia
mayor, lo que generalmente coincide con el final de la
temporada de desove. Una vez alcanzado este nivel de
reabsorcion, se reduce la probabilidad que estas hembras
desoven nuevamente. El proceso de atresia mayor es una
problemaitica poco estudiada en poblaciones silvestres.
En la sardina monterrey la atresia puede presentarse en
oocitos durante los primeros estadios de desarrollo hasta
en oocitos previos al desove. Las posibles causas de
atresia mayor se han vinculado con condiciones de baja
temperatura, problemas nutricionales, hacinamiento y
contaminantes. Establecer las causas de la interrupcion
del desarrollo ovdrico es dificil. Sin embargo, se ha re-
lacionado la atresia de foliculos con vitelo en sardinas
adultas con condiciones o cambios ambientales que
puedan interrumpir la puesta (Torres- Villegas y col 2007).
En el caso de la lubina (D. labrax) Zanuy y col (1995)
demostraron que una manipulacién inadecuada del foto-
periodo y la temperatura para alterar la época de puestas,
indujo una atresia generalizada dando lugar a una dréstica
disminucion de la fecundidad. En la sardina monterrey
(S. sagax) la aparicién de atresia en oocitos sin vitelo se
asocia a factores de condicién corporal sub6ptimos, lo
que sugiere un efecto ambiental a largo plazo e inanicién
prolongada, ya que esta atresia se presentd principalmente
en peces pequefios. El andlisis histolégico de la atresia
folicular reveld una alta incidencia en el porcentaje de
atresia de oocitos en estado de alvéolo cortical desde
el inicio de la temporada reproductiva, observandose
también atresia alfa y beta sin vitelo. Hacia finales de
invierno e inicio de primavera se observé la presencia
de atresia mayor en el 90% de las hembras, coincidiendo
con el maximo de puesta de la temporada reproductiva,
ademads de observarse atresia en oocitos en vitelogénesis
avanzada (Torres-Villegas y col 2007).

En algunos peces peldgicos la frecuencia de atresia es
alta de forma normal, alcanzando valores cercanos al 20%
en especies como Trachurus trachurus (Linnaeus 1758)
(Torres-Villegas y col 2007). Lee y Yang (2002) obser-
varon la aparicién de atresia folicular en alrededor de un
60% en la especie Lateolabrax maculatus (McClelland,
1844), 1a cual fue capturada desde un ambiente silvestre
y posteriormente mantenida a una temperatura y horas de
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luz constantes, la atresia fue vinculada a una disminucién
de la temperatura.

Se ha postulado a la atresia como un mecanismo de
reciclaje que permite recuperar componentes y energia de
oocitos que no alcanzaron su desarrollo (Uribe y col 2006).
Sin embargo, algunos autores postulan que la atresia s6lo
se trataria de un proceso de apoptosis (Torres-Villegas
y col 2007). Aparentemente, el proceso de atresia se
presenta como una via alternativa dentro del desarrollo
del ciclo ovdrico en peces, permitiendo la creacién de un
ambiente tisular 6ptimo a nivel gonadal para las futuras
temporadas reproductivas. Sin embargo, este proceso se
puede presentar de dos formas:

“Normal”, con reabsorcion activa de todos los constituyentes
foliculares por parte de células especializadas del foliculo y
estructuras ovdricas adyacentes, la que se puede presentar en
cualquier etapa del desarrollo oocitario, con vacuolizacion
y licuefaccién del vitelo en estados mds avanzados.

“Patolégica” donde no ocurre reabsorcion del contenido
oocitario, la que de forma general se presenta en oocitos
durante etapas de desarrollo avanzado posteriores a la
vitelogénesis, produciendo un endurecimiento irreversi-
ble del vitelo que puede hipertrofiar el ovario y causar
finalmente la muerte de la hembra. Esta atresia patolégica
se ha presentado con frecuencia en especies como el
puye (G. maculatus) en poblaciones sometidas al estrés
estando bajo condiciones de cultivo experimental. En
dicha especie, los ovarios presentan un gran aumento
de volumen, rompiendo incluso la pared abdominal
en casos extremos, mostrandose duros al corte, lo que

indicaria una alta presencia de minerales. Las causas de
la atresia patoldgica en esta especie son atn descono-
cidas. Sin embargo, su incidencia es mayor en grupos
mantenidos con fotoperiodos alterados, presentindose
como un proceso croénico, donde aparentemente estarian
involucrados procesos fisioldgicos alterados del pez, tales
como alteraciones inmunoldgicas o del balance mineral,
dadas las caracteristicas gonadales observadas (cuadro 2).
Este tipo de atresia ha sido descrita por Mitchell (1989)
para poblaciones neozelandesas de la misma especie bajo
cultivo experimental y en especies no teledsteas como el
esturion (Ruban y col 2006).

CONCLUSIONES

La atresia folicular es un proceso multifuncional,
donde los estimulos ambientales aparecen como los mds
relevantes y mds especificamente los que hacen referencia
al fotoperiodo y la temperatura.

Los cambios histoldgicos de la atresia a nivel folicular
son muy similares entre las distintas especies estudiadas,
por lo que la descripcion de los caracteres anadtomo-his-
tolégicos de la atresia folicular realizados por diferentes
autores no presenta grandes variaciones. A pesar de esto,
no existe una nomenclatura clara para la descripcion del
proceso de atresia folicular.

La atresia folicular “normal” se presenta como un
proceso estratégico establecido dentro del ciclo de de-
sarrollo gonadal de diversas especies, el cual permite
un reciclaje energético bajo condiciones adversas. Sin
embargo, este proceso puede verse alterado en algunas
especies.

Cuadro 2. Caracteristicas generales de los tipos de atresia folicular en peces.

General characteristics of atresia types in fish.

Parametro evaluado

Atresia “normal”

Atresia “patoldgica”

Etapa del desarrollo folicular
Ovulacién
Tamatfio ovérico Normal

Consistencia ovarica

Condiciones ambientales

cultivo
Ocurrencia Generalmente al final del ciclo reproductivo
Prevalencia Variable, segtin etapa de la estacién reproductiva

Estado del vitelo
Reabsorcion

Factores causantes

comprometidos ambientales

Cualquier etapa del desarrollo folicular

Presente, aunque puede variar (atresia mayor)

Tejido normal, relativa laxitud

Tanto en vida silvestre, como en condiciones de

Licuefacto con presencia de vacuolas
Activa por fagocitosis y/o apoptosis

Extrinsecos, relacionados con estimulos

Etapas avanzadas (vitelogénesis en adelante)
Ausente, todos los foliculos comprometidos
Aumentado de volumen

Duro, firme al corte, probablemente
mineralizado

Condiciones de cultivo controlado

Cualquier momento del ciclo reproductivo
Alta en algunas cohortes

Endurecido

Ausente

Extrinsecos e intrinsecos
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La atresia folicular “patoldgica” afecta a individuos
con alto nivel de estrés, en los cuales debido a factores
internos no pueden mantener una adecuada homeostasis
de sus procesos fisiolégicos, lo que altera la ovogénesis
en cualquiera de sus etapas, pudiendo llevar a la muerte
de la hembra si el proceso se detiene durante la etapa final
de desarrollo del oocito.

RESUMEN

Muchas especies de peces de importancia econémica han sido
intensamente explotadas, provocando el colapso de sus pesquerias. Por
este motivo, en algunas de estas especies se han hecho intentos por lograr
cultivar individuos con fines comerciales, obteniendo relativo éxito. Se
ha observado que cuando algunas especies son mantenidas en cautiverio
o bajo intensa presién de explotacién en su medio natural presentan
disfunciones reproductivas que conducen a la aparicién de atresia folicular.
Este es un proceso poco estudiado en peces y la caracterizacion realizada
por varios autores, arroja diferencias de criterios y nomenclatura que
dificultan atin mas su comprensién. El objetivo de la presente investigacion
es realizar una revision bibliogréafica de la atresia folicular en peces y
contribuir a su comprensién y estudio. La atresia folicular es un proceso
degenerativo observado en algunos oocitos en cualquier momento de
su desarrollo. La aparicién de atresia folicular se ha relacionado con
condiciones degenerativas normales debido a cambios estacionales en
la actividad gonadal, afecciones sanitarias, o bien, a condiciones de
manejo inadecuadas en peces mantenidos en cultivo. Este proceso se
ha postulado como un mecanismo que permite reciclar componentes y
energfa. Sin embargo, en especies como el puye (Galaxias maculatus),
la trucha garganta cortada (Salmo clarki), entre otras, se ha observado
la presencia de una atresia folicular con caracteristicas patolégicas, en
la cual la reabsorcién del vitelo no ocurre, causando el endurecimiento
de los foliculos mas desarrollados, lo que puede conducir finalmente a
la muerte de la hembra.
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