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RESUMEN.

Elabadejo manchado Genypterus blacodes es un ofidiforme de amplia distribucién que habita aguas desdelos 22° 35'S (Rio de Janeiro, Brasil) hasta
aproximadamente los 43° 00' S (Argentina). Esta especie es uno de los recursos pesqueros demersales mds importantes del Mar Argentino,
principalmente por su gran tamario y su carne de calidad. Los ovarios de G. blacodes presentan una forma alargada y estan suspendidos de la
pared dorsal por el mesovario. Cuando los peces estan en condicién reproductiva, las crestas ovigeras contienen ovocitos en distintos estadios:
previtelogénicos, en crecimiento primario y vitelogénicos. Una capa simple de epitelio tapiza las crestas ovigeras, y las células epiteliales varian
en formay altura a lo largo del ciclo gonadal. Este epitelio, en la mayoria de los teleésteos, esta involucrado en la formacién del fluido ovérico. El
ovario del abadejo manchado tiene la particularidad de secretar una abundante cantidad de glicoconjugados no sélo a nivel del epitelio de sus
crestas, sino también en las distintas estructuras ovocitarias. El objetivo de la presente investigacion es realizar una revision bibliografica del
ovario de G. blacodes enrelacion ala sintesis de glicoconjugados y su importancia fisiologica en la biologia reproductiva de esta especie.
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ABSTRACT.

The pink cuskeel, Genypterus blacodes, is a widely distributed ophidiiform inhabiting waters from 22°35'S (Rio de Janeiro, Brazil) to about 43° 00'S
(Argentina). This species is one of the most valuable demersal fish resources in the Argentine Sea, mainly due its large size and flesh quality. The
ovaries of G. blacodes present an elongated shape and are suspended by mesenteries from the dorsal body wall. When fish are in reproductive
condition, the lamellae contain oocytes at different developmental stages: previtellogenic, primary growth and vitellogenic oocytes. A single-
layer flat epithelium lines the lamellae, and the epitelial cells present variations in size and morphology depending on the gonad maturity stage.
In most teleost fishes this epithelium is involved in the formation of ovarian fluid. Particularly, the ovary of G. blacodes secretes large quantities of
glycoconjugates, not only at the epithelium of the lamellae, but also in different oocyte structures. The aim of this research is to review literature of
the ovary of G. blacodes in relation to the synthesis of glycoconjugates and their importance in the reproductive biology of this species.
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INTRODUCCION

El abadejo manchado Genypterus blacodes
(Schneider, 1801) (Pisces, Ophidiidae) habita las aguas a
ambos margenes del continente sudamericano, donde
constituye uno de los recursos pesqueros demersales
mas importantes desde el punto de vista comercial (1).
En el océano Pacifico se lo encuentra en latitudes
mayores de 29° 55' S (Coquimbo), mientras que en el
Atlantico se observa principalmente al sur de los 34° 00'
S, enla zona de plataforma intermedia y externa, mayor-
mente a profundidades entre 50 y 250 m (2). Se trata de
una especie con un mecanismo de desove de tipo parcial
asincrénico, caracterizado por una baja fecundidad por
camadas y alta frecuencia reproductiva (3). En aguas de
Argentina, la talla de primera madurez de las hembras
fue estimada en 70,5 cm de longitud total (LT), que
corresponde a ejemplares con una edad aproximada de
4,5 afos (4); para las poblaciones de abadejo de Chile,
este mismo pardmetro fue estimado en 85-90cm LT (5).

En la regién atlantica, la actividad reproductiva
ocurre durante el verano, desde diciembre hasta
mediados de marzo, principalmente en el area nor-
patagonica entre 45° y 47° S (3). Se sugiere que existen
dos areas de cria principales, una asociada a la regién
nor-patagénica , con mayores abundancias de larvas en
verano, y otra al norte de los 42° S, que cobra mayor
importancia durante los meses de otofio (2).

En la mayoria de los teledsteos, el aparato repro-
ductor femenino esta compuesto por dos ovarios de tipo
sacular, localizados debajo de la vejiga natatoria, que se
fusionan en el extremo posterior para formar el
oviducto que se abre en el poro genital. Ambas génadas
se encuentran suspendidas de la pared dorsal, por una
delgada membrana peritoneal llamada mesovario por

donde penetran rostralmente los vasos sanguineos,

ductos linfaticos y nervios (6).

El presente trabajo comprende una revisién biblio-
grafica del ovario del abadejo, su rol en la sintesis de
glicoconjugados, su importancia en el proceso repro-
ductivo y sus implicancias en la caracterizacién de la
estrategia reproductiva de la especie. Nos basamos en
una investigacion conjunta de cooperaciéon interins-
titucional entre investigadores de CONICET, INIDEP,
Facultad de Ciencias Veterinarias de la UNLP y del
Instituto de Investigaciones Marinas y Costeras

(IIMyC), FCEyN de la UNMDP.

Microanatomia del ovario de Genypterus blacodes

En las hembras de G. blacodes los ovarios estan
fusionados, conformando una estructura alargada en
sentido longitudinal, recubierta por una ttnica
fibromuscular cuyo espesor se modifica segin el
estadio de madurez gonadal. Esta tinica forma una
hendidura en la superficie ventral de la region caudal, y
divide al ovario en dos lébulos. En la porcién antero-
lateral esta hendidura desaparece y es reemplazada por
unrafe externo que se continda a lo largo de la superficie
dorsal (7).

De acuerdo con el tipo de ovulacién que presentan
los teledsteos, los ovarios pueden clasificarse en dos
categorias: de tipo cistovarico cuando los ovocitos son
liberados en el lumen del ovario, y de tipo gimnovarico
cuando la ovulacién tiene lugar en la cavidad general
del cuerpo. Los ovarios de G. blacodes son del tipo
cistovarico y consisten en 6rganos huecos dentro de los
cuales se proyectan numerosas crestas de tejido
conectivo hacia el lumen central (8). Las crestas
contienen los foliculos en distintos estadios de
desarrollo y estdn cubiertas por un epitelio germinativo

a partir del cual se desarrollan los ovocitos (Fig. 1). Este
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epitelio es de tipo simple, formado por una sola capa de
células epiteliales, y posee un tnico tipo celular cuya
forma y altura varia a lo largo del ciclo gonadal (9, 10,
11). Durante el proceso de desarrollo ovarico, las células
germinativas femeninas van pasando por distintos
estadios, identificados como: oogonia; ovocito en
crecimiento primario o previtelogénico; ovocito con
alvéolos corticales 0 en maduracién temprana; ovocito
en estadio de vitelogénesis temprana; ovocito en estadio
de vitelogénesis secundaria; y ovocito hidratado o
maduracioén final (Figs. 1A, B y Fig. 2). Este ultimo
estadio comienza con la migraciéon del ntcleo, luego se
produce la ruptura de la membrana nuclear, la hidra-

tacién citoplasmatica y finalmente la ovulacion (3, 12).

Figura 1. Histologia del ovario de G. blacodes. (A) Tricrémico de

Masson (B) Hematoxilina - Eosina. Escalas: 300 pm. ¢, cresta
ovigera; ep, epitelio germinativo; s, septo; fp, foliculo
postovulatorio; 1, ovocito previtelogénico; 2, ovocito en estadio de
maduracion temprana; 3, ovocito en estadio de vitelogénesis
secundaria; 4, ovocito hidratado.

Ademas de dar origen a los ovocitos, el epitelio
germinativo de las crestas ovigeras también participa en
la formacién del fluido ovarico en el que se encuentran
sumergidos los ovocitos (8, 9, 13). Este liquido cumple
distintas funciones tales como conservacién de los
ovocitos fértiles (13), facilitaciéon del movimiento del
esperma (14), lubricacién en desove (15) y la formacién
de masas de huevos desovados (16). El fluido ovérico de
G. blacodes es viscoso y, a diferencia de la mayoria de los
tele6steos del Atlantico Sudoccidental, durante la época
de puesta presenta grandes cantidades de mucus que
llena el lumen ovérico (10, 11).

Las mucosustancias secretadas difieren entre
especies y estdn constituidas aproximadamente por
95% de agua y 5% de mucinas, ademds de componentes

menores como electrolitos (17).

Glicoconjugados

Los glicoconjugados (GCs) estan formados por
mono, oligo o polisacaridos unidos a lipidos o pro-
teinas, constituyendo glicolipidos y glicoproteinas res-
pectivamente.

Los GCs pueden ser tanto componentes de las
membranas como complejos secretados hacia una
region determinada o hacia la circulacién y, en ocasio-
nes, pueden existir GCs solubles que se localizan en el
ntcleo o en el citosol.

Las glicoproteinas son una clase de GCs constituidos
por cadenas de oligosacdridos (glucanos) unidos de
manera covalente a su estructura polipeptidica (18). Un
tipo de glicoproteinas son las mucinas, que poseen un
alto peso molecular y son las responsables de la visco-
sidad y las propiedades elasticas del mucus (19). Por
otro lado, los glicolipidos son compuestos que siempre

quedan anclados enlas membranas (18).
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Las cadenas de oligosacdridos de los GCs se
clasifican en dos familias: las que poseen sacaridos N-
ligadosy las que poseen O-ligados. Enlos N-ligados hay
una unién a asparagina, mientras que en los O-ligados
la unién puede ser a distintos aminoacidos que posean

grupos OH (11,18, 19).

Glicoconjugados secretados por el ovario de
Genypterus blacodes

El abadejo manchado, G. blacodes, tiene la particu-
laridad de secretar una abundante cantidad de GCs no
s6lo a nivel de las células de la piel, sino también en el
tejido ovarico. En las células del epitelio secretor del
ovario del abadejo se ha observado una gran diversidad
de GCs que incluyen GCs con dioles vecinos oxidables,
con Aacido sidlico, con o sin O-acil susticiones, O-acil
azucares, y con grupos sulfatados y carboxilados (Figs. 2
y 3). Estas moléculas se encuentran principalmente en la
zona apical de las células epiteliales, y en menor
cantidad en la zona basal (10).

Sobre la base de estos resultados, Freijo et al. (10)
establecieron que el epitelio de las crestas del ovario de
G. blacodes cumple un rol secretor que se intensifica
durante la madurez del ovario, sugiriendo que G.
blacodes libera masas de huevos envueltos en mucus.
Esta estrategia de puesta, descripta también para otras
especies, permitiria no solo mayor proteccién ante
eventos de predacién sobre los huevos, sino que
también favoreceria la fertilizaciéon de los mismos a
través del entrampamiento y concentraciéon del esper-
ma. Esto ha sido sugerido por ejemplo para el caso del
pez ledn (Pterois sp.), que libera los huevos en una

matriz gelatinosa y se caracteriza por una baja fecun-

TN Y4 P
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Figura 2. Cresta ovigera del ovario de G. blacodes. Técnica de PAS.
Escala: 100 pm. ep, epitelio germinativo; 1, ovocito previtelogénico;
2, ovocito en estadio de maduracién temprana; 3, ovocito en estadio
de vitelogénesis secundaria.
didad parcial al igual que G. blacodes (20).

Al examinar los patrones de glicosilacién de los GCs
en el epitelio de las crestas ovigeras del abadejo, Diaz et
al. (11) observaron residuos de a-D-manosa, N-
acetilglucosamina, N-acetilgalactosamina y fucosa en el
glicocalix de estas células. Sin embargo, en el citoplasma
apical existen grandes variaciones en la composicion de
GCs en comparacion con la zona basal de las células.
Solo en la region apical se registran, en pequehas
cantidades, residuos de a-D-manosa, N-acetilglu-
cosamina y N-acetilgalactosamina (Fig. 4). Por otra
parte, los foliculos presentes en el ovario de G. blacodes
también secretan GCs a lo largo del ciclo ovarico (21).
Varios autores han estudiado la composicién quimica
de los ovocitos de peces durante el ciclo reproductivo,
analizando la localizacién histoquimica de GCs en
distintas estructuras tales como citoplasma, alvéolos
corticales, vitelo, zona radiata’, granulosa y tecas (21, 22,

23, 24, 25). Estas investigaciones han sido de gran

Este articulo utiliza el término Zona radiata como sinonimo de Zona peltcida en peces. El término Zona radiata se uso en peces tradicionalmente para referirse al equivalente de la Zona pelacida

0asu porcion mas externa. Actualmente algunos autores utilizan Zona peltcida para referirse ala membrana glicoproteica que rodea el ovocito en todas las especies. Sin embargo se determiné

utilizar el nombre mas tradicional utilizado en peces: Zona Radiata.



Cohen S et al. Glicoconjugados del ovario de G. blacodes

Cs Morfol; 18(1) 2016 5

Figura 3. Caracterizacién histoquimica del ovario de G. blacodes. (A) PAS-H. (B) AB pH 2.5. (C) AB pH 1.0. (D) PA/Bh/KOH/PAS. (E)
KOH/PA/Bh/PAS. Escalas: 50 pm. g, granulos de vitelo; ep, epitelio germinativo; ®, zona radiata; =, envoltura folicular;—>, cilios.

utilidad, no solo en cuanto a la descripcién morfologica
y funcional de los tejidos, sino también para la
comprensién del proceso reproductivo de las especies.
En G. blacodes, durante la fase inicial de la
vitelogénesis ya comienzan a observarse pequefios
granulos de vitelo compuestos por GCs con dioles
vecinos oxidables, sin distinguirse atin GCs acidos, que
empiezan a evidenciarse a medida que los foliculos
contintan su desarrollo. Los alvéolos corticales
contienen GCs neutros y acidos, al igual que la zona
radiata, de naturaleza glicoproteica. Esta ultima
estructura también presenta GCs con residuos de dcido
sidlico con O-acil sustituciones en C7, C8 y C9 y O-acil
azucares (Fig. 3). Ademas, la cubierta folicular de los
ovocitos también contiene GCs neutros y dcidos (21).
Asimismo, los residuos de azticares presentes en los
GCs de las distintas estructuras ovocitarias fueron

estudiados por Cohen ef al. (21). La cubierta folicular

posee residuos de a-D-manosa, galactosa, fucosa y N-
acetilgalactosamina; en los granulos de vitelo se han
observado residuos de D-manosa, D-glucosa, N-
acetilglucosamina y 4cido N-acetilneuraminico; los
alvéolos corticales presentan residuos de N-acetilga-
lactosamina, galactosa y L-fucosa; la zona radiata
exhibe residuos de N-acetilgalactosamina y L-fucosa; el
citoplasma intergranular es rico en a-D-manosa, D-
glucosa, N-acetilgalactosamina, N-acetilglucosamina y

4cido N-acetilneuraminico (Fig. 4).

DISCUSION y CONCLUSIONES
Las caracteristicas histolégicas de la ovogénesis del
abadejo manchado Genypterus blacodes se asemejan a
otras especies de teledsteos con fertilizacién externa (25,
26). La presencia de ovocitos en diferentes grados de
maduracién durante la fase de puesta sugiere que G.

blacodes es un desovante parcial por camadas. Luego de
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Figura 4. Caracterizacién lectinhistoquimica del ovario de G. blacodes. (A) DAB. (B) SBA (C) WGA. (D) PNA. (E) RCA-I. Escalas: 50 um. g,
granulos de vitelo; ep, epitelio germinativo; », zona radiata;=», envoltura folicular; =, cilios; 9 alvéolos corticales.

liberarse los componentes hidratados, un nuevo lote de
ovocitos completa la maduracién y es liberado rapi-
damente en una nueva puesta (3). Este mecanismo es
similar en la mayoria de las especies que se capturan en
el Mar Argentino, pero a diferencia del abadejo, el
desove en estos casos suele ser de tipo sincrénico y mas
espaciado enel tiempo (27).

Durante el estadio de puesta, el ovario de G. blacodes
posee abundante mucus en el lumen, lo cual sugiere que
los huevos son liberados incluidos en masas gelatinosas.
Esta estrategia es utilizada por otras especies de
teledsteos (28, 29, 30) y es comin también en especies
queliberan huevos demersales o pelagicos.

El ovario de G. blacodes posee un epitelio luminal con
actividad secretora (10). Este tipo de epitelio se carac-
teriza por sufrir cambios morfolégicos estacionales
asociados al ciclo ovarico (10, 28). En G. blacodes, a
comienzos del ciclo, durante la época de reposo, el

epitelio es de aspecto escamoso, mientras que durante la

época de puesta es de tipo columnar (10).

En la mayoria de los teledsteos, estas células
epiteliales participan en la formacién del fluido ovarico
(9), que entre otras funciones, tiene efectos positivos
sobre la viabilidad, motilidad y longevidad de los esper-
matozoides por lo tanto en el éxito de la fertilizacién y el
resultado de la competencia de esperma (14, 31, 32, 33,
34).

El citoplasma apical de las células epiteliales
contiene una mezcla de GCs con dioles vecinos oxida-
bles, acido sialico en distintas variantes de sustitucion,
azucares neutros, y GCs carboxilados y sulfatados (10).
Cada uno de estos tipos de GCs ha sido asociado a un
papel funcional especifico. Los GCs con dioles vecinos
oxidables podrian participar en el control de la acidez
de los principales GCs acidicos de la secreciéon mucosa
(35,36,37). El acido sélico ha sido relacionado con un rol
primario de proteccién ya que acttia como receptor de

bacterias ligandose fuertemente a ellas y previene de
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este modo su adherencia a la superficie del epitelio (36).
La presencia de &cido sidlico no sustituido u O-acil
sustituido en C7, C8 o C9, previene infecciones virales y
bacterianas, evitando que los virus reconozcan sus
receptores e impidiendo el ataque de la sialidasa
bacteriana (35, 36, 38, 39). Los GCs con esteres sulfatados
en el mucus de teledsteos funcionarian principalmente
como lubricantes. La abundancia de grupos sulfato
también ha sido relacionada con el aumento de la acidez
de las secreciones, previniendo la colonizacién bacte-
riana. En peces de agua dulce se ha postulado que los
GCs sulfatados impiden la proliferacion de microor-
ganismos patégenos cumpliendo una funcién de
proteccién (35, 36, 39, 40).

Por otra parte, estudios realizados empleando
técnicas de lectinhistoquimica proporcionaron infor-
maciéon mas detallada sobre localizacion especifica de
los residuos de aztcares en el epitelio de las crestas
ovigeras y en los ovocitos del ovario de G. blacodes (11).
Los oligosacaridos de las cadenas N- y O- de los GCs
estan involucrados en funciones tales como proteccion,
sefializacion entre células y diferenciacion celular. Por
lo tanto, con el fin de dilucidar el posible papel funcional
de los GCs, es fundamental conocer su composicién de
carbohidratos (19, 41, 42). El citoplasma de las células
epiteliales del ovario de G. blacodes presenta una
polaridad en cuanto a su composicién de carbohidratos,
tipico de los epitelios con funciones secretoras (11). La
heterogeneidad de GCs es mayor en la zona apical de las
células conteniendo residuos de manosa, y en menor
cantidad, de N-acetilglucosamina y N-acetilga-
lactosamina. El glicocélix de estas células presenta una
alta diversidad de GCs, evidenciando residuos de
manosa, fucosa, N-acetilglucosamina, acido sidlico, asi

como también O-glicanos con residuos de a-D-GalNAc,

B-D-GalNAc, p-D-Gal (p1->3), D-GalNAc y p-Gal. La
fucosa, por ejemplo, es un componente comun en las
células mucosas de diversos teledsteos asi como
también de las microvellosidades de los epitelios
secretores (40). En particular, la a-L-fucosa cumple un
rol muy importante en los procesos morfogenéticos de
las membranas plasmaticas sometidos a una rapida
rotacion (43). Por otro lado, la principal funcién de la O-
glicosilacion esla capacidad de formacion de gel (44).

Asimismo, al igual que en otras especies de teleds-
teos, durante el desarrollo de los ovocitos de G. blacodes
se sintetizan grandes cantidades de GCs en las distintas
estructuras ovocitarias tales como alvéolos corticales,
granulos de vitelo, envoltura folicular (22, 24). Estos
componentes presentan una gran heterogeneidad enlos
residuos de azticares de los GCs. Esta diversidad de
residuos también se ha observado en especies como
Hoplostethus mediterraneus, Coelorhinchus coelorhynchus,
Xiphias gladius, entre otras (23, 24).

Diferentes roles se le han atribuido a los distintos
GCs secretados por los ovocitos. Entre otras funciones,
los GCs podrian estar involucrados en la unién de hor-
monas, transporte a través de la membrana de iones y
metabolitos, endurecimiento del corion, uniéon de los es-
permatozoides a la superficie del huevo, y bloqueo de la
polispermia luego de la fusién de ntcleos (24). Por otro
lado, en algunas especies la zona radiata externa cumple
unrol fundamental enla adhesion de los huevos deposi-
tados al sustrato. En estos casos, los GCs de superficies
se vuelven pegajosos al entrar en contacto con el agua y
de este modo permiten que los huevos liberados se fijen
al sustrato. Sin embargo, en otras especies de teledsteos
la hembra produce una capa gelatinosa alrededor de los
huevos liberados (45, 46). En el caso de G. blacodes, la

hembra liberaria los huevos envueltos en una matriz
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gelatinosa que le provee proteccion y favorece la
fertilizacion delos huevos (10, 20).

En conclusién, las diferentes estructuras del ovario
de G. blacodes producen GCs de distintos tipos, tanto
estructurales como complejos secretados al exterior
como es el caso del fluido ovarico. El epitelio de las cres-
tas ovigeras de G. blacodes lleva a cabo un rol secretor,

que se intensifica durante la madurez ovarica y que esta

fuertemente ligado a la estrategia reproductiva de G.
blacodes. Se sugiere que esta especie libera sus ovocitos
envueltos en masas mucosas, y no individualmente
como ocurre en la mayoria de los teledsteos marinos con
desoves pelagicos. Esta caracteristica les permitiria
potenciar el mecanismo de fertilizacion de los huevos en
un medio ambiente altamente dispersivo, como es el

mar, y asegurar ademas una mayor supervivencia.
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