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RESUMEN

La atresia, proceso de degeneracion y reabsorcion de foliculos ovaricos, es un aspecto esencial de la fisiologia
ovarica e influye en los indices de fertilidad, reduciendo el nimero de foliculos que maduran. En los teleésteos
viviparos, la atresia adquiere caracteristicas especificas debido al doble papel reproductor del ovario, como
sitio de desarrollo folicular y de gestacion. Se analizaron las caracteristicas histoldgicas de los foliculos
atrésicos en dos especies de teledsteos viviparos de la familia Goodeidae, Ilyodon whitei y Goodea atripinnis. Los
ovarios se procesaron para la obtencién de preparaciones histoldgicas. Estas especies muestran diferente
nimero promedio de embriones en el ovario, 30 en |. whitei, y 55 en G. atripinnis. Todos los ovarios no gestantes
y gestantes de |. whiteiy G. atripinnis presentaron foliculos atrésicos, En ambas especies, la atresia ocurre en
foliculos previtelogénicos y vitelogénicos. Los ovocitos en vitelogénesis avanzada solamente estan presentes
antes de la fecundacion. Todos los ovocitos vitelogénicos que no fueron fecundados, se observaron atrésicos.
Durante la gestacién avanzada, en ambas especies, no se observaron ovocitos en vitelogénesis avanzada, y los
vitelogénicos tempranos mostraron atresia.

Palabras clave: Atresia folicular, ciclo ovarico, teledsteos viviparos, Goodeidae.
ABSTRACT

Atresia, the process of degeneration and removal of ovarian follicles from the ovary is an essential aspect of the
ovarian physiology. It plays an important role in fecundity, reducing the number of maturing oocytes. In viviparous
teleosts, atresia shows special characteristics because of the dual reproductive role of the ovary, as the place for
follicular development and gestation. The histological features of atretic follicles in two species of viviparous teleosts,
Illyodon whitei and Goodea atripinnis, were observed. The ovaries were processed histologically. These species have
a different average number of embryos, 30 in /. whitei, and 55 in G. atripinnis. All the ovaries observed during non
gestation and gestation stages of /. whitei and G. atripinnis contained atretic follicles. Follicles may become atretic

.
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at previtellogenic and vitellogenic stages. In both species, late vitellogenic oocytes are seen only around the time of
fertilization. All of the non-fertilized vitellogenic oocytes become atretic. In both species, late vitellogenic oocytes were
not seen during late gestation, and most of the early vitellogenic oocytes observed were atretic.

Key words: Follicular atresia, ovarian cycle, viviparous teleosts, Goodeidae.

INTRODUCCION

En teledsteos, durante el proceso de desarrollo folicular se
forman ciclicamente los foliculos, desde primarios, hasta su fase
de maduracion y ovulacion. Sin embargo, no todos los foliculos
ovaricos que inician su desarrollo alcanzan su madurez, algunos
de ellos inician un proceso de degeneracion y reabsorcion,
formando foliculos atrésicos.

En teledsteos oviparos se ha identificado el proceso de
atresia en diversas especies, entre las cuales estan:
Acanthobrama terrae-sanctae (Yaron, 1971);, Amphipnous
cuchia (Rastogi, 1969); Apeltes quadracus (Wallace & Selman,
1979); Astyanax bimaculatus lacustris (Miranda et al, 1999),
Carassius auratus (Yamamoto & Yamazaki, 1961; Khoo, 1975;
Nagahama, 1983); Eucalia inconstans (Braekevelt & MacMillan,
1968); Gadus morhua (Kjesbu et al, 1991); Gasterosteus
aculeatus (Wallace & Selman, 1979); Gobius giuris (Rajalakshmi,
1966); Leporinus reinhardti (Miranda et al, 1999); Macrodon
ancylodon (Vizziano & Berois, 1990); Oncorhynchus mykiss (Tyler
et al, 1990; Bromage et al,, 1992); Parophrys vetulus (Johnson et
al., 1988); Tilapia nilotica (Yaron, 1971).

Son muy escasas las referencias relacionadas con
estudios sobre atresia en teledsteos viviparos. Turner (1938),
analiza la atresia en Cymatogaster aggregatus, especie de la
familia Embiotocidae. Constantz (1989) menciona la atresia en
Poeciliopsis sp., Lambert (1970) en Poecilia reticulata, y Uribe et
al. (2004) en Poeciliopsis gracilis, especies de la familia
Poecilidae. En cuanto a la familia Goodeidae, a la cual
pertenecen las especies seleccionadas para el presente
trabajo, Turner (1933) menciona la atresia en Goodea bilineata, y
Mendoza (1940) en Skiffia (=Neotoca) bilineata (Meyer et al.
1985).

La carencia de oviductos en los teledsteos implica que el
ovario en las especies viviparas, ademas de ser el sitio donde
ocurre el desarrollo folicular, es también el sitio de gestacion
(Turner, 1933; Mendoza, 1940; Wourms, 1981; Uribe et al., 2004).
Los goodeidos presentan gestacion intraovarica de tipo
intraluminal (desarrollo de los embriones en el lumen ovarico)
(Turner, 1933; Mendoza, 1940; Wourms, 1981). El nimero de crias
que se desarrollan simultdneamente en el ovario de las especies
de goodeidos puede variar, Meyer et al. (1985), mencionan el
desarrollo de 25-30 crias en llyodon whitei y 50-60 crias en
Goodea atripinnis. Los goodeidos son modelos muy adecuados
para el analisis de los cambios ciclicos del ovario de especies

viviparas durante el ciclo reproductor, tanto durante la
maduracion de los foliculos, como en la gestacion. Con base en
lo anterior, el objetivo de este trabajo es describir las
caracteristicas histolégicas de los estadios de los foliculos
atrésicos en ovarios no gestantes y en gestacion temprana y
avanzada de dos especies de goodeidos, . whiteiy G. atripinnis.

MATERIAL Y METODOS

Se recolectaron 18 hembras adultas de llyodon whitei y
Goodea atripinnis, 9 de cada especie (3 no gestantes, 3 en
gestacion temprana y 3 en gestacion avanzada). |. whitei se
recolectd en el rio Amacuzac, Morelos, México, y G. atripinnis,
en la laguna de Cuitzeo, Michoacan, México. Se disecaron los
ovarios y se aplico el procedimiento histoldgico (Aguilar et al,
1996) de la siguiente forma: los ovarios obtenidos se fijaron en
Bouin, se deshidrataron en alcoholes graduales, se incluyeron
en parafina con indice de fusién de 56-58°C, se cortaron en
secciones longitudinales en microtomo de rotacién, con un
grosor de 7um. Se aplicaron las técnicas de tincion con
hematoxilina-eosina (H-E) (panorama histoldgico general,
nicleos, limites celulares, basofilia, acidofilia); tricromica de
Masson (fibras colagenas, vasos sanguineos, fibras
musculares); PAS (fibras colagenas, eritrocitos, membranas
basales, zona pellicida); azul alciano (vitelo, epitelios, sangre) y
doble impregnacion argéntica de Rio Hortega (cromatina, fibras
reticulares, fibras colagenas). Las preparaciones histologicas
obtenidas se analizaron en un microscopio Optico, se
seleccionaron los campos y tomaron fotomicrografias en un
fotomicroscopio Zeiss Ill, con pelicula de color 100 ASA.

RESULTADOS

Todos los ovarios no gestantes y gestantes de /lyodon
whitei y Goodea atripinnis presentaron foliculos atrésicos,
identificados por sus cambios histoldgicos, en los cuales se
distinguieron cuatro estadios de atresia, tanto en foliculos
previtelogénicos como vitelogénicos que, de acuerdo con la
clasificacion que sugiere Lambert (1970), fueron las siguientes:

Estadio o, estadio temprano de atresia, que se caracterizd
por cambios en la zona pellcida, la cual presentd rupturas y
ondulaciones, mas prolongadas en la medida que avanzd el
proceso de atresia (Figs. 1 A-E). El ovoplasma mostrd ligeras
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alteraciones siendo evidentes signos de vacuolizacién e
irregularidad en la intensidad en su afinidad acidéfila y baséfila
a los colorantes (Figs. 1 C, 2 A, B). En algunos foliculos atrésicos
se observd proliferacion de las células foliculares, formando dos
0 més capas alrededor del ovocito (Figs. 1 C, E, 2 A).

Estadio B, el ovoplasma disminuyd progresivamente (Fig. 3
A). Con frecuencia, el foliculo perdio su forma esférica u ovoide
y se tornd irregular, formando plegamientos en su periferia (Figs.
3 A, B). Continud la proliferacion de células foliculares (Figs. 3 C,
D, 4 A-D) observada también en el estadio anterior. Algunas
células foliculares se separaron de la capa folicular, formando
fagocitos, desplazandose hacia los restos del ovocito (Figs. 3 C,
4 A, B). De la zona pelicida solo quedaron fragmentos,
generalmente muy plegados (Fig. 4 B, D).

Estadio v, las células periféricas de los foliculos atrésicos,
asi como las que formaron fagocitos, se observaron en todo el
espacio central, previamente ocupado por el ovocito (Fig. 5 A, B).
La zona pellcida se observd con mayor grado de fragmentacion
y disolucion (Fig. 5 A, B). La teca vascularizada, se observd
subyacente entre plegamientos de las capas de células
foliculares (Fig. 5 A).

Fig. 1. Estadio a de atresia. Ovarios en gestacién temprana de //yodon
whitei (AD) y Goodea atripinnis (B,C,F). Foliculos atrésicos en
previtelogénesis (pv), vitelogénesis temprana (vt). La zona peldcida (1)
se pliega, las células foliculares (F) proliferan, el ovoplasma (%)
muestra aspecto irregular. Ovocitos no atrésicos (0). A: Impregnacién
argéntica Barra= 50pym. B:PAS Barra= 100um. C: H-E Barra= 100um. D:
PAS Barra= 10um. E: H-E Barra= 50um.
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Fig. 2. Estadio o de atresia. Ovarios en gestacién temprana de //yodon
whitei (A) y Goodea atripinnis (B). Foliculos atrésicos en vitelogénesis
avanzada (va). La zona pelticida (1) se pliega, las células foliculares (F)
proliferan, el ovoplasma (%) muestra aspecto irregular. Se observa un
embridn (E) en etapa de neurulacion que muestra el tubo neural (tn).
Ovocitos no atrésicos (0). A,B: H-E Barra= 100pm.

Estadio o, las células de los foliculos atrésicos se
observaron mas pequefias y con granulos PAS positivos (Fig.5C,
D). El foliculo atrésico disminuyd de tamafo y mostrd su limite
muy irregular (Figs. 5 C, D).

En ovarios no gestantes se observaron todas los estadios
de atresia, en foliculos previtelogénicos, vitelogénicos
tempranos durante el depésito de las plaquetas vitelinas, y
vitelogénicos avanzados durante la homogeneizacion del vitelo,
con la confluencia de las plaquetas vitelinas.

En ambas especies, los ovarios en gestacion temprana,
con embriones en etapas de gastrulacion y neurulacion,
mostraron todos los foliculos vitelogénicos avanzados no
fecundados en atresia (Figs. 6 A). Durante la gestacion avanzada
disminuy6 el nimero de foliculos ovéricos, todos los foliculos en
vitelogénesis temprana se observaron atrésicos, y no se
observaron foliculos en vitelogénesis avanzada (Fig. 6 B).

DISCUSION

El analisis histologico de los foliculos atrésicos de /lyodon
whitei y Goodea atripinnis mostraron cambios histologicos que
indicaron su proceso de degeneracion, coincidiendo con lo
descrito por Lambert (1970), quien estudiando a Poecilia
reticulata, los clasificd en cuatro estadios, también utilizados
por Saidapur (1978), Nagahama (1983), Johnson et al. (1988) y
Tyler & Sumpter (1996). Estos autores sintetizan los cambios
observados en cada estadio: estadio o) alteraciones en el
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Fig. 3. Estadio B de atresia en ovarios en gestacién temprana de
Ilyodon whitei (A, B) y Goodea atripinnis (C), y no gestante de Goodea
atripinnis (D). Ovocitos atrésicos en vitelogénesis temprana (vt). El
ovoplasma se reduce y el ovocito pierde forma en A y B. Proliferan
células foliculares (F) y algunas se desprenden formando fagocitos ()
en Cy D. Ovocitos no atrésicos (0). A: Azul alciano Barra= 100um. B:
PAS Barra= 100um. C,D: H-E Barra= 50pm.

ovoplasma, proliferacion de células foliculares y rupturas en la
zona pellicida; estadio B) reduccion del ovoplasma por difusion
y su fagocitosis por las células foliculares; estadio y) las células
foliculares y la teca vascularizada ocupan el espacio del
ovocito; estadio ) disminucién progresiva del volumen del
foliculo atrésico. Johnson et al. (1988), resumen los cambios
morfolégicos descritos en dos fases fisioldgicas: degeneracion y
reabsorcion del ovocito durante los estadios o, y B, y regresion
de las células foliculares y disminucion progresiva del tamafio
del foliculo atrésico durante los estadios yy 9.

El cambio mas temprano observado en los foliculos en
atresia de /lyodon whiteiy Goodea atripinnis fue la ruptura y el
plegamiento de la zona pellcida, lo que indica, de acuerdo con
lo descrito por Rajalakshmi (1966), en Gobius giuris y Vizziano &
Berois (1990), en Macrodon ancylodon, alteracion en el paso de
metabolitos hacia el ovocito, desde los vasos capilares, a través
de las células foliculares. Esta alteracion se refleja, en las
caracteristicas morfoldgicas y fisiologicas del ovoplasma.
Rajalakshmi (1966) observo la licuefaccion del vitelo, como uno
de los signos tempranos de atresia.
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Las células foliculares que rodean al ovocito tienen un
papel muy activo durante la atresia, ya que son las responsables
de la digestion y remocion del ovocito. Esta caracteristica se
manifiesta en la proliferacion de las células foliculares y en la
formacion de fagocitos que se desprenden de la capa folicular.
La actividad de las células foliculares en la remocion del ovocito
ocurre tanto por la actividad de los fagocitos, como por la
secrecion de enzimas producidas por las células foliculares que
digieren el vitelo y lo eliminan por difusion, a través de las
células foliculares hacia los vasos sanguineos de la teca.
Braekevelt & McMillan (1968) y Vizziano & Berois (1990),
clasifican a los foliculos atrésicos en hipertréficos, cuando las
células foliculares proliferan y forman fagocitos, y no
hipertréficos, cuando la eliminacion del ovocito es por difusion,
ambos tipos de foliculos atrésicos fueron observados en /lyodon
whiteiy Goodea atripinnis.

Durante el estadio 8, estadio final de la atresia, tanto en
Ilyodon whitei como en Goodea atripinnis se describio la
formacion de grupos de células foliculares que contienen
granulos PAS positivos. Esta fase de atresia ha sido descrita por
autores como Braekevelt & McMillan (1968), en Eucalia
inconsistans, Rastogi (1969), en Amphipnous cuchia, Lambert
(1970), en Poecilia reticulata, Vizziano & Berois (1990), en
Macrodon ancylodon; y Miranda et al. (1999), en Astyanax
bimaculatus, quienes han identificado el contenido de estos
granulos como lipofucsina, residuo del proceso de digestion del
vitelo.

Saidapur (1978), Norris (1997) y Blazer (2002) mencionan
que, mediante la atresia, la remocion de los ovocitos que no

Fig. 4. Estadio B de atresia en ovarios no gestantes de /lyodon whitei
(A, B) y Goodea atripinnis (C, D). Se observan varias capas de células
foliculares (F), algunas se desprenden formando fagocitos ( 1), restos de
zona pellcida (ZP). A, Impregnacion argéntica Barra= 50pym. B: T.
Masson Barra= 10pm. C: T. Masson Barra=100pym. D: Azul alciano
Barra= 50pm.
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alcanzaron su desarrollo permite recuperar parte de la energia,
y los componentes invertidos durante la maduracion folicular.

Durante la gestacion temprana de ambas especies,
Ilyodon whitei y Goodea atripinnis, se observé que todos los
foliculos vitelogénicos avanzados no fecundados mostraron
atresia, observacion que coincide con Turner (1933, 1938) quien
también observo atresia en todos los ovocitos maduros no
fecundados en Goodea bilineatay Cymatogaster aggregatus.

Diversos factores externos también pueden influir en el
incremento de |a atresia, como la cantidad y calidad del alimento
(Bromage et al, 1992), la presencia de contaminantes como
residuos del petréleo, compuestos 6rganoclorados,
hidrocarburos aromaticos (AH) o bifenil policlorinados (PCB)
(Johnson et al,, 1988; Blazer, 2002), o factores que provoquen
estrés en las hembras por alteraciones del habitat (Tyler &
Sumpter, 1996). Estos resultados sugieren que la atresia también
pueda corresponder a una manifestacion al decremento en los
niveles de estradiol observados en el plasma ante los niveles de
contaminacion. Observaciones similares en otros vertebrados,
como el reptil Alligator mississippiensis (Guillette & Uribe, 2001),
han mostrado que diversos contaminantes, como el DDT y sus
metabolitos, muestran afinidad por los receptores de los
estrogenos, produciendo un efecto sinérgico, que se expresa en
el aumento de la esteroidogénesis, debido a la afinidad de los
receptores de estrégenos por los contaminantes y bloqueando
el proceso hormonal normal, por lo que es importante establecer
una correlacion entre los contaminantes y el proceso de atresia.

Fig. 5. Estadios yy & de atresia en ovarios en gestacién avanzada de
Ilyodon whitei (A, C) y Goodea atripinnis (B, D). Estadio vy (A, B), las
células foliculares ocupan el espacio que contuvo al ovocito. Restos de
zona pellcida (ZP). Abundantes vasos sanguineos (V) de la teca. Estadio
4 (C, D) células foliculares con fosfolipidos. Nétese la reduccion del
tamafio del foliculo atrésico. A, B, C: H-E Barra= 100um. D:
Impregnacién argéntica Barra= 100um.
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Fig. 6. Ovarios en gestacion temprana (A) y avanzada (B) de /lyodon
whitei. Embriones (E). Atresia en ovocitos previtelogénicos (» ) y
vitelogénenicos (*). Con el avance de la gestacion se reduce el ndmero
de foliculos y sus etapas mas avanzadas. A, B: H-E Barra=100um.

La atresia de ovocitos previtelogénicos observada en
llyodon whitei, y Goodea atripinnis reduce el nimero de ovocitos
que iniciardn la vitelogénesis, lo que coincide con lo
mencionado por Turner (1938) para Cymatogaster aggregatus, y
Bromage et al. (1992) para Oncorhynchus mykiss, quienes
indican que la atresia de foliculos previtelogénicos es un factor
que interviene tempranamente en el indice de fertilidad en el
ciclo reproductor anual. Es también un aspecto esencial el papel
de la atresia en la regulacion del nimero de ovocitos que llegan
a la maduracion y ovulacidn, por lo tanto, su incidencia en la
regulacion del namero de crias que se desarrollen. En este
sentido, el proceso de atresia se relaciona con el indice de
fertilidad de la especie (fertilidad absoluta: nimero de ovocitos
ovulados; y fertilidad relativa: namero de ovocitos ovulados en
relacion con el peso de la hembra) (Guraya, 1976; Bromage et al.,
1992). La relacion entre el indice de fertilidad de una especie y el
proceso de atresia esta regido, inicialmente, por factores de la
fisiologia del ovario, en los cuales Hsueh et al. (1994) y Patifio &
Redding (2000) mencionan la ocurrencia del proceso de
apoptosis, lo que sugiere un control hormonal establecido
internamente, regulado genéticamente, y no dependiente de
cambios ambientales.

De acuerdo con Meyer et al. (1985), en llyodon whitei se
observd un namero promedio de 30 embriones y en Goodea
atripinnis de 55 embriones. Esta diferencia coincidié con el
nimero de foliculos atrésicos en vitelogénesis avanzada
observados en ovarios en gestacién temprana de ambas
especies, escasos ovocitos atrésicos (2-5) en /. whitei y mayor
namero de ovocitos atrésicos (9-13) en G. atripinnis. Estos datos
indican que la proliferacion de foliculos y su maduracion es

.
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mayor en G. atripinnis en relacion con /. whitei, y, aunque el
namero de crias que se desarrollan en G. atripinnis es mayor que
en . whitei, esta diferencia se reduce debido al mayor nimero
de foliculos en atresia en G. atripinnis. Estos resultados sugieren
evaluar la ocurrencia de la atresia al definir el indice de
fertilidad de una especie, coincidiendo con Vizziano & Berois
(1990), quienes afirman que tomar en cuenta los foliculos en
desarrollo, sin considerar el namero de foliculos atrésicos,
podria llevar a sobreestimar el célculo de la fertilidad y, por lo
tanto el potencial reproductor de una especie. En particular, en
las especies viviparas, es importante definir la relacion entre
ovocitos maduros, ovocitos atrésicos, y la capacidad del ovario
para contener un nimero méaximo de embriones en gestacion,
asi como la incidencia de atresia durante la gestacion.

Con base en lo anterior, consideramos que la atresia es un
proceso esencial de la fisiologia ovarica que influye en el indice
de fertilidad. En teledsteos viviparos adquiere caracteristicas
especificas, debido al doble papel reproductor del ovario, el
desarrollo folicular y la gestacion. En particular, en los
goodeidos dehido a que, durante la gestacion intraluminal, se
suspende la maduracion de los foliculos vitelogénicos, y los que
hubieran permanecido después de la fecundacion inician el
proceso de atresia.
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