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Resumen

Cherax quadricarinatus, o langosta de quelas rojas, es un acocil australiano que ha
demostrado tener un gran potencial para ser cultivado. Actualmente es preciso intensificar los
estudios cientificos encauzados a ampliar el conocimiento necesario para mejorar su produccién en
términos de calidad y cantidad a costo redituable. Uno de los aspectos que requieren ser
atendidos, es la insuficiencia en disponibilidad de semilla, pues limita la capacidad de llevar a efecto
con éxito la expansion de la industria. El mejoramiento de esta parte de la produccién, debe estar
sustentado en un claro conocimiento del desarrolio de las especies durante las primeras fases de su
ciclo vital.

Para tal efecto, se realiz6 como primer paso, un estudio del desarrollo embrionario del
acocil C quadricarinatus en términos descriptivos de los caracteres morfoldgicos que distinguen a
cada subestadio. Se describieron nueve estadios embrionarios previos a la eclosion, seguidos de
dos estadios postembrionarios. La duracion total del desarrolio fue de 43 dias a 26°C, desde el
desove hasta la aparicion del juvenil.

Posteriormente, se analizaron las variaciones de los tres componentes bioquimicos
principales del huevo: lipidos, proteinas y carbohidratos durante este periodo. Las proteinas fueron
el componente mas abundante, seguido de los lipidos y posteriormente de los carbohidratos que
representaron un constituyente menor durante todo el desarrollo. El huevo inicial tiene
aproximadamente 1400 ng de proteinas por individuo, de las cuales se consume una tercera parte
durante todo el desarrollo. El contenido inicial de lipidos fue de 900 n.g, de los cuales se consumen
dos terceras partes durante toda la ontogenia, por lo cual se concluye que los lipidos son el
principal sustrato energético del proceso de desarrollo . El contenido inicial de carbohidratos fue de
80 ng, cantidad que se mantuvo relativamente constante desde huevo hasta juvenil.

Adicionalmente, se observo que las variaciones de estos componentes dependieron de la
temperatura. A temperaturas bajas (22°C), hubo cierto consumo de carbohidratos y el consumo de
proteinas fue mayor que a temperaturas mas elevadas. A temperaturas altas (28 y 31°C), se
incrementd principalmente el consumo de lipidos. Tanto la supervivencia como el tiempo de
incubacién disminuyen a medida que la temperatura aumenta. Se concluye que 25°C representa la
temperatura mas recomendable en términos de eficiencia en el uso de la energia.

Como ultimo paso, se realizaron analisis histoquimicos que revelaron que, a partir de la
eclosion el postembridn empieza a acumular glucégeno tanto en musculo como en hepatopancreas
y que a partir del juvenil inicia la acumulacién de lipidos en células del hepatopancreas.

Adicionalmente, se observd que las células del hepatopancreas, las estructuras de digestion
mecanica y las estructuras sensoriales estan plenamente desarrolladas y por lo tanto funcionales en
el juvenil de una semana de edad. Por lo anterior, se recomienda dar alimento suave a los juveniles
ya que pueden necesitar varios dias antes de tener plena capacidad para captar y digerir alimento
exdgeno.
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Summary

Cherax quadricarinatus (redclaw) is an Australian crayfish that has demonstrated great
potential for aquaculture. To improve our understanding of quality and quantity production, more
intensive studies are required. One such area of concern is the inadequacy of a supply of fry, limits
the capacity to expand the industry.

One approach is %o increase our knowledge of the ontogeny of this species. For this
purpose, the first step was to describe the external morphology of embryos and post-embryos.
Nine embryonic stages are described for growth prior to hatching, followed by two post-embryonic
stages. Development occurs for 43 days at 26°C (hatching o the day-old juvenile).

After defining and describing ontogeny in detail, the three main biochemical components of
the egg (lipids, proteins, and carbohydrates) were analyzed for the same period. Proteins were the
main component, followed by lipids, and carbohydrates as a minor constituent during the entire
developmental period. A third of the initial egg protein (1400 pg) was consumed during
development. Two-thirds of the initial lipid content (900 pg) was consumed, indicating that lipids
are the main source of energy for development. Carbohydrate content (80 pg) remained relatively
constant.

Additionally, we observed that variations of the biochemical components depended on
temperature. At low and high temperatures (22°C and 31°C), protein consumption increased, and
there is some carbohydrate consumption at 22°C. At high temperatures (28 and 31°C), lipid
consumption increased. Survival and incubation time decreases as temperature increases. We
conclude that 25°C is the most suitable temperature in terms of energy efficiency.

As a final step, histochemical analysis of the hatchling to two-week-old juvenile stages was
performed to track energy accumulation of glycogen and lipids in hepatopancreatic and tail muscle
tissue. After the juvenile stage, lipids are stored in specialized hepatopancreatic A&cells. Glycogen
accumulates in hepatopancreatic and muscular tissue from the post-embryo I stage. Additionally,
hepatopancreatic cells, mechanical digestion structures, and sensory organs are fully developed in
the one-week-old juvenile.

We recommend a soft food diet because the young juvenile requires several days % reach
full capability to capture and digest exogenous food.

Keywords: Cherax, yolk, energy
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Capitulo I

Introduccion



La acuicultura, como actividad cientifica y econdémica en el ambito mundial, se encuentra en
crecimiento y se consolida cada vez mas como una alternativa adicional a la pesca para proveer
organismos acudticos como alimento.  Particularmente en México, numerosos proyectos de
investigacion continua y planificada bajo esquemas de alto rendimiento se han consolidado para
dar lugar a técnicas de cultivo orientadas a la produccién de diferentes especies de interés
comercial. Algunos géneros de peces (vgr., Lutianus, Paralabrax), moluscos como las almejas
(Argopecten ventricosus, Pecten vogdes;, Nodipecten subnodosus, Megapitaria aurantica ¥ M.
squalids) el callo de hacha (Pina rugosa, Atring mawa) ¥ |a madre perla (Pinciads mazatianics) se
encuentran entre las mas estudiadas (Saucedo, 2001). Entre los crustaceos, la mayor cantidad de
esfuerzo en investigacién ha sido con camarones peneidos tales como L/iogpenaeus vannameiy
Litopenaeus Slirostris.

A partir de estos estudios se ha incrementado el conocimiento pero el desarrollo de la acuicultura
en México aun es incipiente. Particularmente en nuestro pais, la atencion de proyectos de
investigacion sobre especies de importancia para ser cultivadas esta enfocada principalmente a
especies marinas (Villarreal, 1999). Si bien las amplias costas Mexicanas son adecuadas para
implementar en éstas granjas y otras instalaciones con la finalidad de producir animales marinos
para el consumo humano, una excelente alternativa se tiene en el cultivo de organismos de agua
dulce. En casi todo el pais existen regiones no aprovechadas y con suficiente abasto de agua
potable como para permitir el establecimiento, de manera redituable, de estanques para produccion
acuicola sin con ello alterar el equilibrio de comunidades naturales. La introduccion de nuevas
alternativas que contribuyan a la obtencién de productos acuicolas en éstas regiones, propiciara
oportunidades de trabajo, diversificara la produccion y generara divisas.

Dentro de las alternativas para la produccion acuicola de agua dulce, una de las opciones mas
atractivas es el cultivo de acociles y langostinos (Jones, 1995). El interés en el cultivo de este tipo
de especies se relaciona con la necesidad de producir un acocil de gran tamafio para el mercado
(Curtis y Jones, 1995). Las especies nativas de nuestro pais generalmente producen organismos
de menos de 60 gramos después de seis meses de cultivo, por lo que no alcanzan tallas
comerciales atractivas para el mercado internacional (Jones, 1999). Esto se hace factible
produciendo especies procedentes de Australia (Jones, 1999). Tal es el caso de los acociles; yabby
(Cherax destructor), marron (Cherax tenuimanus), redclaw o quelas rojas ( Cherax quadricarinatus),
espinoso de Tasmania (Astacqpsis gouldi), espinoso de Queensland (£ussiacus hystricosus), de
Nueva Gales del Sur (£uwastacus valeniulus), y el acocil de Murray River (£uasiacus armatus). Para
algunas ya se ha demostrado que son apropiadas para la acuacultura. De éstas, el que se ha
estudiado y cultivado comercialmente con mayor frecuencia es el yabby (Jones, 1995).

Todas estas especies de acociles se distribuyen de manera natural sélo en el hemisferio sur (Hobbs,
1974):

Phylum Arthropoda
Clase Crustacea
Orden Decapoda
Infraorden Astacidea
Superfamilia  Parastacoidea
Familia Parastacidae

La familia Parastacidae se compone de 14 géneros (Hobbs, 1974) entre los que Cherax es uno de
los mas adaptables a ser cultivados con éxito bajo un esquema controlado (Jones, 1990a).



Dentro de este género, C. quadricarinatus, o langosta de quelas rojas, que es conocido por su
nombre en inglés (reddiaw), es la que ha demostrado tener el mayor potencial de produccion
(Villarreal y Peldez, 1999). Esta especie es nativa de los rios del Noroeste de Australia y, aunque
bien conocida localmente, su potencial de cultivo no fue descubierto sino hasta la década de los
80s (Jones, 1990a). Siendo originaria de una region expuesta a cambios ambientales rigurosos, la
especie ha evolucionado como un animal resistente que tolera casi cualquier clima, pues es
tolerante a variaciones en parametros ambientales. Su cultivo requiere de agua con niveles de
dureza superiores a 150 mg/L CaCos;, pH entre 7 y 8.5 y saturacion de O, de al menos 4mg/L
(Villarreal y Peldez, 1999). Es capaz de mantener mas del 80% de su capacidad en tasa de
crecimiento entre los 23 y 31°C con un optimo de 27°C (King, 1994). Puede reproducirse a
temperaturas superiores a 23°C (Yeh y Rouse, 1995). Esta especie se distingue ademas por su
amplia capacidad para ser introducida con éxito pues se adapta con gran facilidad a cualquier
region templada o tropical (Jones, 1990b). Tiene un amplio potencial de distribucidn geogréfica,
ciclo de vida relativamente simple, su alimentacion es sencilla y su produccidn es econémicamente
viable (Villarreal y Peldez, 1999). El sabor de su carne es agradable y su textura cumple con los
mas altos estandares de calidad. Todas estas ventajas, relacionadas con sus atributos fisicos,
bioldgicos y atractivo en el mercado, la convierten en una buena opcion para ser cultivada con éxito
(Jones, 1990Db).

Actualmente la produccién de Australia es de 60 ton/afio y se puede comercializar desde que
alcanza los 20 g, si bien la mayor aceptacion del producto se tiene con ejemplares de 30 a 50 g
(Jones, 1990a). La comercializacion y exportacién en México, son factibles (Villarreal y Pelaez,
1999). La produccidn en otras regiones del mundo puede iniciarse con el abasto de poblaciones
procedentes de Australia o de otros lugares donde se haya introducido con anterioridad. También
seria recomendable el reabasto ocasional de los lotes de reproductores con machos y hembras
traidos de Australia u otros lugares donde la especie haya sido introducida, lo cual contribuiria a
mantener las poblaciones de reproductores con una poza genética adecuada. Sus necesidades
elementales durante el cultivo estdn ya convenientemente establecidas y pueden cumplirse
adecuadamente sin necesidad de instalaciones costosas (Villarreal, 1998).

En términos generales, los animales se cultivan con éxito al mantenerse en estanques de tierra, en
tanto estos puedan retener el agua (Jones, 1988). El area mas apropiada para éstos suele ser de
aproximadamente 2500 m?, con profundidad ideal desde 1 hasta 2.5 m (Villarreal y Peldez, 1999).
El agua adecuada para que esta especie permanezca en cultivo puede provenir de la superficie o
del subsuelo y tener un pH de entre 7 y 8.5. También es recomendable un bajo contenido de sales
(4 ppm) y iones metdlicos disueltos. El recambio de agua puede ser bajo o no hacerse en tanto se
tenga aeracion continua (Naranjo, comunicacion personal). Una vez llenos los estanques se
recomienda fomentar la produccién primaria con el empleo de fertilizantes (Naranjo, 1999).

Es por todo este facil manejo, que en varios paises se tiene ya su cultivo bien establecido con
tendencia a incrementar la produccidn. Los principales productores son Australia, China, Ecuador y
los Estados Unidos de Norte América, en donde ha sido cultivada con éxito pues tiene excelente
rendimiento, siendo capaz de alcanzar un peso de 70 a 100 g en un plazo de 6-8 meses de cultivo
en condiciones tropicales (Villarreal y Peldez, 1999). La situacidn en México es muy incipiente. En
1990, la Direccién de Acuacultura de SEPESCA import6 un lote de reproductores de acocil de quelas
rojas al pais. Para 1995 Acuacultivos Santo Domingo, una granja productora de tilapia en
Tamaulipas, inicio la evaluacion del potencial de cultivo de la especie, en colaboracion con el Centro
de Investigaciones Bioldgicas del Noroeste (CIBNOR). Los primeros resultados fueron muy
alentadores, lo que propicié que la empresa decidiera incrementar el area de cultivo para acocil de
quelas rojas. Actualmente, existen varios proyectos en fase de arranque o consolidacién en el pais.
En la medida en que se consoliden las granjas de cultivo, se contara con una produccion estable
que permita establecer y estabilizar los canales de comercializacion del producto en los mercados
internos y externos (Villarreal y Peldez, 1999a).



Actualmente ya se obtienen rendimientos de 2, 200 a 2, 500 kg/ha en ciclo de 9 meses, en granjas
comerciales del estado de Tamaulipas (Villarreal y Peldez, 1999b).

Si bien se conocen las necesidades fundamentales del acocil de quelas rojas para ser cultivado bajo
un esquema redituable, la tecnologia orientada a mejorar sustancialmente su produccién, esta en
vias de desarrollo. Aun hoy, la mayoria de las granjas que operan en Australia y el resto del
mundo, incluyendo México, lo hacen en funcion de las practicas que les ofrezcan mejores
resultados en base a métodos preestablecidos (Jones, 1995). Actualmente se tiene el reto de
expandir su mercado e impulsar su produccidén, para lo cual es necesario intensificar estudios
cientificos encauzados a ampliar el conocimiento necesario para mejorar su produccion en términos
de calidad y cantidad a costo redituable (Villarreal, 1997). Hoy, muchos esfuerzos se realizan con
este fin. Si bien ya se investiga ampliamente sobre la biologia y condiciones adecuadas para su
cultivo, se tienen aiin muchas incognitas.

Uno de los aspectos que requieren ser atendidos, es la insuficiencia en disponibilidad de semilla,
pues limita la capacidad de llevar a efecto con éxito la expansidn de la industria. El mejoramiento
de esta parte de la produccion, debe estar sustentado en un claro conocimiento del desarrollo de
las especies durante las primeras fases de su ciclo vital, en las que los érganos y las estructuras
necesarios para el desempefio del organismo, se forman (Anderson, 1982). Lo anterior es
importante porque los cambios que tienen lugar durante las diferentes fases de formacidén de un
organismo son criticos (Adiyodi, 1982; Chu y Ovsianico, 1994; Brodie y Hardey, 2001). Para
mejorar los resultados en la produccion de juveniles, se requiere definir las condiciones mas
adecuadas para incubar los huevos (Sevilla ef g/, 1993; Sargent, 1999). Dado la gran variabilidad
de estrategias reproductivas y de tipo de desarrollo embrionario y/o larvario, es preciso analizar
independientemente cada especie a cultivar (Holland, 1978; Sargent, 1999). Para poder realizarlo
es importante que, como punto de partida, se conozcan claramente las etapas del desarrollo
embrionario de la especie. La identificacion y la descripcion morfoldgica de las fases de desarrollo
que caracterizan la ontogenia, son necesarias como herramientas que contribuyan a detectar y
examinar rutinariamente el grado de desarrollo que se ha alcanzado en cada momento del cultivo,
lo que facilita la produccidn, el manejo y contribuye a determinar los momentos criticos.

En el caso de Cherax el macho deposita un espermatoforo en el primer segmento abdominal de la
hembra. Al ovopositar, los huevos son fertilizados y su cantidad por puesta varia desde 200 hasta
900, dependiendo principalmente del tamano de la hembra (Yeh y Rouse, 1994). El proceso de
diferenciacion y crecimiento se inicia con la formacion de una blastula, que darad origen a una
gastrula durante la cual se da un arreglo de las diferentes capas celulares de acuerdo a los tejidos
que han de originar (Anderson, 1982). A partir de estas capas primordiales, el desarrollo
embrionario es continuo en el interior del huevo, pasando éste por varios estadios embrionizados
(Huxley, 1896). Al eclosionar, se libera una forma previa al juvenil pero ya con casi todas las
estructuras, tanto internas como externas, desarrolladas (Sandeman y Sandeman, 1991). La
hembra mantiene los huevos o post-embriones adheridos a los pleopddos hasta que éstos se
convierten en juveniles. Durante este tiempo, son protegidos y mantenidos limpios por ésta,
ademas que fomenta, con el movimiento de los pledpodos y del abdomen, la recirculacién de agua
(Levi ef g/, 1999). Este proceso ha sido descrito para Cherax aestructor (Sandeman y Sandeman,
1991) pero hasta antes del presente trabajo, no lo estaba para C. guadricarinatus.

De contarse con informacién detallada sobre este proceso para la especie en cuestion, seria
posible, con esta referencia, evaluar los diferentes fendmenos fisioldgicos y bioquimicos que
suceden durante la ontogenia para con ello conocer los requerimientos del organismo en
formacidn. Por los estudios previamente realizados, se sabe que la evaluacién de la dindmica de
las principales reservas vitelinas durante el desarrollo embrionario (lipidos y proteinas) constituye
un excelente indicador de las necesidades nutricionales del huevo (Holland, 1978; Sargent, 1999).
Ya que dichos nutrientes son los mayoritariamente empleados durante la ontogenia (Cahu ef &/,



1988). Las proteinas son necesarias para construir tejido y para generar energia (Stryer, 1995).
Un balance adecuado de proteinas provee los aminoacidos necesarios para la formacion de la
estructura tisular (De Silva et g/, 1998). Aunque los requerimientos de este componente dependen
de la especie y de la fase de desarrollo en que se encuentra (Holland, 1978; D' Abramo et &/
1997). Los lipidos proveen la principal reserva energética en casi todas las especies acuaticas
durante la ontogenia (vgr. triglicéridos, Holland, 1978; Cavalli et &/, 2000). Ademas son
precursores para la sintesis de compuestos funcionales (vgr. colesterol) y estructurales (vgr.
fosfolipidos) indispensables en cualquier organismo en crecimiento (Heras ef &/, 1998). La
informacion sobre las necesidades de carbohidratos para crustdceos no estd suficientemente
estudiada (D’ Abramo et &/, 1997). Aunque es claro que son importantes para sintetizar
intermediarios y moléculas clave del metabolismo y, en el caso de los crustaceos, indispensables
para proveer los polisacaridos que conforman el exoesqueleto (Stryer, 1997). Sin embargo, esta
demostrado que dichas biomoléculas no son el principal recurso energético durante la ontogenia de
especies cuyos huevos se desarrollan en el agua (Holland, 1978).

De acuerdo a los estudios previos se espera que la concentracion de los componentes arriba
referidos cambie a medida que avanza el desarrollo, siendo estas variaciones en la concentracion,
un indicador de las necesidades nutritivas para este periodo (Holland, 1978; Bromage y Roberts,
1990; Sargent, 1999). Hay estudios previos que ponen de manifiesto la importancia de los
componentes vitelinos del huevo durante el desarrollo embrionario, pues la falta o escasez de
alguno de éstos puede ser determinante en la supervivencia y calidad del juvenil producido (vgr.,
Clarke et g/, 1990; Biesiot, 1995; Mourente ef g/, 1995; Coutteau ef g/, 1997; Heras et g/, 1998;
Cavalli ef g/, 2000). De acuerdo con éstos trabajos, cuando la cantidad y las proporciones de éstos
nutrientes no son apropiadas, el crecimiento es deficiente y se pueden presentar altas mortalidades
debido a un bajo aporte de algin elemento esencial (Petersen y Anger, 1997; Rgnnestead ef &/,
1998). De manera similar, algunos estudios describen los cambios en la concentracion de lipidos,
proteinas y carbohidratos durante el desarrollo embrionario y su relacion con la calidad de la post-
larva obtenida (Palacios et g/, 1999), haciendo énfasis en la importancia de ésta dependencia.
Para definir estas necesidades, hay que considerar que los requerimientos nutricionales de un
embrion lecitotrofico no pueden ser estudiados directamente (Holland, 1978). Es necesario conocer
los cambios que ocurren en la composicion bioquimica total del huevo durante diferentes
momentos de la ontogenia e inferirlos a partir de estos (Fraser ef g/, 1989). Esta informacion
contribuye a que sea mas eficiente la produccion de juveniles, al establecer los requerimientos del
embrion en términos de tipo, cantidad y calidad de reservas vitelinas (Holland, 1978). La
informacion que se obtiene de este analisis contribuye a conocer las necesidades nutricionales de la
especie durante su incubacion e incluso en fases posteriores de su produccion (Whyte ef g/, 1990).

Debido a la variedad de estrategias reproductivas entre los decapodos, los huevos varian en
nimero depositado, tamafio y composicion bioquimica (Watanabe ef g/, 1984). Esta Ultima
depende de los antecedentes nutricionales de la hembra que los pone (R@nnestad ef g/, 1998). El
desarrollo embrionario de los Astacidos y Parastacidos es lecitotrofico primario, lo que implica
dependencia nutricional del vitelo durante toda la ontogenia (Anderson, 1982). Dado que el
alimento proporcionado a la hembra durante su maduracion determina la composicion del vitelo, la
dieta que ésta reciba es uno de los factores que mas influyen para que se tenga éxito en la
produccion de juveniles (Ouellete y Taggart, 1992).

Es importante aclarar que, ademas de lo antes mencionado, los factores ambientales a que se
expongan los huevos, pueden influir en la eficiencia del uso que estos hagan del vitelo (Booth,
1998; Estévez ef g/, 1998). Los mas relevantes son la salinidad, el oxigeno disuelto y la
temperatura (Lasker, 1964). La temperatura es particularmente importante para los organismos
poiquilotermos, como lo son los crustaceos, pues influye en la duracion del desarrollo embrionario
(Garcia-Guerrero, 1994). Determina su tasa metabdlica (Schmidt —Nielsen, 1995) asi como el uso
que del vitelo haga un embrién en desarrollo (Paviov y Moksness, 1995; Lein ef a/, 1997; Gilroy y



Edwards, 1998; Lemos y Phan, 2001). Aunado a la deteccion de la variacion en concentraciones de
los nutrientes, existe la necesidad de establecer cual es la temperatura a la cual éstos son
empleados con mas eficiencia durante la ontogenia.

El desarrollo exitoso del embrion puede ser condicionado por el tipo, la cantidad, la calidad de
nutrientes disponibles y por las condiciones ambientales en que se mantengan los huevos. Sin
embargo, la capacidad del embrion para almacenar y metabolizar los nutrientes, es también
condicionante del éxito en la produccién de juveniles. En virtud de que en esta especie la
ontogenia depende de las reservas vitelinas para subsistir, es de esperar que los organos
especializados en la digestion y el almacenamiento de nutrientes, tengan un desarrollo paralelo al
consumo de éste y a la capacidad de digerirlo y almacenarlo. Esta capacidad aumenta con el
avance de la ontogenia (Loya-Javellana ef g/, 1994). Los Parastacidae, tienen un sistema digestivo
compuesto por esofago, estdmago, hepatopancreas y recto, basicamente (Vogt, 2002). Dado el
tipo de desarrollo embrionario que tienen, las células primordiales del hepatopancreas son
funcionales cuando el huevo eclosiona, pero las estructuras moledoras y masticadoras que
capacitan al organismo a procesar alimento exdgeno, se terminan de desarrollar hasta que alcanza
el grado de juvenil (Loya-Javellana ef @/, 1994). Esto implica que la estructura y el funcionamiento
del tubo digestivo condicionen la supervivencia del juvenil una vez liberado de la madre. En
particular, la capacidad de almacenamiento y uso de reservas nutritivas en los tejidos, alternas a las
reservas vitelinas, debe iniciarse antes del agotamiento del vitelo, permitiendo asi al organismo
sobrevivir durante el periodo que necesita para habituarse al medio y desarrollar las habilidades
para encontrar alimento.



Antecedentes

Estudios especificos sobre Cherax quadricarinatus

Actualmente, existe un importante sustento de investigaciéon sobre el género (ferax en particular
para C. destructory C. quadricarinatus. En el caso de C quadricarinatus, dado el origen de la
especie, gran parte de los estudios se han realizado en Australia, no obstante también se han
hecho investigaciones en China, Israel y Ecuador, por ser los primeros paises en importar
ejemplares para iniciar su cultivo (Jones, 1990). Casi todos los aspectos que deben ser evaluados
cuando se pretende cultivar intensivamente una especie con fines comerciales, han sido
considerados. A continuacion se ofrece una resefia de los trabajos mas relevantes, relativos a cada
una de las areas a las que se ha prestado mayor interés:

Manejo y mercadotecnia

Horwitz (1990) analiza los problemas que se derivan de la introduccion de acociles lejos de sus
lugares de origen, tanto del acocil de quelas rojas como del yabby y del marrén, tomando en
cuenta los mecanismos necesarios para regular los aspectos relacionados con la interaccién con
especies nativas, la alteracion del habitat, el impacto y la posibilidad de hibridacion. Hutchings
(1990a) analiza el mercadeo del redlcaw en Australia con base en los costos de produccion y
ganancias. Hutchings (1990b) analiza el manejo y empaque del producto, recomendando para ello
el empaque cebollero. El transporte poscosecha del producto, fue analizado por Jones (1990a),
quien sugiere el transporte vivo en hieleras a 15°C. Recomienda el sacrificio de los animales con
shock termico a —18°C durante media hora antes de ser cocinados. Jones (1990b) analiza el
manejo de la produccion de juveniles, sugiriendo dividirla en 4 etapas (seleccidon de reproductores,
desove, incubacion de los huevos y manejo post-eclosion). Rubino (1992) analiza los aspectos
econdémicos de importar el cultivo de acocil de quelas rojas a los Estados Unidos de norte América y
sugiere que hay que considerar todos sus aspectos biolégicos para evaluar los costos de
produccién, las cadenas comerciales y la aceptacién en el mercado. Holdich (1992) hace un
analisis comparativo de los alcances hasta ese momento de la astacicultura en Europa, Estados
Unidos, China, Australia y Kenia. Hace énfasis en lo facil que resulta el incubar los huevos pues no
tienen fases larvales para las cuales se requiera de producir un alimento especial. Destaca al acocil
de quelas rojas como uno de los candidatos mas prometedores a ser cultivados bajo un esquema
redituable, aunque tiene la desventaja de no tolerar las bajas temperaturas, lo cual limita su cultivo
en el caso de Europa y en el norte de Estados Unidos de norte América. Medley et g/ (1994)
hicieron un analisis econdmico de los riesgos relacionados con el cultivo de acociles en Estados
Unidos de norte América, mostrando el potencial econémico de cultivarlos a baja, media y gran
escala. Mills ef g/ (1994) hicieron un estudio donde se comparan y discuten las ventajas y
desventajas econdmicas de cultivar a los acociles marron, yabbyy acocil de quelas rojas. De este
estudio, se desprende que falta mucha investigacion para seleccionar a uno de estos como el
mejor. Rouse (1994) hace un estudio donde analiza la factibilidad de cultivar al acocil de quelas
rojas en Ecuador. Concluye que el citado pais reline ampliamente los requisitos para el cultivo de
acocil de quelas rojas. Jones (1995a) ofrecié un estudio que detalla el potencial de C
quadricarinatus para ser cultivado en un amplio intervalo de temperatura, de salinidad y con
diversos tipos de alimento, sefalando la facilidad con que se reproduce la especie en condiciones
controladas. El mismo autor propone la produccion de juveniles en tres etapas; primero el
desarrollo de las condiciones adecuadas para incubacién (Jones, 1995b), segundo los aspectos
relacionados con la nutricion y el habitat adecuados (Jones, 1995¢c) y tercero, el manejo de
estanques y de siembra (Jones, 1995d). Medley et g/ (1995) hicieron una compilacién de mas de
270 trabajos publicados entre 1985-1995 sobre la biologia general y el manejo de C
quadricannatus, tanto en Australia como fuera de ese continente. Curtis y Jones (1995) han
analizado las ventajas del cultivo y sus posibilidades como industria comercialmente factible.



Ofrecieron un analisis de las practicas de manejo de reproductores mas recomendables, de la
nutricion y el manejo poscosecha, haciendo énfasis en la posibilidad de exportacion. Rouse (1995)
ha estudiado extensivamente el cultivo de acociles en América, considerando que, fuera de
Australia, no hay especie con mayor potencial que C quadricarinatus. En China, Yixiong et 4.
(1996) han analizado extensivamente los pros y contras de la introduccién de la especie,
determinando que en las condiciones que se puede cultivar alld, el acocil de quelas rojas es el mas
rentable de entre seis especies introducidas, y que han sido analizadas y que, por lo tanto es el
mas propicio para el mercado Chino y de exportacion. Jones y Ruscoe (1998) analizaron el
mercado potencial para el acocil de quelas rojas en Estados Unidos de norte América en funcién de
las ganancias que se pueden obtener y concluyen que es redituable. Jones y Grady (2000),
elaboraron un manual especializado en el manejo del producto.

Filogenia y Anatomia

Se han realizado al menos dos trabajos compilatorios muy completos que discuten aspectos
relativos a la biologia de acociles de agua dulce. Uno es el trabajo clasico de Huxley (1896) y el
otro es el editado por Holdich (2002). Hay también un trabajo especial solo para los acociles
Australianos (Smith, 1911). Hobbs (1974) definié claramente la posicion filogenética de Cherax, en
un trabajo que es una revision que incluye a todos los acociles de agua dulce, explicando Ia
posicién taxonomica del grupo con respecto a los decdpodos y los crustaceos en general. Este
aspecto fue actualizado y redefinido por Austin (1995). Algunos estudios se han realizado sobre las
caracteristicas anatomicas del grupo, aunque son pocos los estudios que se enfocan en particular a
C. quadricarinatus. Entre los mas importantes, Jones (1990) realizé un folleto sobre la biologia
general de la especie, describiendo su anatomia, el dimorfismo sexual, el ciclo de vida, la
reproduccién, su crecimiento, su alimentacion y su conducta. Por otro lado Medley (1993) describe
los caracteres externos e internos que definen a este tipo de especimenes. Loya Javellana er a/
(1994) hicieron un descripcion a nivel histologico de la ontogenia de las estructuras digestivas de C
quadricarinatus. El crecimiento proporcional de los quelipedos en funcion del misculo abdominal
en machos y hembras fue estudiado por Gu ef @/ (1994), quienes determinaron que los machos
tienen las quelas mas largas y anchas que las hembras a una misma talla abdominal, y que esta
diferencia se incrementa a mayores tallas. Otro trabajo trata las caracteristicas morfoldgicas
externas del abdomen, del cefalotdrax y de los pereidpodos vy la relacion de éstos con la ubicacién
de los gonoporos en hembra y macho (Shao ef g/, 1995). La capacidad reproductiva de los
especimenes intersexuales fue estudiada por Sagi ef g/, (1996a), asi como una descripcion de los
cambios anatémicos, morfolégicos y fisioldgicos que tienen lugar cuando la hembra se prepara para
su primer ciclo reproductivo (Sagi ef @/, 1996b). La descripcion de la estructura de las partes
bucales de los juveniles y el desarrollo de éstas hasta la fase adulta fue revisada por (Loya-
Javellana y Fielder, 1997). Batang e Hiroshi (2000) estudiaron la estructura de las branquias en
adultos, asi como los mecanismos de limpieza de las mismas, encontraron que tienen un epitelio
grueso y que hay un mecanismo permanente de agitacion pasivo que las limpia constantemente de
impurezas. Recientemente, se ha descrito la estructura branquial de la especie, en funcion de los
mecanismos de recirculacion de agua a través de sus diferentes capas, filamentos y estructuras
(Batang y Susuki, 2000).

Cultivo y engorda en estanques

Hutchings (1990) hizo un estudio de cultivo en estanques a pequefia escala, teniendo como
variante el estanque con fondo de tierra o con lona de plastico, determiné mejores resultados si se
usa la lona de plastico. Austin (1992) realizd estudios preliminares que examinan las posibilidades
de producir acociles en estanques de tierra sembrando juveniles de 3.5g, con alimento peletizado
para camaron, obtuvo animales de 27g en 90 dias y una supervivencia del 79%. Du-Boulay et a/,
(1993) estudiaron el cultivo intensivo del acocil de quelas rojas, y observaron que la principal
limitante es el canibalismo, aunque la provision de refugios puede reducir este problema hasta en



un 33%. La funcionalidad de tres diferentes tipos de refugios (empaques plasticos de desecho,
tubos de PVC y piedras) fueron evaluados por Karplus ef &/ (1995) en la engorda de juveniles, los
tubos de PVC resultaron ser los mas eficientes y las piedras los de menor eficiencia pues tuvo un
mayor indice de canibalismo en este ultimo caso. Las ventajas del cultivo monosexual han sido
analizadas por Curtis y Jones (1995), quienes concluyen que el cultivar machos y hembras por
separado da lugar a tallas mas grandes bajo las mismas condiciones de alimentacion y en el mismo
periodo de tiempo que si cultivan juntos. Jones (1995a) estudio la produccion de juveniles bajo
tres esquemas, diferentes en cuanto a la dimension de los estanques, la densidad de siembra y la
duracion del ciclo. Encontrd que la talla de los juveniles producidos puede variar de 0.31 a 1g, por
lo cual se recomienda perfeccionar la produccion incrementando la disponibilidad de alimento vy la
duracion del ciclo. Jones (1995b) sembrd juveniles recién eclosionados en acuarios durante 39
dias, proporcionando diferentes tipos de alimento y con presencia-ausencia de macroalgas
flotantes; concluye que el alimento fresco es mas recomendable y que la presencia de macroalgas
no es adecuada. Jones (1995c) ha desarrollado tecnologias para controlar la produccion de
juveniles y concluye que una temperatura de 24 a 27°C, 14 horas al dia de luz, y refugios
artificiales para las hembras, son factores indispensables para el optimo desarrollo embrionario y
post-embrionario. Hume et a/, (1995) han usado plantas de maiz para fertilizar los estanques de
cultivo, encontraron que es adecuado pues ayuda a controlar el nivel de pH, ademas de lo
econdomico que resulta pues se trata de plantas de desecho. Pinto y Rouse (1996) estudiaron el
cultivo en estanques de C quadricarinatus a tres densidades de siembra diferentes (1, 3y 5
animales m?) y encontraron que el peso obtenido al final del ciclo, es inversamente proporcional a
la densidad de siembra, al igual que se ha observado con otras especies en cultivo. Barki ef a/.
(1997) comprobaron que la distribucion espacial de la comida en los estanques influye en el
desempefio de los acaciles alli sembrados; observaron que el suministro de alimento cada cuatro
dias vuelve a los acociles agresivos y estresados en comparacion con el suministro diario. En
Zambia, Grubb (1997) hizo estudios para importar la especie para su cultivo, que considerd como
recomendable ya que puede tolerar las altas temperatura de ese pais y soporta densidades de
cultivo muy altas. También indica que el escape accidental de animales al medio no representaria
un problema dado la fuerte cantidad de depredadores que tendria entre los animales locales. Este
andlisis también ha sido realizado en Ecuador por parte de Romero (1997) quien sugiere que el
lugar tiene amplias regiones adecuadas para el cultivo de este acocil y es muy alto el potencial que
este pais tiene en este sentido, comparable al de Australia. Kotha y Rouse en 1997, analizaron las
posibilidades de un policultivo de acacil con la tilapia del Nilo, concluyendo que no es recomendable
esta combinacion para C. guadricarinaius dado que la supervivencia y crecimiento son mas bajos
en presencia de la tilapia. En China se ha introducido el cultivo de la especie, se alimento con
caracol y residuos de camardn, en policultivo con camardn vy tilapia. Bajo estas condiciones el
acocil sobrevive un 68% si la densidad no supera los 20 individuos/m? (Wang et a/,1998).
También se ha analizado, por parte de Karplus er @/, (1998) el cultivo a baja temperatura, durante
el invierno, en Israel. De sus trabajos se desprende que al cultivar a temperatura de 10°C el
crecimiento es minimo y mueren el 40% de los organismos durante el ciclo, que es de 170 dias.

Recientemente, se han elaborado manuales especializados que discuten los aspectos mas
importantes relacionados con la produccion de acociles, desde el disefio de una granja y los
criterios para la seleccion del lugar, hasta el manejo postcosecha del producto y su introduccion al
mercado, con un andlisis econdmico detallado del mismo (Villarreal y Peldez, 1999; Jones, 1999).
El Departamento de Industria de Queensland en Australia, produjo un poco mas adelante otro
manual para el manejo del producto y su introduccion al mercado (Jones y Grady, 2000). El mismo
departamento, en 1998, habia producido para la especie un manual especializado en la crianza.
Este mismo departamento (Jones y Ruscoe, 2000) produjo un trabajo donde se evalda la talla mas
adecuada de siembra en estanques de tierra, en funcion de la densidad de siembra. Se encontrd
que a medida que se aumentan las densidades, baja la talla media de cosecha (estudio realizado en
un ciclo de 170 dias. Para conocer la competencia y adaptabilidad entre especies, se ha
considerado el policultivo con peces (Rouse y Kahn, 1998; Barki et @/, 2001, Karplus et a/, 2001).



De estos trabajos se desprende que las tilapias, principalmente, pueden cultivarse exitosamente
con este acocil sin que se vea afectada la supervivencia en ninguna de las dos especies (*). Barkiy
Karplus (2000) han estudiado la méaxima densidad soportable por hembras mantenidas en tinas y
lograron mantener con éxito hasta 60 animales por m? en los tanques. Salame y Rouse (2000)
compararon la efectividad del alimento peletizado contra los forrajes y la combinacion de ambos en
organismos en cultivo semi intensivo y descubrieron que la combinacion ofrece una dieta mas
variada y por tanto, existe una mejoria en el crecimiento. Jones y Ruscoe (2001) evaluaron cinco
tipos diferentes de refugios en juveniles cultivados en estanques de tierra, en funcion del
crecimiento y supervivencia de estos. Encontraron a los racimos de malla como los mas efectivos.
(*) Esta afirmacion se contradice con lo recomendado por Kotha y Rouse (1997).

Bioquimica y Fisiologia

Anson y Rouse (1994) evaluaron el efecto de la salinidad en la eclosion de huevos. Encontraron
que la supervivencia de los post-embriones disminuye a medida que aumenta la salinidad del agua
en que se mantienen y que no sobreviven si se les mantiene por dos semanas 0 mas en agua con
mas de 11g/l de sal. Meade ef g/, (1994) midieron el calor liberado y la tasa de respiracién a 28°C
teniendo como variante el nivel de O, disuelto en el agua. Encontraron que al exponer los acociles
a un nivel de 25% de saturacion de O, o inferior el organismo empieza a tener problemas de estrés
anoxico. El efecto de la salinidad en la supervivencia de juveniles, ha sido estudiado por Jones
(1995a) quien determin6 que toleran sin problema hasta 18 ppm, mientras que entre 19 y 24 ppm
los organismos mueren en el plazo de una semana. En cuanto a la temperatura, Jones (1995b)
determind que toleran un intervalo de 20 a 34°C y que mueren a temperaturas mas altas. En base
a sus resultados, propone el intervalo de 24 a 28°C como el mas recomendable para su
crecimiento. Austin (1995) ha estudiado el efecto combinado de la temperatura y de la salinidad
combinadas en el crecimiento y la supervivencia de juveniles y encontré que el intervalo de 25 a
300°C propicia un crecimiento significativamente mas elevado que el de 15 a 20°C y que desde 0.2
hasta 14 ppm de salinidad no existen diferencias significativas. La toxicidad de los nitritos en
organismos recién eclosionados ha sido analizada por Rouse ef 4/ (1995) quien encontré una
reduccion del crecimiento equivalente a 17% y de la supervivencia en un 5% al mantener a los
organismos 48 h en agua con 29.3 mg/I de nitritos y después de un mes a esta exposicion, todos
mueren. Yeh et gl (1995) estudiaron el efecto de la temperatura y de la densidad en las tasa de
desove y encontraron que la temperatura influye fuertemente, pues al aumentarla se aumento la
frecuencia de desove obteniendo la maxima a 30°C. De las tres densidades empleadas (10, 15y
20 hembras/m?), no se tuvieron diferencias significativas. Loya Javellana et a/ (1995) han
analizado el efecto de la talla del animal y la frecuencia alimenticia en la evacuacion de heces.
Encontraron que la produccion fecal no esta influenciada por la frecuencia alimenticia y concluyen
que este acocil tiene una gran capacidad para procesar el alimento. Sheehy ef a/, (1995) idearon
un método para determinar la edad en acociles que consiste en usar como indicador la
concentracién de lipofuscina en el Idbulo olfatorio derecho, con lo cual se vio que se puede
determinar la edad con esta herramienta con hasta un 95% de confianza. Sagi ef a/, (1995)
estudiaron los carotenoides y tres derivados de estos en goénadas de hembras maduras;
encontraron que estan presentes de manera abundante en los ovarios durante la fase vitelogénica
tardia, estado en el cual los niveles son muy bajos en el hepatopancreas y no fueron detectados en
el tejido muscular. La toxicidad del amonio, de los nitritos y de los nitratos en juveniles ha sido
evaluado por Meade y Watts (1995), encontrando que el consumo de oxigeno en animales
expuestos a niveles de hasta de 25 mg/l total de NH; y 10 mg/l de NO, no es significativamente
diferente que en condiciones normales y no hay mortalidad, pero por arriba de estos niveles el
consumo de O; decrece y los animales ya no se recuperan. Barki y Hulata (1996) revisaron el ciclo
anual de desove y la alternancia de este con la muda y encontraron que los dos obedecen al mismo
patron de dos regimenes de fotoperiodo, con tres desoves y dos mudas anuales estacionales.
Austin (1998) compar¢ la fecundidad de C gquadricarinatusy C. destructor, concluyendo que este
ultimo produce 1.5 veces mas huevos por hembra a la misma talla. Asgari efa/, (2001) estudiaron
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la composicidn de acidos grasos en los tejidos de organismos de diferentes edades, descubriendo
que la composicidn es similar para todas las edades. Abdu ez &/, (2001) estudiaron la lipoproteina
que compone el vitelo hallando que esta compuesta de seis sub unidades densas y susceptibles a
degradacion por enzimas.

Genética y seleccion

Gu et al, (1995) compararon los genotipos, en cuanto a rapidez de crecimiento, de tres diferentes
familias de acociles de esta especie, provenientes de tres diferentes rios de Australia; Weipa,
Gilbert y Mitchell. De esto, se concluyo que los de Gilbert tienen un componente genético
hereditario que puede propiciar un crecimiento medio significativamente superior bajo las mismas
condiciones. El mejoramiento genético de la especie, en lo que respecta a su tasa de crecimiento,
fue estudiado por Jones ef &/, (2000), determinando que, entre diferentes cepas seleccionadas, se
pudieron conseguir individuos cuya tasa de crecimiento sea de 9.5% mas rapida que la de los
individuos control.

Nutricion

Loya Javellana (1993) compard la aceptacidn de alimentos de origen vegetal y animal en funcién de
la talla de los organismos y observd que los mas pequenos (20-75mm) prefieren los vegetales, en
tanto que arriba de esta talla solo lo comen si el alimento les es colocado junto a los refugios.
Thomas et al. (1993) cultivaron acociles en tanques poblados con caracoles de agua dulce y
recomiendan ampliamente esta opcién pues el acocil come activamente a los caracoles. Meade y
Watts (1993) analizaron varias dietas administrada a juveniles recién liberados de la hembra,
detrrminando que dependiendo de la dieta empleada, la supervivencia de estos después de un
mes, puede variar del 10 al 91%. El peor resultado se tuvo con el alimento comercial Argent® y el
mejor con el UAB® formulado. Jones (1995) evalud el efecto de cinco dietas peletizadas contra
dietas naturales en el crecimiento de juveniles, observando que las dietas naturales ofrecen
mejores resultados pero son mas laboriosas. Meade y Watts (1995) evaluaron la ganancia en peso
de juveniles en engorda al administrar dietas formuladas comerciales y otros alimentos por
separado tales como hojuelas de camardn, spirulina y krill congelado, determinando que ninguno
de estos, por separado puede ofrecer una supervivencia del 100% y que la combinacién de estos
alimentos puede ofrecer mejores resultados. Anson y Rouse (1996) analizaron diferentes dietas
comerciales administradas a juveniles, concluyendo a los nauplios de Artemsia como los mas
efectivos en cuanto a ganancia en peso. El efecto de la cantidad de alimento y de la inanicidn
sobre el crecimiento ha sido analizado por Gu ef a4, (1996) quienes concluyen que el incrementar
la cantidad de alimento administrado provoca un incremento en la cantidad de proteina corporal y
un decremento en la cantidad de agua en los tejidos. Harpaz et a/, (1998) estudiaron el efecto de
los carotenoides provenientes de diferentes tipos de alimento, sobre el crecimiento y la
pigmentacion de juveniles, encontrando que los acociles que recibieron carotenoides en la dieta
exhibieron mejor coloracion corporal que los que no recibieron este pigmento. Chang (2001)
evalud dietas formuladas a partir de plantas asiaticas, y las comparé con alimentos comerciales y
mostraron que el crecimiento y la digestibilidad son similares pero es mas barato el alimento
vegetal. El requerimento de proteina cruda para juveniles ha sido estudiado por Manomaitis et al,
(2001) quienes analizaron el efecto de diferentes niveles (25%, 30%, 35% y 40%) en el
crecimiento, teniendo como resultado que los niveles bajos son los mas eficientes si se alimentan
los organismos dos veces por dia. Figuereido et g/, (2001) estudiaron las enzimas digestivas del
tracto en juveniles, observando actividad de proteasas, carbohidrasas y lipasas en la glandula
digestiva y con mas intensidad en el fluido gastrico.
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Reproduccién y Endocrinologia

Sammy (1988) reviso la capacidad reproductiva de la especie en su ambiente natural. Explica que
puede reproducirse todo el afio en tres ciclos durante los meses de verano y dos durante los de
invierno. También destaca la importancia de la talla de la hembra como determinante de su
fecundidad. King et a/, (1993) evaluaron la fecundidad en hembras de la especie y hallaron que si
se las mantiene a 25°C con fotoperiodo 12:12 pueden desovar todo el afio. Los desoves pueden
ocurrir dos o tres veces entre muda y la cantidad de huevos producidos es directamente
proporcional al peso de la hembra. Yeh y Rouse (1994) analizaron el ciclo reproductivo anual,
determinado que el pico esta entre mayo y julio. Si se incrementa el fotoperiodo de 12L:12D a
14L:10D, este pico puede manipularse en estacion, pero no en extension. Zimmermann y Fielder
(1994) ablacionaron la glandula androgénica en machos juveniles, lo cual se traduce en el
desarrollo de caracteres sexuales secundarios femeninos. Rouse y Yeh (1995) han analizado los
factores que fomentan el desove en hembras mantenidas en tanques a cubierto, determinando que
el fotoperiodo y la temperatura son los mas importantes. Recomendaron una combinacion de 14
horas de luz y un intervalo de temperatura de 28 a 30°C. La funcionalidad de los intersexos
(individuos con ovarios previtelogenicos) ha sido analizada por Sagi er &/ (1996a) quienes
encontraron que también son viables como machos pues hay todos los 6rganos para ello, pero sin
que esto sea indicador de que haya hermafrodismo en la especie. Sagi er a/, (1996b) analizaron la
madurez gonadal en hembras primerizas en funcién de los cambios morfoldgicos vy fisiologicos de la
goénada, concluyendo que los oocitos crecen de tamafo continuamente hasta su madurez, y el
incremento en diametro de los ovocitos esta directamente relacionado con la concentracion de
astaxantina en la hemolinfa. El efecto de la insulina en el metabolismo de la glucosa y de la leucina
ha sido analizado para la especie por Richardson ef &/ (1997) quienes han encontrado que el
inyectar esta hormona incrementa la capacidad de sintesis de glucégeno muscular y en el
hepatopancreas. Barki y Karplus (1998) estudiaron el comportamiento copular de machos y
hembras por pares, resultando de este estudio que casi siempre la hembra inicia el cortejo
induciendo el comportamiento del macho a que se coloque dorsalmente bajo ella para el
apareamiento.  Silkovsky ef &/ (1999) compararon las prostaglandinas de este acocil y de
Macrobrachium rosenbergii encontrando que, dada la diferencia en estrategia reproductiva, las dos
especies responden diferentemente a la misma hormona. Sagi ef &/ (1999), determinaron el
efecto de la glandula androgénica en la vitelogénsis secundaria, descubriendo que los niveles altos
de la hormona en la hemolinfa propician la vitelogénesis. Levi ef &/ (1999) estudiaron los cuidados
maternales a los huevos por parte de la hembra, quien proporciona aeracion moviendo los
pledpodos; al eclosionar los huevos, despliega el abdomen propiciando un mayor contacto de estos
con el medio externo. Yehezkel et a/ (2000) estudiaron la estructura de la lipoproteina asociada a
la vitelogénesis, observando que se compone de dos sub unidades de 96 daltons. Por su parte,
Abdu et &/ (2000) estudiaron la dindmica de los polipéptidos y el desarrollo de los oocitos durante
la maduracién; los polipéptidos encontrados en el ovario previtelogenico son de bajo peso
molecular en tanto que en los ovarios vitelogénicos hay cuatro tipos especificos, solo uno de estos
de bajo peso molecular. Khalaila ef g/ (2001) estudiaron el efecto de implantar hormonas
androgenicas a las hembras, y observaron que el indice gonadosomatico de las hembras
implantadas era significativamente mas bajo que aquel de las hembras control. Meade y Watts
(2001) estudiaron la compensacion fisioldgica de las hembras ablacionadas, concluyendo que la
frecuencia de mudas es similar que las hembras control pero las ablacionadas tienen mejor
capacidad para sintetizar proteinas.

Patologia y Parasitologia

Herbert (1987) estudio a los epibiontes de C guadricarinatus como causantes de enfermedades y
determind que en una poblacion estudiada en su ambiente natural, es comun encontrar al menos
dos especies de hongos oomycetos infectando los huevos. También fue frecuente encontrar
protozoarios epibiontes, incluyendo a los ciliados Zoothamnium sp., Vorticella sp. y Lagenophrys
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sp, o bien tres platelmintos ectocomensales y un nematodo comensal. El parasito Psorospermium
sp. fue encontrado por primera vez en un Parastacido. El microsporidio 7%e/ofiania sp. también fue
encontrado incidentalmente, al igual que otras especies como Zoothamnium, Epistylis 'y algunos
temnocéfalos. Sin embargo, denota como peligrosos solo a algunos causantes de enfermedades
endémicas ( 7#efoharia sp, ciliados y platelmintos). En particular, en el caso del hongo
microsporidium 74efosania sp., Herbert (1988) encontrd que puede infectar a los acociles
silvestres hasta en un 7.8% del total de animales en una poblacion dada. Un manual sobre los
parasitos que pueden infectar al acocil en estanques fue elaborado por Pearce (1990). Como los
mas dafiinos y frecuentes, reporta al los temnocéfalos, a los nematodos y a las colonias de hongos.
Ketereer et a/ (1992) estudiaron la infeccion de estos acociles por parte de Ricketsia, un
protozoario. Vieron que es frecuente encontrarla en los filamentos de las branquias y que puede
conducir a hiperplasia e hipertrofia en las células de este drgano, principalmente. La patogenicidad
de Vibrio ha sido estudiada por Wong y Desmarchelier (1994) y concluyeron que hasta el 45% de
los animales en cultivo pueden tener hasta 100 unidades formadoras de colonia por cada mg de
tejido, lo que produce una enfermedad sistematica en los animales infectados. Sewell y Withington
(1995) hicieron un estudio sobre platelmintos y temnocéfalos ectosimbiontes de la camara
branquial de acociles juveniles y adultos, en el cual se describe las estructuras succionadoras y de
sujeccion que permiten a estos ectoparasitos fijarse a la cdmara branquial de los acociles. Jones y
Lester (1996), estudiaron los factores que propician la infestacion en exoesqueletos de acociles por
parte del temnocéfalo ODiceratocephala boschmai  (Platyhelminthes; Temnocephalida) vy
determinaron que el cultivo en estanques propicia la propagacion del parasito. Sin embargo, los
habitos de acicalamiento del acocil contribuyen fuertemente a controlar este problema, al igual que
la muda, que propicia la expulsion al perderse el exoesqueleto viejo. Edgerton y Owens (1997)
analizaron las edades a las que el acocil es mas susceptible de ser infestado por bacilovirus y
observaron que una hembra ovigera infectada facilmente puede transmitir el virus a todos los
huevos. Romero y Jiménez (1997) analizaron la infestacion de huevos de hembras ovigeras por
parte de £pystiis sp. Concluyeron que en los cultivos intensivos, hasta el 40% de las hembras
pueden estar infectadas por el hongo, que se aloja en exoesqueleto y superficie de los huevos. Los
depdsitos de hierro en el exoesqueleto se estudiaron por parte de Jiménez y Romero (1998),
quienes determinaron que el organismo puede acumularlos en la cuticula. Asimismo, Jiménez et 4.
(1998) descubrieron que en el Ecuador existe un comensal que habita en la cuticula de los juveniles
y de las adultos; se trata de un procariota con forma de pera llamado Mycoplasma gallisepticurn.
Por su parte, Saker y Egleshian (1999) han estudiado la acumulacion de las cianobacterias
Cylindrospermaopsis raciborskii en tejidos de acocil en estanques; sus resultados indican que hasta
un 93% de los animales analizados pueden estar infestados. Edgerton (1999) describid el bacilo
virus que infecta especificamente a Cherax quadricarinatus y no al acocil marron o al yabby. Shi et
al. (2000) infectaron artificialmente a la especie con el sindrome de la mancha blanca y concluyeron
que puede portarlo sin sintomas aparentes. Owens y McElnea hicieron observaciones
histopatoldgicas en organismos infectados con giardiavirus y que la citolisis en células infectadas en
muy limitada y que los organismos infectados sucumben facilmente ante el estrés. Edgerton
(2000) estudio las lesiones ideopaticas en acociles de granjas de Australia y observo que los que
tienen el exoesqueleto dafiado son mucho mas susceptibles a enfermedades y muerte. Edgerton et
a/. (2000) describieron las caracteristicas de un reovirus que puede contagiar a acociles en cultivo,
concluyendo que puede estar alojado en el hepatopancreas o en las branquias y causar estrés y
hasta la muerte. Romero et a/ (2001) revisaron la ultraestructura de la bacteria patdgena Coxie/s,
mostrando que puede estar libre en el citoplasma de cualquier tipo de tejido y pasa por varias
fases, de forma similar a lo que ocurre con Ricketsia.
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Estudios relacionados con ontogenia aplicados a acuicultura

El estudio de los diferentes procesos y fendomenos que se producen durante la ontogenia de
especies que son importantes para acuicultura esta ampliamente documentado. Se le ha prestado
interés desde que los trabajos pioneros en el campo (Pandian, 1970; Holland, 1978; Watanabe er
al, 1984) pusieron en evidencia la relacion entre el alimento suministrado a las hembras en
maduracién y la composicion bioquimica de los huevos producidos por éstas. La mayoria de los
trabajos disponibles tratan sobre la supervivencia, el crecimiento y los requerimientos nutricionales
de las especies bajo diferentes esquemas de cultivo. Los peces son quiza el grupo taxonomico del
que existe mas informacion. Entre los invertebrados, los camarones peneidos y los moluscos
bivalvos reciben la mayor parte de la atencion. Se enlistan a continuacion los trabajos mas
relevantes disponibles para cada uno de los aspectos que se tratan en el presente estudio.

Estudios descriptivos de caracteres extemos

Existen trabajos clasicos que tratan el tema en capitulos completos de libros y en publicaciones
especiales que, de manera general, describen y analizan a los invertebrados (Adiyodi, 1982), a los
crustaceos (Anderson, 1982), a los decapodos (Anger, 2001) o a los acociles (Huxley, 1896;
Zhender, 1934; Holdich, 2002). Entre las publicaciones que se refieren al desarrollo de especies en
particular, la mayoria de estas se refieren a decapodos marinos, especialmente aquellos que tienen
fases larvarias planctonicas (vgr. Gore, 1969 ; Charmantier et a/, 1991 ; Hertzler y Clarck, 1992;
Yang y Kim, 1999; Spivak y Cuesta, 2000; Broadie et g/, 2001; Choi y Hong, 2001; Gonzilez-
Gordillo y Rodriguez, 2001; Cuesta et g/, 2001; Maas y Waloszek, 2001; McLaughlin ef g/, 2001;
Coutres, 2001; Cuesta et a/, 2002; Hernandez et a/, 2002). También hay trabajos que describen
de manera particular el desarrollo de algunas especies de decapodos de agua dulce (vgr. Ameyaw-
Akumfi, 1976; Celada et g/, 1985, 1987, 1991; Sandeman y Sandeman, 1991; Fiegler ef a/, 1995;
Rodriguez-Serna et a/, 2000) o se especializan en puntualizar sobre el desarrollo embrionario de
ciertos érganos o estructuras de estos animales (Whitington et &/, 1993; Loya-Javellana, 1994;
Sandeman y Sandeman, 1996; Hafner y Tokarski, 1998; Sullivan y Macmillan, 2001; Ferrari y
Ivanenko, 2001). De cualquier modo, previo al presente trabajo, solo esta disponible una
publicacion que describa el desarrollo embrionario, en términos morfoldgicos, de una especie del
género Cherax (C. destructor, Sandeman y Sandeman, 1991).

Composicion bioquimica de huevos y larvas

Un trabajo clasico es el de Pandian (1970), quien ofrecié uno de los primeros articulos que
mencionan la relacion entre los nutrientes disponibles para la larva de Homarus gammarusy su
desempeno fisioldgico. Holland (1978) ofrecié informacién detallada sobre los requerimientos
basicos de lipidos, proteinas y carbohidratos durante la ontogenia de crustaceos, haciendo énfasis
en el papel de cada uno de éstos nutrientes y sus necesidades particulares, asi como en las
consecuencias de una deficiencia en su suministro. Asimismo, el trabajo de Bromaje (1990) hizo
una evaluacion completa sobre los criterios a considerar cuando se determina la calidad de huevos
y de las larvas con base en su composicion bioquimica, entre otros. El consumo de lipidos,
particularmente los triglicéridos, ha sido ampliamente revisado; tenemos por ejemplo, los trabajos
de Cahu ef g/ (1988, 1995), Fraser (1989), Lovrich y Ouellete (1994), Heras ef a/ (2000), Eviemo
et a/. (2001) y Palacios et a/ (en prensa). También hay estudios que particularizan sobre el perfil
de consumo de proteinas o de ciertos tipos de aminoacidos (Murugadass y Pandian, 1991; Sevilla
et al, 1993; Conceicao ef &g, 1998; Christensen y Korsgaard, 1999; Soroka ef &/, 2000). El
consumo comparativo de los tres nutrientes principales, lipidos proteinas y carbohidratos, también
estan suficientemente documentado tanto para peces (Watanabe ef a/, 1984; Coutteau et a/,
1997; Rennestead ef 4/, 1998; Coutteau ef @/, 1998; Sargent ef 4/, 1999; Mookerji y Ramakrisha,
1999) como para crustaceos (Clarke e a/, 1990, 1992; Ouellete y Taggart, 1992; Xu ef s/, 1994;
Rodriguez et al, 1994; Chu y Ouvsianico-Koulikovsky, 1994; Biesiot ef g/, 1995; Mourente éf &/,
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1995; Lemos y Rodriguez, 1997; Petersen y Anger, 1997; Laing y Earl, 1998; Palacios et a/, 1998;
Heras et a/, 2000; Cavalli ef &/, 2000; Roustaian y Kamarudin, 2001) y moluscos (Whyte et a/,
1990; Videla et g/, 1998; Heras et a/, 1998). Recientemente, Hernandez-Herrera (2001) y Racotta
et al (en prensa) revisan los criterios de calidad larvaria y postlarvaria de Lifopenaeus vannameir
en funcion de su composicion biogquimica.

Efecto de la temperatura

La mayoria de los trabajos que estudian el efecto de la temperatura sobre el desarrollo embrionario
y/o larvario, analizan especies de peces de importancia comercial. Sin embargo hay también
mucho interés sobre algunos grupos de invertebrados. De estos trabajos, el aspecto mas analizado
es en funcién del tiempo que toma obtener juveniles, considerando como criterios para evaluar la
calidad del juvenil obtenido algunos aspectos como el porcentaje de larvas, de embriones o de
juveniles deformes o los coeficientes de mortalidad (Lasker, 1964; Jones, 1978; Yeh y Rouse, 1995;
Kamler ef a/, 1998; Bermudes y Ritar, 1999). Entre los trabajos que analizan el consumo de vitelo
en funcion de la temperatura, la mayoria de éstos buscan la temperatura optima para su uso ideal,
estudiando la influencia de ésta sobre el consumo total durante las etapas tempranas (Mason,
1978; Gilroy y Edwards, 1998; Kamler ef g/, 1998; Hansen y Falk-Petersen, 2001). Otros trabajos
analizan el consumo vy la utilizacién de un componente particular, como las proteinas y algunos
aminoacidos (Conceicao et a/, 1998; Christensen y Korsgaard, 1999). En el caso de analisis
enfocados a estudiar la variacioén en el consumo de lipidos o de algunas clases de acidos grasos
especificos segun la temperatura, estdn como ejemplos los trabajos de Desvillettes ef a/ (1997),
Evijemo et a/ (2001) y Keckeis ef g/ (2001). Trabajos especificos que evaltiian al mismo tiempo la
tasa de consumo de lipidos, proteinas y carbohidratos son escasos; en este caso también la
mayoria de las investigaciones realizadas se relacionan con los peces (vgr., Fukuhara, 1990; Firkins
y Holdich, 1993; Pavlov y Moksness, 1995; Peterson y Robichaud, 1995; Peterson ef g/, 1996; Lein
et al, 1997; Ojanguren ef g/, 1999). Hay trabajos que analizan la adaptabilidad de huevos de
varias especies para desarrollarse a diferentes temperaturas y las consecuencias de esto (King,
1993, 1994; Galloway ef a/, 1998; Agard, 1999; Small y Bates, 2001). Otros analizan el consumo
de vitelo bajo un esquema energético (Pedersen, 1997; Booth, 1998; Keckeis et a/, 2001; Lemos y
Phan, 2001). Por otro lado, también se ha analizado el efecto de la temperatura sobre el consumo
de vitelo en funcion del efecto de otros factores, como el fotoperiodo (Mason, 1978; Portelance y
Dube, 1995), el consumo de alimento (Hirche ef a/, 1997; Overnell, 1997), la salinidad (Peterson y
Robichaud, 1995; Ottesen y Bolla, 1998; Kumlu et a/, 2000) o la relacién entre la densidad de
hembras y la cantidad de juveniles producidos (Verhoef y Austin, 1999). Zhao et &/, (2001)
estudiaron el efecto de la temperatura en el desarrollo embrionario de C quadricarinatus y
observaron que puede ser mortal el incubar sobre 33°C, en tanto que la mejor temperatura resulto
ser 280C.

Ontogenia del tubo digestivo

La mayor cantidad de informacion disponible parte de trabajos realizados con peces, si bien el
estudio de este fendmeno, como herramienta para evaluar el desempefio y las necesidades de
especies en cultivo, es mucho mas reciente. Los trabajos de Avila (1976), Ehlrich ef a/ (1976),
Baglole (1977), Govoni (1980), Botham y Manning (1981), Mohanna ef a/ (1985), Mohanna y Nott
(1985a, 1985b, 1986), Cousin y Laurencin (1985), O "Connel (1981a, 1981b), Cataldi et a/ (1987),
Ferrari et a/ (1987), Hung (1990), Biesiot (1990), Lovett y Felder (1990a, 1990b), Beccaria (1991),
Boulhic y Gabaudan (1992), Dos Santos ef a/ (1993), Kamarudin et a/ (1994), Fyhn (1995),
Kurokawa y Suzuki (1995, 1998), Kurokawa ef &/ (1995, 1998), Eastman y DeVries (1997) y
Fonatagné et a/ (1998) se encuentran entre los mas representativos que analizan el desarrollo del
tracto digestivo, a nivel celular, en funcion de su capacidad de metabolizar y almacenar nutrientes,
tanto en peces como en crustaceos.
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Ontogenia de C. guadricarinatus

King (1993c) estudio el tiempo que tardan en desarrollarse los huevos de la especie a diferentes
temperaturas, con énfasis en el desarrollo durante los dias posteriores a la eclosion. Loya Javellana
et al (1994) ofrecieron una descripcion a nivel histologico de la ontogenia de las estructuras
digestivas de C. qguaadricarinatus. Yeh y Rouse (1994) ofrecieron una descripcion del desarrollo de
los huevos de acuerdo a su cambio en color, destacando que los huevos pasan por un patrén de
cambios de color que van del verde olivo al naranja. Anson y Rouse (1994) estudiaron el efecto de
la salinidad en el proceso de eclosion y en la calidad de los juveniles producidos, de lo que deducen
que la supervivencia decrece a medida que la salinidad aumenta. En 1995, Rouse realizd un
estudio que explica el efecto toxico del amonio y de los nitritos disueltos en el agua sobre el
desarrollo de los huevos. Romero y Jiménez (1997), estudiaron el grado de infeccion por
protozoarios en los huevos de hembras que se mantuvieron en estanques de produccidn, en
comparacion con hembras mantenidas en acuarios individuales. Sugieren que mantenerlas en
acuarios puede ser mas adecuado en virtud de que, en los estanques de produccion es muy facil
que los huevos sean sujetos a infestaciones por parasitos tales como el hongo Apystilis sp.,
frecuentemente encontrado en el fondo de los estanques. Fan Li et &/ (2001a) describieron el
desarrollo embrionario de C. quadricarinatus en términos de los caracteres externos, definiendo los
estadios de nauplio, metanauplio temprano, metanauplio tardio y una fase post-embrionaria. Los
mismos autores describieron las etapas de desarrollo a nivel histoldgico, del tubo digestivo durante
la ontogenia (Fan Li et a/, 2001b). Zhao er al (2001) estudiaron el efecto de diferentes gradientes
de temperatura sobre el desarrollo embrionario de la especie. Encontraron que es recomendable
incubar dentro del intervalo de temperatura de 24-31°C con un 6ptimo de 28°C.

En funcidn de lo hasta ahora expuesto, se postularon las siguientes:

Hipotesis

L. La ontogenia de C gquadricarinatus obedece a un desarrollo continuo de estructuras sin
estadios definidos previos a la eclosidn, y la descripcion de este desarrollo en funcidn de los
caracteres anatomicos externos, contribuird al mejor manejo de los huevos durante la
incubacidn.

II. Los lipidos, las proteinas y los carbohidratos constituyen los principales recursos nutritivos
durante la ontogenia de C gquadricarinatus. Estos nutrientes se consumen a lo largo del
desarrollo embrionario y, el estudio de su concentracidon y los cambios de ésta durante la
ontogenia contribuird a un mejor conocimiento de las necesidades nutricionales de la especie
durante esta etapa.

II1. La tasa de consumo de los lipidos, las proteinas y los carbohidratos durante la ontogenia de
C. quadricarinatus, depende de la temperatura de incubacion. El incubar los huevos a
temperaturas extremas afectara negativamente el uso de estos nutrientes y, el estudio de
estas diferencias, mostrara una pauta para la eleccidon de la temperatura de incubacion mas
adecuada.

v. El periodo de transicion de alimentacion enddgena a exogena de C. quadricarinatus requiere
del desarrollo de tejidos especializados en el almacenamiento de reservas y. En los
crustaceos los drganos capaces de almacenar reservas son el hepatopancreas y el musculo
abdominal y, el estudio de el desarrollo de estos tejidos y el inicio de acumulacion de
reservas energéticas en estos, contribuird al conocer la edad de primera alimentacion
exogena de los juveniles.
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Objetivos

General

Describir la ontogenia de C guadiicarinatus en términos de los caracteres externos y analizar el
papel de las proteinas, lipidos y carbohidratos vitelinos desde la ovopositacion hasta la aparicion de
juveniles, asi como el efecto de la temperatura en el consumo de estos nutrientes.

Particulares

I. Describir los cambios anatomicos externos durante el desarrollo embrionario de C
quaaricarinatus.

II. Definir la demanda de energia en términos de los cambios en concentracion de proteinas,
lipidos y carbohidratos durante la ontogenia de C. guadricarinatus.

III. Evidenciar el efecto de la temperatura del agua en la variacion del consumo de proteinas,
lipidos y carbohidratos durante la ontogenia de C. guadricarinatus, asi como la duracion del
desarrollo y la supervivencia de los organismos en funcion de esta variable.

IV. Definir las etapas y las estrategias de acumulacion de reservas en los tejidos durante la
ontogenia post-embrionaria de C quadricarinatus tomando como herramienta la
caracterizacion de los cambios morfoldgicos del hepatopancreas en esta etapa.



Capitulo II

Descripcion del desarrollo embrionario y postembrionario con base en el
método de porcentajes
Articulo aceptado (Crustaceana)



Capitulo III

Variaciones de lipidos, proteinas y carbohidratos totales durante el
desarrollo embrionario y postembrionario
Articulo en prensa (Journal of Crustacean Biology)



Capitulo IV

Analisis del efecto de la temperatura en la variacion en el consumo de
proteinas, lipidos y carbohidratos durante el desarrollo embrionario y
post embrionario
Articulo en prensa (Comparative Biochemistry and Physiology, part A)



Capitulo V

Estrategias de acumulacion de reservas energéticas durante el cambio
de alimentacion de endogena a exogena
Articulo sometido (Invertebrate Reproduction and Development)



Capitulo VI

Discusion e integracion
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Discusion e inte

Esta tesis fue planteada con el propdsito de analizar de manera interdisciplinaria el proceso de
desarrollo embrionario y post-embrionario del acocil Cherax quadricarinatus.  El caracter
lecitotréfico de la especie durante la ontogenia, aunado al conocimiento previo que se tiene con la
ontogenia de los crustadceos en general, muestran que existe una relaciéon entre la calidad de los
nutrientes aportados a la hembra durante la maduracién y la composicion del vitelo, este
conocimiento sirvié de marco tedrico para plantear y delimitar las hipdtesis propuestas.

En el caso de los acociles como C guadricarinatus, 1os huevos, al eclosionar son estructuralmente
similares a un juvenil, y una cantidad de vitelo es mantenida como reserva hasta que se convierten
finalmente en juveniles, proviniendo, por tanto, del vitelo el total de nutrientes necesarios para
todo el proceso.

Debido a las variaciones en la concentracién de nutrientes entre las muestras se decidié que era
mas conveniente el expresar las cantidades de lipidos, proteinas y carbohidratos en funcién del
contenido total por individuo (ug), es la forma mas conveniente de presentar los resultados. Lo
anterior reflejo directamente el consumo de un determinado nutriente a lo largo del desarrollo y en
consecuencia, el consumo energético o por interconversion de nutrientes durante el periodo
lecitotrofico. Por otro lado, fue necesario obtener el peso seco medio de los huevos a cada paso
del desarrollo y considerar esta informacion en los andlisis. De este modo se evidencid que hay
una tendencia a la perdida real de peso seco (materia organica + minerales) causada por la quema
de combustibles equivalente al costo energéticos del desarrollo embrionario. También se comprobd
que el individuo gana peso a medida que se desarrolla y crece, debido a que continuamente
aumenta la cantidad de agua en el interior, si bien la cantidad de materia organica disminuye
sensiblemente. Al respecto, el peso medio del juvenil de un dia es aproximadamente el doble que
el del huevo recién desovado, debido a la incorporacién de agua a los tejidos.

En otra etapa del estudio, se procedié a evaluar la supervivencia de los organismos en estadio
juvenil entre los huevos de varias hembras mantenidas en las mismas condiciones; se encontr6 que
la variacion entre hembras fue de 6% promedio. En general, las diferencias que pueden
encontrarse entre los huevos de hembras maduradas bajo el mismo esquema, suelen deberse a
diferencias en edad, estado fisioldgico de la hembras, e incluso variabilidad genética (Palacios,
1999).

Asi pues, incubando los huevos a 26°C, se observd que en periodos de 24h no hubo cambios
significativos en la concentracién de nutrientes. Se establecidé que, para C quadricarinatus, a
composicién bioquimica de los huevos y de los embriones varia dependiendo del grado de
desarrollo de estos. Posteriormente, se selecciond, en base a lo propuesto por Zhao et a/ (2001)
el intervalo de temperatura comprendido entre 21 y 31°9C para comparar los cambios en el
consumo de nutrientes en funcién de esta variable.

Morfologia externa embrionaria de C. guadricarinatus

El efectuar estudios sobre la dindmica de componentes vitelinos o sobre cualquier otro fendmeno
relacionado con el desarrollo de los embriones resulta dificil si no se tiene primero un panorama
preciso de cuales son y como son las fases por las que atraviesa la especie durante la
embriogénesis. Por tal motivo, la estrategia inicial de la tesis se dirigid a obtener un panorama
claro de los cambios morfoldgicos externos en C quadiicarinatus y seleccionar el criterio mas
adecuado para clasificar y describir este proceso. Los trabajos descriptivos sobre la morfologia de
huevos de acociles a través del desarrollo son, en su mayoria, generalizados para familias y son
muy pocos los que describen de manera detallada lo que acontece en especies. Por tal motivo, se
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tomaron como base el trabajo de Huxley (1898) que generaliza la embriologia de todos los acociles
y el de Sandeman y Sandeman (1991) que describe de manera particular a C desiérucior, una
especie cercana a C. quadricarinatus.

En términos de la diferenciacion y el crecimiento de 6rganos y estructuras internos y externos,
existe una relacion estrecha (Anderson, 1982). Asimismo, el desempefio fisiologico del organismo
depende del desarrollo exitoso y de la correcta coordinacién de estos procesos (Charmantier ef a/,
1991). Tal como se pudo apreciar en el estudio de morfologia externa, el desarrollo de C
quadricarinatus es similar a lo descrito para otras especies de acociles y es mas parecido el
desarrollo en tanto mas cercanas sean lan especien (Huxley, 1896). Esta descripcion es
fundamental pues constituye una herramienta (til para detectar y evaluar momentos criticos en el
desarrollo de la especie durante el cultivo, contribuyendo asi a resolver problemas relacionados con
el mantenimiento de hembras gravidas y, en su caso, de larvas para producir juveniles destinados a
la siembra (Charmantier ef g/, 1991).

Se considera erroneo el explicar y describir la ontogenia de todos los crustaceos bajo un mismo
esquema (Sandeman y Sandeman, 1991). Hay muchas diferencias en lo que respecta a la
produccién de los huevos, la incubacién y el grado de desarrollo alcanzado al momento que el
organismo es liberado en el medio, sobre todo considerando la existencia de ambientes tan
diferentes como el medio lacustre y el marino.

Cuando se trata del estudio ontogénico de crustaceos que producen muchos huevos con poco vitelo
que se liberan al plancton y que daran lugar a larvas que se alimentan del medio, pasando por
etapas que pueden ocupar diferentes nichos, es correcto el proponer una descripCion que permite
diferenciar los estadios en funcién de rasgos morfolégicos completamente diferentes, como sucede
en el caso de los camarones peneidos, es correcta (Gore, 1969). Sin embargo, en el caso de los
acociles es inadecuado clasificar subestadios bajo ese criterio en virtud de que el proceso de
diferenciacion y de crecimiento de estas especies es continuo dentro del huevo y no hay cambios
ambientales de nicho que impliquen el desarrollo de estructuras adaptativas especializadas
(Sandeman y Sandeman, 1991). De acuerdo a Reynolds (2002) lo anterior es caracteristico de los
acociles de agua dulce, que ponen pocos huevos grandes ricos en vitelo; los adultos incuban y
protegen estos huevos hasta que se convierten en juveniles. Trabajos previos han descrito el
desarrollo embrionario de C quadricarinatus, Yy han establecido diferentes fases tomando en
consideracién cambios en la apariencia externa del huevo (Yeh y Rouse, 1994) o bien clasificandolo
en estadios naupliares y post-naupliares (Fan Li ef @/, 2002) cuando no hay etapas claramente
diferentes que justifiquen el uso de tal criterio. En otros casos (Loya-Javellana, 1994) se ha
considerado juvenil al organismo desde que eclosiona, siendo que aun tiene vitelo y que no ha
desarrollado algunas de las estructuras que reconocen a la especie y que deben estar presentes
para considerarlo como juvenil. Por consiguiente, el criterio establecido por Bentley (1979) y
adaptado para Parastacidos por Sandeman y Sandeman (1991), el cual propone el dividir en
porcentajes el desarrollo dentro del huevo y en etapas post-embrionarias claramente diferentes
para el periodo posterior a la eclosion y previo al juvenil, resulta el mas adecuado para describir la
ontogenia en términos de cambios en caracteres externos. Basandose en estos argumentos y en la
propia escala establecida por Sandeman y Sandeman (1991), la descripcion de los cambios en
caracteres externos durante la ontogenia de C. quadricarinatus fue realizada en esta tesis (Capitulo
II). Los resultados indican ademas una similitud entre ambas especies tal como se discute en la
seccion correspondiente.

Esta descripcion nos permite, durante el monitoreo de la incubacion de los huevos, saber en todo
momento que grado de desarrollo tiene el organismo relacionandolo asi con cualquier cambio
importante en el desempefio del embrién. Para dar un ejemplo, el repentino cambio de consumo
energético que, de acuerdo a los resultados del Capitulo III, tiene lugar al momento y a partir de la
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eclosién, se relaciona con el hecho de que el organismo crece mas rapidamente a partir de ese
momento y demanda mas energia por dia.

Tomando como referencia esta descripcidon de caracteres externos para la especie, se efectuaron
estudios histoldgicos e histoquimicos para analizar la diferenciacion celular del hepatopancreas y de
algunas estructuras accesorias involucradas en los eventos mecanicos de digestion (Capitulo V). En
el caso de especies que tienen un proceso ontogénico externo continuo (e.g. Cherax, Sandeman y
Sandeman, 1991), el desarrollo de los 6rganos internos suele ser continuo también. Es decir, no se
observa un crecimiento repentino de determinado 6rgano como preparativo para el cambio de
habitos 0 nicho, que se da para satisfacer una nueva necesidad, sino que, los drganos,
paralelamente al desarrollo externo, se diferencian gradualmente a lo largo de toda la ontogenia
(Anderson, 1982). Su diferenciacién termina coincidiendo con el grado de desarrollo en que al
organismo le surge la necesidad de emplear el nuevo drgano o estructura. Son, en realidad pocos
los estudios que analizan el desarrollo externo e interno en el mismo contexto, y de hecho no existe
ningUn antecedente previo a este trabajo para algun Parastacido.

La forma mas frecuente de analizar el desarrollo de las estructuras internas durante la ontogenia
(6rgano génesis) es por medio de técnicas histoldgicas. Esto permite tener una idea de la
complejidad de los 6rganos a nivel celular asi como acerca del crecimiento de estos y su ubicacién
en las cavidades internas del organismo a cada etapa del desarrollo embrionario. Durante el de C
quadricarinatus, se monitoreo con técnicas histoldgicas la formacion del sistema digestivo, en
particular del hepatopancreas a fin de dilucidar mediante histoquimica como se empiezan a
acumular las reservas energéticas en los tejidos durante la ontogenia y en las dos primeras
semanas posteriores a la aparicidn del juvenil, lo cual serd analizado mas adelante en la siguiente
seccidn, en conjunto con los datos de composicidn bioquimica.

El estudio histoldgico permitié observar los cambios en el sistema digestivo desde la eclosién hasta
el juvenil, los cuales son también equiparables al grado de desarrollo externo del organismo asi
como a su comportamiento y necesidades nutricias. De acuerdo a Loya-Javellana (1994), un
organismo de reciente eclosién y carente de estructuras moledoras y masticadoras tiene un
hepatopancreas funcional y capaz de acumular reservas energéticas. Es posible que el desarrollo
de este 6rgano responda a una necesidad de disponer de estructuras masticadoras, pues el proceso
de acumular lipidos puede ser lento y es preciso garantizar que haya una cantidad suficiente de
estos componentes cuando llegue la muda, la cual pudiera presentarse aun antes de que el
organismo tenga suficientes reservas provenientes de la captacion de alimento.

Se observd que el juvenil externamente ya tiene pelos sensitivos en el telson y en los apéndices
para detectar alimento y percibir otros estimulos del medio (e.g. movimiento). El desarrollo de las
vellosidades del epitelio de absorcidn del hepatopancreas (brush border) después de que el juvenil
se ha formado pudiera ser otro indicador de que el organismo esta listo para la alimentacidn
exdgena; estas estructuras no son evidentes sino hasta que el juvenil es liberado. El aumento en
pliegues y superficie de absorcidon en el epitelio de las células hepatopancreaticas indica que el
organismo esta apto para absorber nutrientes (Loya-Javellana, 1994). Se observo también que el
brush border se tifio positivo con azul alciano, indicando que en el lugar hay mucosubstancias, uno
de cuyos componentes, las proteinas, se tifien de azul. Estas substancias corresponden a la
mucosa que recubre el epitelio y su presencia indica que los procesos digestivos ya tienen lugar alli
(Ribeiro et a/, 1999). Cabe aclarar que, las células especializadas, tipicas del hepatopancreas (&,
B £y A no son claramente diferenciables hasta que el juvenil esta formado. La acumulacion de
reservas solo se observo en nuestro trabajo en células &, lo cual también coincide con lo hallado
por Loya-Javellana (1994) y descrito por Bell y Lightner (1988) para camarones peneidos. Las
células R estan especializadas en el almacenamiento de reservas en forma de gotas lipidicas o
granulos de glucdgeno, y el patrén de acumulacidn de estos componentes puede variar de acuerdo
a la condicidn fisioldgica y la edad del organismo, o cual concuerda para el presente trabajo con los
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resultados de Vogt (2002). Estas células, se encontraron dispersas en el epitelio de los tibulos que
conforman el hepatopancreas y su estructura se encontré muy similar a las células del mismo tipo
descritas para acociles y langostinos por Vogt (2002). También fueron notorias las células 5 que
se caracterizan por tener vesiculas, las cuales se tifieron ante la prueba de azul alciano. Estas
vesiculas son almacenes de desechos, que las células B acumulan para luego expulsar al lumen en
forma de bolo de desecho (Vogt, 1997).

Consumo de nutrientes vitelinos durante la ontogenia

El segundo problema abordado en la tesis fue analizar las variaciones de los tres principales
componentes del huevo (lipidos, proteinas y carbohidratos) a lo largo de la ontogenia,
considerando también los cambios en humedad del organismo en formacion. Para evaluar esto, se
partio de la premisa de que el alimento que ingiri6 la hembra durante la maduracion determina en
gran medida la composicion bioquimica de los huevos y que los cambios en la concentracion de
nutrientes generalmente es hacia una disminucion. A medida que el embrion se desarrolla, se hace
uso de estos nutrimentos ya sea como componentes estructurales o como fuente de energia
(Holland, 1978; Biesiot y Perry, 1995; Roustaian y Kamarudin, 2001). Los resultados relacionados
con esta dinamica de consumo se encuentran en el Capitulo III. Se observa que, efectivamente, se
tiende a una disminucion de las concentraciones de los componentes principales (lipidos y
proteinas) a medida que transcurre el desarrollo. Los lipidos disminuyen en mas de la mitad de su
concentracion inicial (de 900 a 409 pg/individuo) en tanto que las proteinas en una tercera parte de
la concentracidn inicial (de 1424 a 958 pg/individuo). Estas disminuciones se explican debido a
que, en los organismos que son lecitotroficos durante toda la ontogenia, como lo es Cherax; los
nutrientes vitelinos proveen todos los recursos necesarios durante el desarrollo, por lo que es
fundamental asegurar una adecuada provision de nutrientes a las hembras que produciran los
huevos. El hecho de que el embridn no ingiere alimento, lo condiciona, entre otros factores, a
obtener energia solo a partir de combustibles endogenos (Lovrich y Ouellete, 1994). Los trabajos
previos al respecto (e.g. Holland, 1978; Clarke ef &/, 1990; Ouellete y Taggart, 1992; Chu vy
Ouvsianico-Koulikovsky, 1994; Biesiot y Perry, 1995; Sargent, 1995; Palacios, 1999, Rodriguez,
2001) pusieron en evidencia la importancia que tiene el proveer de adecuados y suficientes
nutrientes a las hembras gravidas. En el caso de otros crustdceos que dependen del saco vitelino
solo para la parte inicial de la ontogenia, como sucede con los camarones peneidos, los estudios
sobre nutricién consideran la aportacion hecha por la hembra al vitelo, pero solo como una etapa
inicial del estudio pues los estadios larvarios libres dependen de fuentes externas de alimento.

Los lipidos y proteinas, junto con los carbohidratos, constituyen casi toda la materia organica del
huevo recién desovado y a partir de ellos la dindamica nutricional embrionaria puede ser explicada
(Clarke, 1995). En el caso particular de los carbohidratos, fueron siempre el constituyente
encontrado en menor concentracion y no se tuvo evidencia estadistica de que hubiera un consumo
neto. Se sabe que estos componentes son intermediarios en muchas tareas metabdlicas y, hacia el
final del desarrollo, indispensables en la sintesis de quitina (Stryer, 1995). Sin embargo, su uso
durante la ontogenia de crustdceos no es del todo claro, pero hay evidencias de que en
circunstancias normales carecen de importancia como fuente de energia durante la fase
lecitotréfica de huevos acudticos (Holland, 1978).

Los huevos acudticos que durante toda la ontogenia dependen del vitelo, son ricos en lipidos y en
proteinas, como pudo observarse en el caso de C quadricarinatus. De estos dos elementos, las
proteinas suelen ser las mas abundantes, pero los lipidos suelen ser los principales proveedores de
energia, tal como sucedid en este estudio, pues pueden proporcionar la mayor cantidad de
energia/gramo. Esto, concuerda con lo que encontraron Heras et &/ (2000) trabajando con el
langostino Macrobrachium rosenbergii La dindmica de estos nutrientes esta involucrada con el uso
continuo de estos como sillares para sintetizar las proteinas y los lipidos polares que constituyen las
células, asi como su uso como combustible metabdlico (Holland, 1978, Sargent, 1995).
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Muchos estudios concuerdan con este esquema de consumo de lipidos y de proteinas. Su uso
como fuente de energia durante la ontogenia esta bien documentado para los crustaceos (e.g.
Holland, 1978; Clarke et a/, 1990; Ouellete y Taggart, 1992; Chu y Ouvsianico-Koulikovsky, 1994;
Biesiot y Perry, 1995; Mourente et a/, 1997; Lemos et a4/, 1997; Couteau et 4/, 1998; Palacios et
al, 1998; Cahu et g/, 1998; Cavalli et a., 2000; Heras et g/, 2000; Roustaian y Kamarudin, 2001,
Eviemo, 2001). Nuestros resultados concuerdan con lo que encontraron estos investigadores y se
presentan resumidos en la tabla II. Se destacd el papel de los lipidos como proveedores
primordiales de energia (ante todo a partir de la combustion de triacilglicéridos) y de las proteinas
en un doble papel como sustrato para construir tejido y como combustible metabdlico. Al respecto,
la importancia de las proteinas como fuente de energia ya ha sido previamente establecida para los
crustaceos, considerandose normal este uso (véase Chu y Ouvsianico-Koulikovsky, 1994; Biesiot y
Perry, 1995; De Silva et g/, 1998; Lemos y Phan, 2001).

La conjuncion de la informacion relativa a la morfologia de C. quadricarinatus durante el desarrollo
embrionario y la relativa al perfil de consumo de los tres componentes primarios del vitelo ofrece
una relacion entre la demanda de energia, el grado de desarrollo y las estructuras que se forman
cuando esa demanda tiene un cambio significativo. Por ejemplo, la coincidencia entre el
incremento entre la tasa de consumo de proteinas y el periodo post embrionario, podria ser
explicada por el hecho de que es mayor la ganancia en peso/dia del organismo después de este
momento, con el consecuente aumento en la necesidad de proteinas para sintesis de tejido pero
también como combustible metabdlico, en virtud de que un organismo mas grande necesita mas
energia. Esto ultimo, previamente observado por Mackeviciene (1992).

Asi pues, se tiene por un lado la transformacion de vitelo en biomasa pero por otro, la combustion
de energia que es aportada por los triacilglicéridos o por las proteinas, principalmente. Sin
embargo, muchos de los trabajos que realizan andlisis bioquimico de huevos en desarrollo, ya sea
con acociles o langostinos (Murugadass y Pandian, 1991; Cavalli et 3/, 2000) u otros decapodos
(Oulluete y Taggart, 1992; Lovrich y Ouellete, 1994; Rodriguez et a3/, 1994; Xu et a3/, 1994;
Mourente et a/, 1995; Lemos y Rodriguez, 1997; Cahu ef 3/, 1998), no analizan el consumo de los
tres nutrientes, con lo que se dificulta determinar si en todos los casos el incremento en la tasa de
consumo de uno de estos tiene algin efecto sobre el consumo de los demds. Sin embargo, entre
los trabajos que si analizan las variaciones de los tres componentes, se observa que existe una
composicion bioguimica y una tendencia de consumo equivalentes a lo que se obtuvo para C
quadricarinatus en el presente trabajo. Como ejemplo, estan los estudios de Biesiot y Perry (1995)
quienes habiendo evaluado la composicion bioquimica de huevos recién desovados de Chaceon
quinguedens, mostraron que el componente mayoritario son la proteinas (60%) y después los
lipidos (35%), aunque el consumo total de lipidos fue del 36% en tanto que de las proteinas, €l
21%. Petersen y Anger (1997), trabajando con el cangrejo /yas arenus, encontraron que el 69%
del aporte inicial de lipidos y el 35% del aporte inicial de proteinas han sido consumidos cuando la
larva llega a la fase en que se le termina el vitelo. Un panorama similar encontré Roustaian y
Kamarudin (2001) en larvas de Macrobrachium rosenbergii, mostrando una vez mas que los lipidos
son el principal recurso energético, si bien las proteinas son el componente mas abundante para
todos los estadios analizados. Otros autores reportan aportacion similar de ambos componentes;
Heras et a/ (2000), encontraron que en huevos recien desovados de Macrobrachium borelli, el
aporte de lipidos (29.3%) y de proteinas es similar (28.7%). En este caso, se hizo énfasis en los
lipidos como el principal combustible metabdlico, pues aportan hasta el 57.1% de la energia
disponible. Todos estos trabajos coinciden en que los carbohidratos son siempre un componente
menor, no destinado en condiciones normales a suministrar energia. El panorama general ofrecido
por estos autores, coincide por lo tanto con lo encontrado para los huevos de C guadricarinatus.
Esto, se explica faciimente si se observa que, la estrategia reproductiva de cada una de estas
especies, implica la dependencia del vitelo hasta muy avanzada la ontogenia, con organismos que
eclosionan en formas cercanas al juvenil.
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Hay sin embargo, trabajos que difieren de lo encontrado en C quadricarinatus. Chu y Ovsianico
(1994) analizaron la composicién bioquimica de huevos y larvas de Metgpenaeus ensis, sin
determinar que la cantidad total de proteinas hubiese disminuido a lo largo del desarrollo, mientras
que los lipidos y los carbohidratos fueron consumidos en un 50% hacia el final de la ontogenia. Por
otro lado, Clarke et @/ (1990) encontraron en el caso de Macrobrachium rosenbergli encontraron
concentraciones relativamente constantes de proteinas a lo largo de la ontogenia (30-33 ng/larva)
con un consumo significativo de la cantidad total de lipidos (de 14.4 a 6.82 pg/larva). En ambos
casos es importante considerar que estas especies solo dependen del saco vitelino en los estadios
iniciales, teniendo después fases unas larvarias que se alimentan de fuentes exdgenas, y por tanto
es posible una ingestién de las proteinas a una tasa similar a la que se consumen.

Como consecuencia, se sostiene que existe una tendencia comin para todos los crustaceos en
fases lecitotroficas, a mantener a las proteinas como principal componente estructural y a consumir
para producir energia, tanto lipidos como proteinas, pero recayendo en los lipidos la tarea de ser el
principal abastecedor de energia.

También se observd que las cantidades totales de lipidos y proteinas que tienen los huevos recién
desovados de C quadricarinatus son altas si se las compara con los niveles iniciales de otras
especies, principalmente los que tienen fases larvarias planctonicas (e.g. Penaeus indicus, Cahu et
alk, 1988; Chorismus antarticus, Lebbeus polaris, EFuslus gaimardii Notoctrangon antarticus y
Nematocarcinus lancopes, Clarke, 1992; Macrobrachium rosenbergri, Clarke et g/, 1990 y Roustaian
y Kamarudin, 2001; Penaeus keraturus, Mourente et al, 1995; Pernaeus vannameri, Palacios et al,
1998; Macrobrachium borelli, Heras et a/, 2000). A pesar de las diferencias en estrategia
energética que tienen estas especies con respecto a C. gquadricarinatus (total dependencia del vitelo
durante la ontogenia), las proporciones iniciales de proteinas, lipidos y carbohidratos en unos y
otros huevos, son similares.

Por otro lado, es sabido por numerosos estudios previos (Bell y Lightner, 1988; Factor, 1989; Loya-
Javellana, 1994; Vogt, 1997) que el hepatopancreas es el principal érgano en que los crustaceos
pueden acumular reservas energéticas (triacilglicéridos y glucdgeno) en células especializadas. Los
resultados de histoquimica muestran que la acumulacion de estas reservas se inician antes del
agotamiento del vitelo y se considera que ambos tipos de compuestos son empleados para afrontar
diferentes tareas metabdlicas, lo cual se sugiere de acuerdo con lo establecido por Vogt (1997)
para langostinos y acociles. Esto contribuye a obtener informacién del grado de desarrollo del
organo y del tipo de células que almacenan estas reservas. Existen células especializadas del
hepatopancreas para la acumulacion de reservas energéticas. Estas reservas también se
incorporan a las células musculares, particularmente en el abdomen. De acuerdo a lo que se ha
reportado previamente (Bell y Lightner, 1989; Vogt, 1997), los triacilglicéridos normalmente son
acumulados para afrontar la demanda energética durante la muda, ya que el organismo no puede
comer durante este proceso. Asimismo, una vez que ha reabsorbido su vitelo, el juvenil debe
acumular la energia necesaria para sobrevivir los primeros dias de vida independiente, pues con
frecuencia no inmediatamente aptos para iniciar la captacién y la digestion de particulas de
alimento. En el presente trabajo pudo observarse que después de la eclosion, al alcanzar la etapa
de post-embridn I, el hepatopancreas ya esta formado de manera primordial. A partir de este
momento los granulos de triacilglicéridos en el citoplasma de las células hepatopancredticas se
incrementan, alcanzando un maximo en el estadio mas avanzado que se considerd en el muestreo
(juvenil de dos semanas). Es posible que para entonces, el juvenil se prepare para su primer muda
después de la ontogenia, con lo cual el incremento en esta acumulacion, se explica. El incremento
en la cantidad de triacilglicéridos también puede ser indicador de un incremento en la ingesta de
alimento y la capacidad de asimilacion de éste por parte de los organismos a medida que se
desarrollan. Los resultados de los andlisis histoldgicos indican que, entre la semana previa y la
posterior a la eclosién, los organismos adquieren la capacidad de acumular reservas en el
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hepatopancreas y que previo a estas fases no existen indicios de esta acumulacion. Esto coincide
con los resultados de morfologia externa, que indican que tiene aun una reserva energética de
vitelo que le permitird continuar el desarrollo a lo largo de dos mudas, hasta convertirse en juvenil.
A los cuatro o cinco dias después de la eclosion, una primer muda da lugar al post —embrion II y
otra un poco mas adelante cuando aparece el juvenil. Por sus rasgos externos, al post embridn II
aun no se le puede considerar “juvenil” ya que aun es evidente la presencia de una reserva vitelina.
Pero, después de una segunda muda aparece el juvenil, que se caracteriza, entre otras cosas, por
carecer de vitelo. En esta etapa se hace indispensable ya el tener suficientes reservas en el
hepatopancreas, el cual esta casi completamente desarrollado. Esto coincide con lo descrito por
Loya-Javellana (1994) para la misma especie. Los triacilglicéridos almacenados en hepatopancreas,
podrian provenir, durante las fases aun lecitotrdficas del organismo, de los acidos grasos
almacenados en el vitelo y transferidos al hepatopancreas, o de los lipidos en el alimento disponible
en el caso de los juveniles, de acuerdo a lo sugerido por D’ Abrammo (1997).

Considerando que el organismo, aun después de eclosionar, conserva reservas vitelinas durante las
fases post-embrionarias I y II y hasta que se ha convertido en juvenil y no capta alimento de
inmediato, se procedid a analizar la existencia de evidencias sobre la posible transferencia de
recursos nutricionales del vitelo a los tejidos ya diferenciados de estas fases previas al juvenil. De
este modo se observo que el hepatopancreas y el musculo de la cola continlan desarrollandose,
particularmente después de que el organismo ha eclosionado. Las técnicas histoquimicas permiten,
mediante la tincidon PAS, rastrear la acumulaciéon de glucégeno en estos tejidos, que pudiera ser
utilizado para proveer la energia necesaria para el movimiento. Es posible que este componente
acumulado provenga de la degradacion de proteinas mediante gluconeogénesis (Stryer, 1995) lo
cual concuerda con una mayor disminucion de proteinas después de la eclosion (Capitulo III, figura
2).

Es evidente que el glucdgeno y los triacilglicéridos son almacenados para cubrir demandas
energéticas posteriores, y se emplean los lipidos del hepatopancreas para consumos a largo plazo y
posiblemente el mUsculo abdominal como un sitio de almacenamiento de energia para ser usada a
corto plazo (movimiento muscular). Se puede sugerir de lo anterior, que el organismo pudiera
destinar los triacilglicéridos que acumulo en el hepatopancreas a la muda y a otros procesos que
demandan energia adicional para sostener el metabolismo rutinario, como lo es la respiracion, el
transporte de gases y de metabolitos o la sintesis y degradacion de compuestos. E! glucdgeno
almacenado en musculo del abdomen y en el hepatopancreas puede proveer energia para los
movimientos musculares. Lo anterior se propone con referencia en lo encontrado por diferentes
autores que han trabajado con el metabolismo de compuestos destinados para el uso de la energia
en los crustaceos (e.g., Castell, 1977; Cahu, 1988; Kurmaly et g/, 1989; D’ Abrammo, 1997; Cavalli
et al, 1999; Eviemo et a/, 2001) donde se menciona el papel principal de estos compuestos en la
maquinaria metabdlica.

El esquema anterior, sin embargo, puede verse alterado por causas distintas de la calidad del vitelo
0 el grado de desarrollo alcanzado por el huevo en un momento dado (Lein ef g/, 1997). La
calidad de los huevos puestos por una hembra y la proporcidon de nutrientes contenidos en estos,
pueden variar independientemente de la calidad de los nutrientes empleados durante la
maduracion (Palacios, 1999). Cuando se incuban los huevos, el éxito depende no solamente de
que el vitelo tenga una cantidad suficiente de los nutrientes requeridos pero también de que las
condiciones en que se les mantiene, sean adecuadas. El incubar los huevos bajo estrés causado
por condiciones ambientales extremas puede conducir a un uso ineficiente de los recursos nutritivos
disponibles (Ojanguren et g/, 1999). Los parametros fisicos del agua son quizas los factores que
mas influencia tienen en este sentido, tales como la temperatura, la salinidad, el pH, el foto periodo
el amonio y algunos elementos disueltos como los iones metdlicos o incluso los contaminantes,
pueden modificar la eficiencia en el uso del vitelo y con ello afectar el desarrollo del organismo
(Pavlov y Moskness, 1995).
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Después de haber analizado el papel y el uso de reservas energéticas, la siguiente estrategia
consistié en evaluar el efecto de cuatro temperaturas experimentales (22, 25, 28 y 31°C) sobre el
esquema de consumo de estos nutrientes que se presenta en la tabla II. Estas temperaturas
corresponden al intervalo propuesto inicialmente por Yeh y Rouse (1995) y retomado por Zhao ef
al (2001), para incubar los huevos de esta especie. La literatura disponible (e.g. Lasker, 1964,
Jones, 1978; Desvilletes et g/, 1997; Kamler et g/, 1998; Villarreal y Ocampo, 1998, Villarreal y
Peldez, 1999; Evjemo ef a/, 2001; Hansen y Falk Petersen, 2001; Zhao et g/, 2001) indica que la
temperatura es el factor ambiental que mas influye en el desarrollo de los huevos y de las larvas.

Los resultados (Tabla III) demuestran que la composicién bioguimica de los huevos varia segun la
temperatura a que son mantenidos. La mayoria de los trabajos revisados que comparan el efecto
de la temperatura durante la ontogenia en los crustaceos y en otros invertebrados (e.g. Firkins y
Holdich, 1993; Pavlov y Moksness, 1995; Lein ef al, 1997; Desvilletes et al, 1997; Gilroy y
Edwards, 1998; Kamler et a/, 1998; Agard, 1999, Bermudes y Ritar, 1999; Ojanguren é&f g/, 1999;
Eviemo et a/, 2001; Hansen y Falk-Petersen, 2001; Lemos y Phan, 2001) consideran aspectos tales
como la supervivencia, la duracidn del desarrollo y/o la presencia-ausencia de malformaciones
durante el mismo. No se encontraron estudios previos sobre el perfil de consumo de los tres
nutrientes principales en huevos de crustaceos mantenidos a diferentes temperaturas. En la
mayoria de los estudios que han examinado este fenémeno, los huevos han sido mantenidos a la
temperatura que normalmente es citada como la mas recomendable o de distribuciéon térmica
natural de la especie. Para C quadricaninatus, previo a este experimento, ya se habia propuesto
280C como la temperatura mas adecuada para incubacién, tomando la supervivencia y el aspecto
externo de los huevos como criterio de evaluacidon (Yeh y Rouse, 1994). En este trabajo se
establecié como hipdtesis que si la temperatura de cultivo no es propicia, tampoco lo sera el uso de
los nutrientes vitelinos y por tanto, el desarrollo embrionario sera deficiente. Para evaluar ésto, se
partié de la inferencia de que, si los organismos experimentales provienen de hembras con la
misma historia nutricional y de cultivo, la composicién bioguimica inicial de los huevos de todos los
tratamientos y la calidad de sus componentes es similar. Por lo tanto, las diferencias que se
obtuvieran en cuanto a el uso del vitelo serian debido a la temperatura de incubaciéon. También se
partié de la premisa de que el incremento en la tasa de consumo de un componente, como
consecuencia de la incubacién a temperatura inadecuada, pueda tener un efecto sobre el nivel de
los demas.

Las temperaturas mas bajas (22 y 25°C) produjeron las mas altas supervivencias. En cuanto al
tiempo de incubacidn, se encontré una tendencia a acelerar la tasa metabdlica si la temperatura es
alta y a retardarla si es baja. Se muestran también los resultados obtenidos en lo que se refiere a
las diferencias encontradas en las tasas de consumo de lipidos y de proteinas a diferentes
temperaturas, expresadas como pendientes (Tabla III). En la figura 3 de esta seccidn, se observa
que el consumo medio de energia por individuo/dia se incrementa ligeramente entre los 22 y los
250C, sugiriendo con ello que la tasa respiratoria es similar a 22 y a 25°C. Esta tasa, sin embargo,
aumenta proporcionalmente al incremento de la temperatura entre los 25 y los 28°C, para
disminuir nuevamente por arriba de 28 y hasta los 31°C, cuando al parecer, la tasa de consumo
energético se aproxima al maximo tolerable por el organismo. Lo anterior concuerda con la
informacion disponible en la literatura y que sefiala que la tasa metabdlica o tasa respiratoria de los
organismos poiquilotermos aumenta de forma proporcional al incremento de la temperatura dentro
de un intervalo definido para cada especie hasta un punto maximo, por encima del cual empieza a
disminuir (Lasker, 1964; Schmidt Nielsen, 1995; Villarreal y Ocampo, 1998; Saucedo et g/, 2002).
Se sugiere que si se incuban los huevos cerca de este limite (31°C), el organismo no puede ya
aumentar su tasa metabdlica en funcién de la temperatura del agua, por lo que el uso de los
nutrientes se vuelve ineficiente, posiblemente debido a que a esta temperatura empiezan a
degradarse los componentes del vitelo, ademas de que la actuacién de enzimas digestivas y otros
procesos es inadecuada y el calor excesivo no permite al organismo regular y compensar
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adecuadamente los procesos metabdlicos. Otros factores que pudieran contribuir a acentuar esta
respuesta son las posibles diferencias en la historia nutricional de las hembras, la edad de estas
(Palacios, 1999) o algunos cambios en la respuesta atribuibles a variaciones genéticas (Jones,
1995).

Es posible que los organismos que mueren a altas temperaturas no hayan tenido suficientes
nutrientes para completar el proceso hasta convertirse en juveniles, por el uso ineficiente que se
hizo de éstos con el gasto adicional de energia y nutrientes. Los lipidos se consumen a una tasa
mayor cuando los organismos son mantenidos a altas temperaturas (Eviemo ef &/, 2001). Siendo
éstos una de las reservas bioquimicas fundamentales del huevo, una disminucion critica de sus
niveles puede ser causa de baja supervivencia. Un mayor consumo de nutrientes por dia puede ser
indicativo de que el uso de éstos, no es eficiente. En trabajos previos que analizaron el consumo
de los lipidos o de las proteinas a diferentes temperaturas, se encontraron las mismas tendencias
obtenidas con C quadricarinatus. Tal es el caso de Macrobrachium rosenbergii en cultivo larvario,
donde Agard (1999) encontrd que existe una relacion directa entre la tasa metabdlica sostenida y el
consumo del vitelo. Asimismo, Conceicao ef a/ (1998) observaron que la cantidad total de
aminoacidos encontrados en huevos de Clarias garepinus del mismo estadio, pero mantenidos a
diferente temperatura, es menor en los que provienen de temperatura mas alta. Por su parte,
Evijemo ef g/ (2001) comprobaron que los nauplios de Artemia son altamente dependientes de la
temperatura para consumir lipidos, cuya tasa de consumo aumenta ostensiblemente por arriba de
los 32°C. Para este crustaceo, los autores concluyen que hay una considerable pérdida de acidos
grasos en nauplios mantenidos en alta temperatura y relacionan esto con la alta mortalidad
observada. En un experimento relacionado con la incubacidn de huevos de Farfantepenaeus
paufensis, Lemos y Phan (2001) demostraron que las larvas de estos camarones destinan hasta el
70% de los nutrientes disponibles en el vitelo, y posteriormente en el alimento consumido, a la
produccién de energia cuando los animales son mantenidos a temperatura por arriba de su
intervalo Optimo. Esta tendencia ocurre también en peces (Conceicao ef a/, 1998; Ojanguren ef
al, 1999; Keckeis et a/, 2001) o moluscos (Gilroy y Edwards, 1998).

Los resultados muestran que si las condiciones obligan al organismo a consumir casi el total de
todos los lipidos disponibles, posteriormente utilizan en mayor medida las proteinas e incluso de los
carbohidratos como fuente de energia. Esto pudiera ocurrir en dos casos: Cuando la tasa
metabdlica es demasiado alta por el efecto de temperaturas altas, o cuando el desarrollo
embrionario es tan largo que la demanda acumulada de energia propicie el uso de fuentes
secundarias para proveerla.

El mejor desempeiio, seria aquel en que los organismos se conviertan en juveniles en un tiempo
razonable, con la mas baja tasa de mortalidad y habiendo utilizado la menor cantidad posible de Ia
energia aportada inicialmente al huevo en forma de vitelo. Esto ocurre para C quadricarinatus a
259C. En condiciones extremas, se establecio que el tiempo de incubacion es demasiado largo si la
temperatura es muy baja, y la mortalidad demasiado alta si la temperatura es muy alta. Si
anadimos el uso del vitelo como criterio de evaluacidn del rendimiento, se observa que en ambos
extremos el uso del vitelo es ineficiente (Capitulo 1V, fig 3), ya que es necesaria una mayor
cantidad de energia por dia de cultivo. De este modo, es energéticamente mas costoso el cultivar a
temperaturas extremas, considerando que las altas mortalidades a temperaturas altas y el largo
tiempo de desarrollo a temperaturas bajas, hacen que el costo de produccién de un juvenil se
incremente. Esto puede tener implicaciones importantes al elegir la temperatura de incubacidn
mas adecuada a nivel comercial.

Adicionalmente, los juveniles obtenidos a 31°C presentaron indicios de deformidades. Se observd
gue existe una relacion proporcional entre los individuos malformados y alta la mortalidad, al
menos a esta temperatura. Las malformaciones pudieran ser el resultado de un uso ineficiente del
vitelo a causa de un desequilibrio entre el tiempo minimo necesario para formar adecuadamente los
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organos y las estructuras internas y la tasa metabdlica resultante de incubarlos a dicha
temperatura. Los organismos mantenidos a 31°C tienen que atravesar los mismos estadios,
completar los mismos procesos y formar las mismas estructuras, pero gastando mas energia en
cada estadio por esta diferencia en la tasa metabdlica. La disminucién de los nutrientes a niveles
criticos, puede llegar a ser causa de inanicion y, consecuente de la muerte cuando los organismos
son forzados a permanecer en temperaturas extremas (Gilroy y Edwards, 1998). Al respecto,
Mackeviene (1993) encontré que durante la incubacion de huevos de Pacifastacus leniusculus,
obligados a sostener una alta tasa metabdlica durante las fases post-embrionarias, se obtuvieron
frecuentemente malformaciones y la muerte. Esto concuerda con los resultados obtenidos en el
experimento 4, en el cual se puso de manifiesto que las reservas enddgenas no solo son
importantes en esta etapa post-embrionaria sino también en los primeros dias del estadio de
juvenil. Por lo anteriormente expuesto, se puede decir que la diferencia en los niveles de
compuestos bioquimicos, o0 en la utilizacion de éstos segin la temperatura de cultivo podria
determinar el éxito o el fracaso durante la ontogenia.

Asi pues, se sugiere que la temperatura ideal para el desarrollo de los huevos de C guadricarinatus
es de 259C, no obstante que hasta los 28°C el uso del vitelo es relativamente eficiente e implica un
ahorro de una semana en el tiempo de incubacion, si consideramos el total de tiempo necesario
desde el desove hasta la produccién de juveniles. De hecho, Yeh y Rouse (1994) recomendaron
incubar a 28°C, basados Unicamente en la supervivencia hasta la conversién en juvenil y la
velocidad de incubacion.

Por otro lado, se observé que las concentraciones medias iniciales de los tres componentes en los
huevos varian sensiblemente en funcién de la fuente nutricional y de la época del afio, como lo
demuestra la comparacion de los resultados obtenidos en los experimentos 2 y 3. En el primer
caso, se emplearon hembras llevadas a la madurez en estanques y que tuvieron disponible una
dieta variada compuesta por el alimento administrado y lo que resultaba de la productividad del
mismo estanque. Estas hembras tuvieron 901 pg/huevo de lipidos, 1424 pg/huevo de proteinas y
89 pg/huevo de carbohidratos en huevos recién desovados. En el segundo, las hembras fueron
llevadas a la madurez en tanques de 200L y alimentadas con peletizado comercial con un contenido
de 32% proteina cruda (867 ng/huevo de lipidos, 1416 ug/huevo de proteinas y 99 pg/huevo de
carbohidratos en huevos recién desovados). Asimismo, en el experimento 2 las hembras se
maduraron durante el verano y en el experimento 3 durante el invierno, hecho que pudiese haber
influido en la eficiencia de sintesis del vitelo en la gonada y su transferencia a los huevos (Barki et
al, 1997; Karplus et al, 1998).
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Conclusiones

I. La ontogenia de (herax quadricarinatus obedece al tipico esquema de los Parastacidos; un
desarrollo embrionario continuo y la eclosion en grado avanzado a los 30 dias a 26°C. El
organismo continua siendo lecitotrofico hasta que adquiere todas las caracteristicas que
definen a un juvenil, lo cual corresponde a 12 dias después de la eclosion a 26°C.

II. Después de la eclosion el desarrollo comprende dos estadios adicionales, POI y POII antes de
convertirse en juvenil.

III. El método de porcentajes es el mas adecuado a usar en este caso como criterio de
clasificacion debido al desarrollo embrionario continuo que caracteriza la ontogenia de (herax
quaaricarinatus.

IV. El componente mas abundante del vitelo en los huevos de (herax quadricarinatus son las
proteinas, los lipidos son el segundo y los carbohidratos son sdlo constituyentes menores.

V. Los lipidos son el principal recurso energético y las proteinas también son importantes como
combustible, especialmente en las fases post-embrionarias.

VI. La temperatura del agua afecta la incubacidn de los huevos de (herax gquadricarinatus. E
tiempo total necesario para obtener los juveniles y la supervivencia a esta fase disminuyen a
medida que la temperatura aumenta.

VII. La tasa de consumo de los lipidos aumenta con el aumento de temperatura y la tasa de
consumo de las proteinas aumenta a temperaturas extremas, tanto las bajas (22°C) como las
altas (31°C).

VIII. La temperatura de incubacion mas recomendable es 25°C.

IX. La capacidad digestiva en términos de las células hepatopancredticas especializadas, las
estructuras implicadas en los eventos mecanicos de la digestion y las estructuras sensoriales
se encuentran plenamente desarrolladas hasta que el juvenil tiene una semana de edad.
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Perspectivas

El presente trabajo, propone soluciones para resolver algunos problemas relacionados con la
produccidn de huevos de C quadricarinatus, pero también surgen otras interrogantes sobre la
ontogenia de la especie y relacionadas con las condiciones mas adecuadas para que se desarrolle.
En principio, si se tiene una clara idea del uso de los tres componentes vitelinos principales en
funcion del grado de desarrollo y de la temperatura, se ofrece una idea clara de la necesidad de
estos y de su uso. Un estudio detallado que refleje el perfil de consumo de los acidos grasos y de
los amino acidos esenciales, puede proveer un panorama sobre los requerimientos de estos en
cantidad, tipo y momentos en los que son empleados. Asimismo, el perfil de consumo del vitelo en
funcidn de otras variables ambientales debe ser estudiado. La salinidad es otra de las variables
ambientales que normalmente interfieren con el desempeno de los huevos, en particular debido a
que si la cantidad de sales en el medio difiere mucho de la de los fluidos internos, los organismos
seran obligados a gastar energia en osmorregular, con el consecuente desvid de recursos para
afrontar el costo energético adicional de esta tarea metabdlica.

Aun queda como interrogante que relacién existe entre la cantidad y la calidad del vitelo y las
malformaciones observadas en los embriones (frecuencia o gravedad de las malformaciones). El
posible desarrollo de malformaciones externas durante la ontogenia, es otro aspecto que se pudiera
usar como indicador en el uso adecuado de la temperatura maxima de incubacion. Un estudio que
incluya paralelamente la dindmica del uso de los componentes vitelinos a diferentes temperaturas y
la presencia ausencia de malformaciones de acuerdo a ese uso, es deseable.

También seria bueno comparar si hay variaciones en la calidad de los nutrientes en funcién de la
edad de la hembra. Se tienen antecedentes de que existe una disminucién en la produccién de los
huevos y en la calidad de estos en las hembras que se acercan a la senectud. Esto ha sido
observado en camarones Peneidos (Palacios, 1999). Esto puede ayudar a decidir el momento de
descartar las hembras que, por la edad ya no son capaces de producir huevos de alta calidad aun si
se les da alimento bien balanceado durante la maduracion. Es posible que el tiempo que la hembra
pase produciendo desoves afecte la calidad de sus huevos (Palacios, 1999). Para evaluar esto, se
podrian usar hembras de diferente edad, con distintos antecedentes (fisioldgicos y nutricionales) y
con distinta antigiiedad en su uso como reproductoras. Con estas, se podrian hacer estudios de
evaluacion de las reservas contenidas en los huevos a lo largo del desarrollo y ver la calidad de los
juveniles producidos por cada una. Incluso, se podria determinar una edad ideal de las hembras
para producir huevos de alta calidad.

El intentar cultivar los huevos #7 vitro, seria otra opcidn interesante y que deberia evaluarse con el
fin de comparar la supervivencia y la calidad de los juveniles obtienidos al incubarlos
separadamente de la hembra. El consumo de los nutrientes vitelinos podria ser distinto segun los
huevos permanezcan entre los pledpodos de la hembra o sean incubados /77 wiro. Ademas, este
modelo experimental podria permitir otro tipo de estudios , por ejemplo de balance energético en
los cuales se requiere de medir variables como el consumo de oxigeno de los huevos y de los
embriones. Otra posibilidad es montar un experimento que midiera la excrecién de nitrdgeno en
los huevos y en los post embriones. Esto nos podria indicar cuantas proteinas son catabolizadas
para usarlas como combustibles. De este modo, se puede definir la importancia real de las
proteinas en la produccidn de energia metabdlica durante la ontogenia.

Otro experimento interesante, seria el realizar el cultivo embrionario con una variacion de la
temperatura segun la fase de desarrollo, buscando si existen diferentes temperaturas éptimas para
diferentes estadios. De esta manera se podrian determinar temperaturas optimas de cultivo
embrionario o post embrionario tomando en cuenta las mismas variables que en el presente trabajo
(i.e., supervivencia, tiempo de desarrollo y consumo de nutrientes vitelinos).
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Finalmente, se requieren estudios sobre las rutas metabdlicas involucradas en la sintesis, el
almacenamiento y el transporte de reservas desde el tubo digestivo hasta el hepatopancreas
durante los dias previos y posteriores a la eclosién. Lo anterior pudiera contribuir a conocer mejor
las necesidades nutricionales del organismo en las etapas criticas de cambio a alimentacién
exdgena.
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