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Resumen
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La intersexualidad es un modelo reproductivo definido por la presencia de caracteres
sexuales de ambos sexos en un mismo individuo. Ha sido objeto de numerosas
investigaciones cientificas, no solo por ser un tema fascinante en si mismo sino por su
importancia en relacion a la evolucion y mecanismos de determinacion del sexo La
presencia en el género Parastacus de gonoporos de ambos sexos en un mismo
individuo, ha generado discusion con relacion a la sexualidad de sus especies. Autores
como Lonmberg (1898), Hay (1905) y més recientemente Rudolph (1984, 1987, 1990,
1992, 1995, 1997 a y b, 1999) concluyen que las especies de Parastacus estarian
evolucionando hacia el hermafroditismo, otros refutan esta posicion (Turner, 1935;
Riek, 1971; Hobbs, 1974). Buckup y Rossi (1980) en su revision de los Parastacus del
Brasil, nada dicen al respecto. En nuestro pais, tanto Thompson (1982) como Amestoy
(1982, 1983), afirman la imposibilidad de determinar externamente el sexo de las
especies uruguayas P. pilimanus y P. varicosus debido a la presencia de gonoporos
masculinos y femeninos en un mismo individuo. Thompson (1982), les asigna un
caracter ginandromorfico. La sexualidad en las especies uruguayas ha sido
insuficientemente estudiada, asignandoseles un modelo reproductivo basado en
evidencias circunstanciales. En el presente trabajo se determina por primera vez el

modelo reproductivo en las especies uruguayas Parastacus varicosus;



Parastacus brasiliensis y Parastacus pilimanus. Todos los especimenes estudiados
presentan gonoporos supernumerarios, con una anatomia externa que sigue un patron
unico para las tres especies, distinguiéndose dos formas sexuales; los intersexos 1 y 2.
Las poblaciones de las tres especies se encuentran formadas por machos y hembras
intersexos con una proporcion sexual que no vario significativamente de la proporcion
fisheriana 1:1. P. pilimanus presenta tallas menores respecto a P. varicosus y P.
brasiliensis. Los machos de P. brasiliensis y P. pilimanus, mostraron rangos mas
amplios de tallas que las hembras, sucediendo lo contrario con P. varicosus. Las
relaciones alométricas entre las variables morfométricas del abdomen y la longitud del
cefalotorax fueron negativas para ambos sexos en todas las especies, indicando que el
abdomen crece en menor proporcion que el cefalotorax. La busqueda de caracteres
morfologicos para diferenciar machos de hembras, resulté infructuosa para P. varicosus
y P. pilimanus , no asi en P. brasiliensis, donde las hembras presentan abdémenes mas
largos, con pleuras mas largas y altas; con uropddos y telson mas anchos y largos que
los machos El estudio de la anatomia e histologia de las gonadas y gonoductos demostrd
que todos los ejemplares analizados presentan gonoductos de ambos sexos en conexion
a una gonada totalmente masculina o femenina segun el caso. Los ovarios y testiculos
en las tres especies, presentan la anatomia microscopica caracteristica de los crustaceos,
no encontrandose evidencia de hermafroditismo en ninguna de las especies estudiadas.
De acuerdo con los estudios realizados en esta tesis podemos afirmar que P. varicosus;
P. brasiliensis y P. pilimanus son especies gonocdricas con ejemplares intersexo y que

la presencia de gonoporos de machos y de hembras en un mismo



individuo pudiera deberse a un funcionamiento desconocido del sistema endocrino o ser

relictos de una sexualidad hermafrodita que fuera evolucionando hacia el gonocorismo.
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Capitulo 1

Introduccion
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Intersexualidad

La intersexualidad es un modelo reproductivo definido por la presencia de caracteres
sexuales de ambos sexos en un mismo individuo. Puede limitarse a la morfologia
externa o extenderse a la diferenciacion gonadal y se presenta tanto en especies
gonocoricas como hermafroditas (Ginsburger-Vogel, 1975; Khalaila & Sagi, 1997,
Weeks et al., 2006 b). Se manifiesta en la mayoria de las especies animales incluyendo
al hombre (Roberts & Parker, 1973; Diamond, 1976; Lyon, 1992; Stratton, 1995;
Cohen-Kettenis, 2001). Ha sido objeto de numerosas investigaciones cientificas, no solo
por ser un tema fascinante en si mismo sino por su importancia en relacion a la
evolucion y mecanismos de determinacion del sexo. Su origen es atribuido a diferentes
causas, como infecciones parasitarias o virales (Ginsburger-Vogel, 1991; Juchault et al.,
1991), anomalias genéticas u hormonales (Zou & Fingerman, 2000; Parnes et al., 2003;
Weeks et al., 2006a) y efectos del medio ambiente (Dunn et al., 1993; Mitchell, 2001;
Jungmann et al., 2004).

La intersexualidad es poco conocida dentro de los crustaceos, se la ha registrado en los
anfipodos Gammarus duebeni y Orchestia gammarella (Charniaux-Cotton, 1962, 1975;

Ginsburger-Vogel, 1972), en los isépodos Armadillidium vulgare, Porcellio dilatatus e



Idotea baltica (Legrand & Juchault, 1972), en el branquiopodo Eulimnadia texana
(Weeks et al., 2006 b) y entre los decapodos solamente se presenta en la familia

Astacidae, dentro de la superfamilia Parastacoidea.

Intersexualidad en la superfamilia Parastacoidea

La superfamilia Parastacoidea Huxley, 1878 incluye los cangrejos o langostas de agua
dulce del Hemisferio Sur con representantes en Madagascar, Oceania y la region Sur de
América del Sur (Hobbs Jr., 1988; Hobbs III, 1991). Se encuentra formada por una sola
familia, Parastacidae Huxley, 1979 con 15 géneros y alrededor de 180 especies. Once
de estas especies son endémicas de las aguas dulces del continente Sudamericano, ocho
dentro del género Parastacus Huxley, 1879, una en Samastacus Riek, 1971 y dos en

Virilastacus Hobbs, 1991 (Fig.1) (Hobbs Jr., 1991; Buckup, 2000; Rudolph & Almeida,

2000; Rudolph & Crandall, 2005).

Fig. 1 — Distribucion de los géneros
Sudamericanos




Ellas se encuentran distribuidas en dos regiones geograficamente separadas, el grupo
septentrional, al sudeste de Brasil, Uruguay y noreste de Argentina, por un lado y el
grupo meridional, en el centro-sur de Chile, y el lago Nahuel-huapi en la Argentina
(Ortmann, 1902; Riek, 1971; Manning & Hobbs, 1977; Buckup & Rossi, 1980).

El grupo septentrional esta formado por las especies Parastacus pilimanus (von
Martens, 1869), P. brasiliensis, (von Martens, 1869), P. varicosus Faxon, 1898, P.
defossus Faxon, 1898, P. saffordi Faxon, 1898 y P. laevigatus Buckup y Rossi, 1980. El
grupo meridional se encuentra formado por Parastacus pugnax Poeppig, 1835, P.
nicoleti (Philippi, 1882), Samastacus spinifrons (Philippi, 1882), Virilastacus
araucanius (Faxon, 1914) y Virilastacus rucapihuelensis Rudolph & Crandall, 2005.

A diferencia de las especies de las familias Astacidea y Cambaridea del Hemisferio
Norte, que tienen como principal cardcter externo de dimorfismo sexual, la forma de los
pledpodos del primer somito abdominal, los que son vestigiales en las hembras y
organos copulatorios en los machos (Holdich & Lowery, 2002; Holdrich & Reeve,
2002), en la familia Parastacidae las hembras y machos no poseen pleépodos en el
primer somito abdominal, ni siquiera vestigiales (Horwitz, 1988), diferenciandose los
sexos solamente por la posicion de las aberturas genitales bien en las coxas del tercer
par de pereidpodos las femeninas y en las coxas del quinto par de periopodos las
masculinas. Segun Rieck (1971,1972) y Hobbs Jr. (1974), de los 15 géneros de esta
familia, Parastacus es el inico que presenta en su morfologia la caracteristica peculiar
de exhibir gonoporos de macho y de hembra en un mismo individuo, impidiendo la

diferenciacion sexual externa de los sexos.
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Intersexualidad en el género Parastacus

La presencia en Parastacus de gonoporos de ambos sexos en un mismo individuo, ha
generado discusion con relacion a la sexualidad de sus especies desde que von Martens en
1869 lo describiera por primera vez en las especies Parastacus brasiliensis y P.
pilimanus.

Von Thering (1893), confirma la existencia de gonoporos de hembras y de machos para
P. brasiliensis. Faxon (1898) verifico la existencia simultanea de dos pares de
gonoporos en un mismo individuo al describir las especies P. varicosus, P. saffordi, P.
defossus y P. hassleri (= P. pugnax), proponiendo que esta es la condiciéon normal de las
especies del género. También observo que en muchos casos los gonoporos de hembra se
encontraban sellados por una membrana quitinosa.

Lonnberg (1898), investigd las relaciones de los referidos poros con las estructuras
internas del aparato reproductor en P. hassleri (= P. pugnax), de Chile y constaté que a
pesar de existir en cada individuo una génada propia de cada sexo, estas presentaban
ductos genitales de machos y hembras. Realizando cortes histologicos de los testiculos
encontrd cuerpos semejantes a células germinales femeninas, lo que llevo al autor a
emitir la hipétesis de hermafroditismo parcial en P. hassleri (= P. pugnax) y en las
demas especies del género donde habian sido observados gonoporos supernumerarios,
sin haber avanzado en el estudio de esta posibilidad debido al mal estado de
conservacion de los especimenes recolectados. (Almeida & Buckup, 1997). Hay (1905)
examinando especimenes de Parastacus del U.S. Nacional Museum, asume la misma

posicion de Lonnberg, mientras que Turner (1935), luego de examinar ejemplares de P.
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hassleri y de P. saffordi, se opone a esta posibilidad al no encontrar trazas de
hermafroditismo en las gonadas.

Es recién en la década de los setenta que Riek (1972) en su revision sobre la familia
Parastacidae, retoma el tema de la sexualidad, caracterizando al género Parastacus
como el Unico dentro de la familia con genitalia ginandromorfica, coexistiendo
gonoporos de macho y hembra en un mismo individuo. Hobbs Jr. (1974), en esta misma
época, ratifica lo establecido por Rieck (1972).

Buckup & Rossi (1980) realizan una revision de los Parastacus brasileros. Si bien
marcan la presencia de gonoporos supernumerarios, no hacen referencia a la sexualidad
de los individuos. Rudolph (1984, 1990, 1995a, 1997a), retoma con profundidad la
tematica de la sexualidad, realizando estudios anatomicos e histologicos de la genitalia en
las especies chilenas de la familia, sobre todo en Parastacus nicoletti y Samastacus
spinifrons, encontrando una variedad de formas reproductivas que le llevaron a establecer
tres modelos reproductivos El primero es el gonocorismo presente en Virilastacus
araucanius (Rudolph & Rivas, 1988; Martinez et al., 1994) y en las poblaciones
habitantes de lagos de Samastacus spinifrons (Rudolph, 1999; Rudolph & Almeida,
2000). El segundo es el de hermafroditismo protandrico parcial presente en Parastacus
nicoleti (Rudolph, 1995a) y en las poblaciones fluviales de Samastacus spinofrons
(Rudolph, 1999). El tercero es el de la intersexualidad presente en Parastacus pugnax
(Rudolph y Almeida, 2000). Almeida & Buckup (2000) confirman la existencia de
hermafroditismo protandrico para una poblacion brasilera de P. brasiliensis.

Hace ya unos afios se han descrito especies de los géneros australianos Engaus,

Enagewa, Cherax y Euastacus que muestran altas proporciones de ejemplares con
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gonoporos de ambos sexos, por lo cual se les ha calificado como intersexos (Horwitz et al.,
1985; Horwitz, 1988, 1990; Medley & Rouse, 1993; Honan & Mitchell, 1995).

A pesar de todo lo anterior, el significado funcional del fendmeno de intersexualidad s6lo
ha sido estudiado con profundidad para una especie australiana, Cherax quadricarinatus
(Von Martens, 1869) (Sagi et al., 1996) y dos especies sudamericanas, P. nicoleti y P.

pugnax (Rudolph, 1990, 1995a, 1997a, 1997b).

Antecedentes en el Uruguay

En el Uruguay se conocen cinco especies del género Parastacus, Parastacus saffordi,
Faxon, 1898; P. defossus Faxon, 1898; P. varicosus Faxon, 1898; P. pilimanus (Von
Martens, 1878); P. brasiliensis (Von Martens, 1869) (Faxon, 1898; Rieck, 1971,
Hobbs, 1974; Buckup & Rossi, 1980; Zolessi & Philippi, 1995). El primer trabajo en el
género data de 1898, en el cual Faxon describe las especies, P. varicosus, P. saffordi,
P. defossus y verifica la existencia simultanea de dos pares de gonoporos en un mismo
individuo.

Los estudios saltan luego a la década de los ochenta, donde se presentan cuatro Tesis
de Licenciatura en Oceanografia realizadas por Amestoy (1982), Thompson (1982),
Dutra (1983) y Delfino (1984), sobre diferentes aspectos de la biologia de las especies
P. varicosus y P. pilimanus. Amestoy (1982) y particularmente Thompson (1982)
hacen referencia a la sexualidad de estas especies. Thompson (1982), descarta la

posibilidad de hermafroditismo luego de examinar la histologia gonddica en hembras de P.
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pilimanus y P. varicosus, sin encontrar vestigios de tejido masculino, aseverando el
caracter ginandromorfico de sus genitalias. Tanto Thompson (1982) como Amestoy (1982,
1983) afirman la imposibilidad de determinar externamente el sexo de las especies
uruguayas, debido a la presencia de gonoporos masculinos y femeninos en un mismo

individuo.

Problema de investigacion

La sexualidad de las especies uruguayas ha sido insuficientemente estudiada,
asignandoseles un modelo reproductivo basado en evidencias circunstanciales derivadas
de estudios en pocos ejemplares. Estos estudios s6lo confirman el problema, pero no lo
explican, dejando sin responder preguntas tales como ;a que tipo de modelo reproductivo
responden?, ;como explicar la presencia de gonoporos multiples?, ;existe una tendencia
hacia el hermafroditismo y esta se refleja en la estructura de la poblacion?

Estas especies habitantes de charcos temporarios, construyen habitaciones subterraneas
en forma de tuneles inclinados permaneciendo la mayor parte del tiempo enterradas,
aislados entre si, esto sumado a su reducida capacidad natatoria, les dificulta la
posibilidad de dispersarse a largas distancias, lo que provoca una reduccion del flujo de
genes entre las distintas poblaciones. Factores como la baja densidad poblacional o la
poca movilidad de las especies dificultan encontrar pareja y constituyen una fuerza
selectiva que promueve la evolucion del hermafroditismo (Baker, 1955; Ghiselin, 1969;
Charnov et al., 1976).

La existencia de hermafroditismo seria una respuesta a las limitaciones del flujo de

genes y al ser de tipo protandrico, las hembras al alcanzar un mayor tamafo, tendrian la
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posibilidad de producir e incubar un mayor nimero de huevos. La via hacia el

hermafroditismo, en estas especies, probablemente se debiera a estas dificultades.

Hipotesis

Esta investigacion pone a prueba la hipodtesis de que la presencia en las especies
uruguayas del género Parastacus de gonoporos de machos y hembras en un mismo

individuo, es causada por su condicion de hermafroditas protandricos.

Objetivos

El objetivo central de esta investigacion fue determinar el modelo reproductivo en las
especies uruguayas del género Parastacus. Para ello nos planteamos una serie de
objetivos especificos que permitiran: caracterizar los patrones morfologicos de cada
forma sexual, analizar la frecuencia con que se presenta cada forma sexual, explorar la
probable existencia de caracteres sexuales secundarios, describir la anatomia de las

gbonadas y gonoductos, analizar y describir la histologia gonadica de cada forma.

Estrategia de investigacion

En base a los objetivos se disefid una estrategia de investigacion que se dividid en
trabajo de campo y laboratorio. Los ejemplares recolectados fueron inmediatamente
fijados y transportados al laboratorio donde fueron medidos para luego analizar los

datos morfométricos considerados. Se clasificaron de acuerdo a las caracteristicas de sus
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gonoporos, fueron posteriormente disecados para poder sexarlos y realizar la reseccion
de las gonadas las que fueron incluidas y tefiidas para reconocer y caracterizar la

histologia gonadica.

16



Capitulo 2

Materiales y Métodos

W ol DT N S T e Gl e TR T ol DT ST T ek el e e

Zona de Muestreo

Los ejemplares de Parastacus varicosus fueron recolectados sobre la ruta 9 en las
proximidades de la ciudad de Castillos en el Departamento de Rocha (Lat.34°10°0S; Long.
53°49°60W) durante el periodo agosto de 1996 setiembre de 1998 (Fig. 2 c). Esta zona se
encuentra en la region correspondiente a los “Bafiados de Rocha”, perteneciente a la region
paisajistica de las Planicies del Este (Evia & Gudynas, 2000). En ella se agrupa la mayor
concentracion de humedales de nuestro pais, donde si bien existe una superficie importante
bajo cultivo podemos identificar areas naturales constituidas por esteros, bafiados, campos
uliginosos, palmares y corredores formados por rios y arroyos con sus bosques riberefios.
Su caracteristica comun es la de tierras que permanecen inundadas todos los afios por
periodos variables de tiempo, desde algunos meses hasta la totalidad del ano. Desde el
punto de vista hidrologico la region se encuentra casi completamente incluida en la cuenca
de la Laguna Merin, hacia donde se dirigen los caudales de la propia region asi como
aquellos provenientes de la vertiente del este de la Cuchilla Grande, recibiendo aportes
directos de la zona de colinas y lomadas del Este.

Parastacus brasiliensis fue recolectado en la Gruta del Palacio, en el Departamento de
Flores (Lat. 33° 31°60S; Long. 56° 53°60W), durante el periodo agosto de 1996 hasta
setiembre de 1998. Esta zona se encuentra enmarcada en la region paisajistica de

Praderas y dentro de ella en la sub-region Praderas del Centro Sur (Evia & Gudynas,
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2000), se caracteriza por un suelo ondulado con lomadas y colinas de hierbas de bajo porte
con predominio de gramineas. Afloran las areniscas de Palacio en su parte norte, donde
forman escarpas panoramicas, que al ser erosionadas dejan lugar a las llamadas grutas,
como la del Palacio, la que presenta forma de caverna sostenida por columnas de entre
30 cm y un metro de diametro, las que conforman un pértico de 23 metros de frente por
3 metros de alto. Existe un frente laberintico que se desarrolla mas de 400 metros pero
solamente 40 son de facil acceso existiendo en su interior una capa subacuatica y pozos
de agua permanentes, los que tienen comunicacion con el exterior (Fig. 2 b).

Los muestreos de Parastacus pilimanus fueron realizados en el Campo del Abasto en las
cercanias de la ciudad de Rivera, en el Departamento de Rivera (Lat. 30°53°60S; Long.
55°31°0W) entre noviembre de 2005 a julio de 2006. Forma parte de la region de Praderas
con Cerros Chatos, con un paisaje de lomadas y colinas con cerros chatos, con
afloramientos rocosos asociados, entre los cuales se desarrolla una vegetacion de bosque
serrano. Junto a ellos se observan bosques riberefios asociados a los cursos de agua,

comunmente flanqueados por bafiados y pajonales (Evia & Gudynas, 2000) (Fig. 2 a).
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Fig. 2 — Estaciones de muestreo. a - Parastacus pilimanus, Campo
del Abasto en las cercanias de la ciudad de Rivera en el Departamento
de Rivera; b - Parastacus brasiliensis,
Departamento de Flores; ¢ - Parastacus varicosus, ruta 9 en las
proximidades de la ciudad de Castillos en el Departamento de Rocha

Gruta del Palacio en el
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Metodologia de campo y laboratorio

Los ejemplares fueron recolectados con red de mano de seccion plana de 20 cm de
lado por 30 cm de fondo y una luz de 1 mm. Fueron fijados inmediatamente después de
su captura y previo a todo traslado, en Liquido de Bouin durante 24 hs., descartandose asi
efectos de estrés sobre la trama tisular (Schuldt, 1980), poniéndolos luego para su
conservacion al alcohol 70%.

En el laboratorio, se examinaron los gonoporos de cada ejemplar con un microscopio
estereoscopico equipado con camara clara. Los gonoporos femeninos fueron
clasificados seglin su grado de calcificacion y pilosidad; los masculinos de acuerdo a su
grado de calcificacion y altura.

Los datos morfométricos considerados fueron: longitud del cefalotérax (LC), longitud
de los somitos abdominales (LA), ancho de los somitos abdominales 2 al 6 (AS 2/6),
alto de las pleuras de los somitos abdominales 3 al 5 (ALPS 3/5), longitud de la pleura
del somito abdominal 2 (LPS2), largo (LT) y ancho del telson (AT), longitud (LENU) y
ancho (AENU) del endopodito del urépodo, longitud del exopodito (LEXU) y ancho
(AEXU) del exopodito del uropodo (Fig. 3 a y b). Se determind el rango, la media, la
varianza y el desvio estdndar de cada muestra. La relacion existente entre el largo del
cefalotorax y cada uno de estos caracteres morfométricos, fue comprobada de acuerdo
con Hartnoll (1982) y Stewart et al. (1995), mediante regresiones lineales para ambos

sexos, utilizandose la ecuacion: logy =loga+ b log x.
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LA

Fig. 3 — Parametros morfométricos considerados: a -longitud del cefalotérax (LC), longitud de los
somitos abdominales (LA), ancho de los somitos abdominales 2 al 6 (AS 2/6). b - largo (LT) y
ancho del telson (AT), longitud (LENU) y ancho (AENU) del endopodito del uropodo, longitud del
exopodito (LEXU) y ancho (AEXU) del exopodito del urépodo
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Para verificar cada regresion se aplico el test de Student (t) para cada una de las
relaciones planteadas (Sokal & Rohlf, 1979; Zar, 1984). Para el andlisis de las variables
morfométricas entre los distintos sexos se evalud la normalidad mediante el test de
Kolmoworov — Smirnornov y la homogeneidad de varianzas mediante el test de Levene,
realizandose luego la prueba no paramétrica de Mann — Whitney. La proporcion sexual
fue comparada, empleando el test de Chi-cuadrado, con una hipotética relacion 1:1. Los
analisis estadisticos fueron realizados con el programa STATISTICA (Statsoft, 1999).

Los especimenes fueron disecados de acuerdo a la técnica de Kiikenthal et al. (1969).
Los aparatos reproductores fueron fotografiados con una camara acoplada al
microscopio estereoscopico. Se midié el ancho de los gonoductos con un micrometro
ocular, previo a su resecion para estudios histologicos, los que se iniciaron con la
deshidratacion en una serie de alcoholes, diafanizacion e impregnacion en parafina. Se
realizaron cortes de 7um de espesor, los cuales se tifieron con hematoxilina-eosina. Para
reconocer y caracterizar la histologia gonadica se emplearon las descripciones y
fotomicrografias de Payen (1973), Amato & Payen (1976, 1978) en Pontastacus
leptodactylus leptodacylus y de Rudolph (1995 b, 1997 a) en P. nicoleti y P. pugnax

respectivamente.
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Capitulo 3

Resultados

b T . R . T SN e i e A

Parastacus varicosus Faxon, 1898

Los 142 ejemplares de Parastacus varicosus (Fig. 4) recolectados presentaron

gonoporos de machos y hembras en un mismo individuo.

Fig. 4 — Parastacus varicosus a la entrada de la cueva
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Observaciones morfolégicas

Distribucion de las formas sexuales

El anélisis de los caracteres externos de los gonoporos permitié diferenciar dos formas

sexuales:

Intersexo 1 — (N = 133) ejemplares que presentan en la coxa del tercer pereidopodo,
gonoporos femeninos de forma semielipsoidal, calcificados, sin pilosidad circundante ni
rastro de abertura. Presentan ademads, una papila fija, calcificada, en cuyo extremo
apical se abre el gonoporo masculino en el borde interno de la coxa del quinto par de
pereidpodos. (Fig. 5 a). La talla de estos intersexos fluctuo entre 9,6 y 44,1 mm de

largo cefalotoraxico.

Intersexo 2 — (N = 9) ejemplares con gonoporos femeninos de forma elipsoidal,
rodeados por abundante pilosidad y cubiertos por una membrana no calcificada,
semitransparente y algo convexa o bien parcialmente calcificada, plana y no
transparente. Los gonoporos masculinos son de morfologia similar a los descriptos en
los intersexos 1 (Fig. 5 b). El tamafio de estos intersexos fluctu6 entre 22,6 a 53,6 mm

de largo cefalotoraxico.
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Fig. 5 — Parastacus varicosus: region esternal y coxa de los pereiépodos II al
IV. a — gonoporos del intersexo 1; b — gonoporos del intersexo 2. Gonoporo
femenino incompleto (GFI); Coxopodito (Co); Gonoporo masculino (GM);
Gonoporo femenino (GF). Escala 4 mm.
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Estructura de la poblacién

Por debajo de los 22,6 mm de largo cefalotoraxico, todos los especimenes observados
presentan gonoporos supernumerarios caracteristicos del intersexo 1 (Fig. 6). Sin
embargo, la diseccion de los mismos demostr6 que sus gonadas ya estaban
diferenciadas, encontrandose que el 60% eran intersexo hembras y el restante 40%
intersexo machos. Sobre los 22,6 mm de largo cefalotéraxico se registraron 37
ejemplares, 28 correspondientes al intersexo 1 y 9 al intersexo 2. Luego de su diseccion
se comprobo que, dentro de los intersexo 1, el 63% eran intersexo hembras y el 37,%
intersexo machos, y dentro de los intersexo 2 todos los ejemplares pertenecen a

intersexos hembras (Tabla I).

No de obsamvaciones

,/

Lo P

IN_1
2= 12 (14]16] {18120] (22[24] (26]28] = 30
(1214 (16[15] (20[22] (24[26] (2E[=0] Pl IN_2

Largo cefatarax

Fig. 6 — Histograma de frecuencias de largo cefalotéraxico (LC) de P. varicosus, intersexo 1 (IN_1);
intersexo 2 (IN_2)
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TABLAI

Estructura de la poblacioén de Parastacus varicosus ; largo cefalotorax (LC); Hembras (H); Machos (M)

Intersexos 1 Intersexos 2
M 48 0
<226 mm LC
H 57 0
M 11 0
>22.6 mm LC
H 17 9

El largo cefalotoraxico para machos y hembras correspondientes al intersexo 1, vario
entre 9,6 mmy 44,1 mm para los machos, con una media de 19,77+7,7mm y entre 7,4
mm y 37,7 mm para las hembras, con una media de 18,68+6,5mm (Tabla II). La
proporcion de machos y hembras con tallas menores a 10 mm, asi como mayores de 30
mm, es baja. Si bien los machos mostraron mayores largos cefalotoraxicos, la

superioridad numérica de las
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hembras para un mismo tamafo fue mayor (Fig. 7). En las hembras del intersexo 2 el

largo cefaloraxico varié entre 22,6 mm y 53,6 mm, con una media de 39,07+£8,6 mm.

(Fig. 8)

TABLA II

Medias ( X ) y desvié estandar (SD) de los caracteres morfologicos de los diferentes intersexo de Parastacus varicosus ;
largo cefalotorax (LC); largo abdomen (LA); ancho de los somitos abdominales 2 al 6 (AS 2/6), alto de las pleuras de los
somitos abdominales 2 al 6 (ALPS 2/6), longitud de la pleura del somito abdominal 2 (LPS2), largo (LT) y ancho del telson
(AT), longitud (LENU) y ancho (AENU) del endopodito del urépodo, longitud del exopodito (LEXU) y ancho (AEXU) del
exopodito del urépodo. Machos intersexo 1 (M1); Hembras intersexo 1 (H1); Hembras intersexo 2 (H2)

Caracter
morfolégico M1 H1 H2

X +SD X +SD X +SD
LC 19,77 7,76 18,68 6,51 39,07 8,63
LA 16,19 6,47 15,45 5,19 32,40 6,70
AS2 7,73 3,26 7,17 2,45 18,70 4,84
AS3 7,59 3,20 6,99 2,38 19,03 5,23
AS4 7,42 3,15 6,71 2,36 18,74 5,04
AS5 7,16 3,05 6,53 2,07 17,94 4,72
AS6 6,88 2,84 6,31 1,96 16,49 4,10
AT 5,39 1,96 5,15 1,61 10,72 2,18
LT 6,86 2,54 6,43 1,91 14,26 2,87
LENU 5,99 2,13 5,95 3,66 12,72 2,64
LEXU 7,36 2,57 6,90 2,16 14,75 3,09
AENU 4,8 1,88 4,37 1,46 10,33 2,23
AEXU 5,42 2,18 4,98 1,70 11,27 2,76
ALPS3 1,45 0,79 1,36 0,55 3,28 0,82
ALPS4 1,48 0,63 1,46 0,60 3,59 0,88
ALPS5 1,55 0,62 1,46 0,56 3,51 0,84
LPS2 4,14 1,50 3,84 1,35 8,65 1,66
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Fig. 7 — Histograma de frecuencias de largo cefalotoraxico (LC) de P. varicosus,
intersexo 1, largo cefalotorax hembra (LC_H1); largo cefalotérax macho (LC_M1)
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Fig. 8 — Histograma de frecuencias de largo cefalotoraxico de P. varicosus, intersexo 2 (LC_H2)
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Proporcién sexual

De los 142 ejemplares capturados, 59 fueron machos intersexo y 83 hembras intersexo,
esto representa una proporcion sexual de 0.7:1 a favor de las hembras. Este valor no
difiere significativamente de una proporcion sexual fisheriana de 1:1 (y2 = 3,64; P <
0,05). Cuando analizamos la proporcion sexual para cada clase de talla, se observa que
en todas, excepto la banda entre los 25,0 y 29,9 mm, existe un mayor nimero de
hembras. Por debajo de los 25,0 mm de largo cefalotoraxico hay 47 machos y 64
hembras (0,7:1), por encima de los 25,0 mm hay 12 machos y 19 hembras (0,6:1) (Tabla

110).

TABLA 111

Proporcion sexual por rango de tallas de Parastacus varicosus

Rangos de MACHOS HEMBRAS TOTAL RATIO
tallas (LC)(mm)
N % N %

5-9,9 1 50,00 1 50,00 2 1,0:1,0
10-14,9 17 44,70 21 55,30 38 0,8:1,0
15-19,9 19 39,60 29 60,40 48 0,7:1,0
20-24,9 10 43,50 13 56,50 23 0,8:1,0
25-29,9 5 55,60 4 44,40 9 1,3:1,0
30-34,9 3 30,00 7 70,00 10 0,4:1,0
35-39,9 2 33,30 4 66,70 6 0,5:1,0
40-44,9 2 33,30 4 66,70 6 0,5:1,0

59 41,5 83 58,5 142 0,7:1,0
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Relaciones biométricas

La relacion entre el largo del cefalotérax y los diferentes caracteres morfométricos
para machos y hembras se presentan en la tabla IV. El crecimiento relativo de las
diferentes medidas en relacion con el largo del cefalotorax es alométrico negativo, con
altos coeficientes de correlacion, en ambos sexos. No existe diferencia significativa
entre machos y hembras, en los valores de las pendientes (b) de las ecuaciones (t = -
0,39; p > 0,05).

TABLA IV

Relaciones entre las distintas partes del cuerpo en Parastacus varicosus: coeficiente de regresion (r). Test de t para cada
regresion (P). Largo cefalotorax (LC); largo abdomen (LA); ancho de los somitos abdominales 2 al 6 (AS 2/6), alto de las
pleuras de los somitos abdominales 2 al 5 (ALPS 2/5), longitud de la pleura del somito abdominal 2 (LPS2), largo (LT) y
ancho del telson (AT), longitud (LENU) y ancho (AENU) del endopodito del urépodo, longitud del exopodito (LEXU) y
ancho (AEXU) del exopodito del uropodo Machos intersexo 1 (M1); Hembras intersexo 1 (H1)

VARIABLE SEXO ECUACION r t P
LA M  LogLA =0,879 + 0,785(log LC) 0,98 0,56 0,12
H  LogLA = 0,893 + 0,780(log LC) 0,96 1,60 0,11
AS2 M  LogAS2 =- 0,61+ 0,418(logLC) 0,98 -3,54 0,01
H  LogAS2 = 1,373 + 0,466(logLC) 0,95 -3,47 -
AS3 M  Log AS3 =- 0,763 + 0,414(logLC) 0,98 -2,60 0,01
H  Log AS3 = 1,693 + 0,476(logLC) 0,94 -3,80 -
AS4 M  LogAS4 =-0,749 + 0,405(logLC) 0,97 2,13 0,38
H  LogAS4 =- 2,108 + 0,477(logLC) 0,93 -2,83 0,01
AS5 M  LogAS5 = 0,663 + 0,387(logLC) 0,96 -1,59 0,11
H  LogAS5 = -1,652 + 0,444(logLC) 0,92 -2,82 0,01
AS6 M LogAS6 = - 0,357+ 0,358(log LC) 0,95 -0,87 0,38
H  LogAS6 = - 1,152 + 0,404(log LC) 0,94 -2,37 0,02
AT M  Log AT = 0,310 + 0,253(logLC) 0,99 3,80 -
H  LogAT = 0,400 + 0,255(logLC) 0,98 2,68 0,01
LT M  Log LT =0,293 + 0,328(logLC) 0,99 1,77 0,84
H  LogLT =0,287 + 0,333(logLC) 0,97 1,09 0,27
LENU M  LogLENU = 0,385 + 0,269(logLC) 0,98 2,38 0,02
H  LogLENU = 1,886 + 0,236(logLC) 0,52 1,47 0,14
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VARIABLE SEXO ECUACION r t P
LEXU M LogLEXU = 0,522 + 0,325(logLC) 0,98 2,14 0,03
H  LogLEXU = 0,242 + 0,353(logLC) 0,97 0,92 0,35
AENU M LogAENU = -0,007+ 0,234(logLC) 0,96 -0,03 0,97
H  LogAENU = -0,475 + 0,257(logLC) 0,96 2,18 0,03
AEXU M  LogAEXU = -0,402 + 0,277(logLC) 0,98 -2,01 0,05
H  LogAEXU =-0,337 + 0,282(logLC) 0,96 -1,36 1,76
ALPS3 M  LogALPS3 =0 132 + 0,060(logLC) 0,64 0,49 0,62
H  LogALPS3 =-0,315 + 0,086(logLC) 0,96 -4,23 -
ALPS4 M  LogALPS4 =-0,061 + 0,071(logLC) 0,95 0,75 0,45
H  LogALPS4 =-0,388 + 0,095(logLC) 0,96 -4,81 -
ALPS5 M  LogALPS5 = -0,188 + 0,3338(logLC) 0,67 1,90 0,06
H  LogALPS5 = -0,301+ 0,0905(logLC) 0,96 -3,81 -
LPS2 M  LogLPS2 =-7,357 + 0,637(logLC) 0,35 -1,19 0,24
H  LogLPS2 =-0,291+ 0,212(logLC) 0,97 -1,82 0,07

Caracteres sexuales secundarios

Los datos no cumplen con las condiciones de homogeneidad de Levene ni con la de

normalidad de Kolmoworov-Smirvnov. Al aplicar la prueba no paramétrica de Mann-

Whitney (U test), no se encontraron diferencias significativas entre machos y hembras.

(Tabla V).
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TABLA V

Test de Mann-Whitney (U) (two tailed) de las relaciones entre las distintas partes del cuerpo en Parastacus
varicosus. Largo cefalotorax (LC); largo abdomen (LA); ancho de los somitos abdominales 2 al 6 (AS 2/6),
alto de las pleuras de los somitos abdominales 2 al 5 (ALPS 2/5), longitud de la pleura del somito abdominal
2 (LPS2), largo (LT) y ancho del telson (AT), longitud (LENU) y ancho (AENU) del endopodito del urépodo,
longitud del exopodito (LEXU) y ancho (AEXU) del exopodito del urépodo.

Sexo Mean Rank Rank Sum U P

LEC M 69,48 4030,0 2319,0 ns
H 72,06 5987,0

LSA M 61,58 39540 2243.0 ns
H 43,22 5637,0

AS2 M 56,96 3902,5 2191,5 ns
H 47,02 5688.5

AS3 M 56,99 3929.0 2218,0 ns
H 46,99 5662,0

AS4 M 57,50 3933,5 2222.5 ns
H 46,57 5657,5

AS5 M 56,27 3910,0 21990 ns
H 47,58 5681,0

AS6 M 57,41 3918,0 2207,0 ns
H 46,64 5673,0

AT M 57,99 3915,5 2204,5 ns
H 45,38 5675,5

LT M 59,07 3933,5 2222.5 ns
H 44,52 5657,5

LENU M 59,36 3215,5 1889,5 ns
H 45,04 5040,5

LEXU M 60,26 3249,5 1923,5 ns
H 44,30 5006,5

AENU M 59,72 3372,5 1880,5 ns
H 4475 4883,5

AEXU M 60,51 3294,5 1958.5 ns
H 44,10 4961,5

ALPS3 M 56,97 1909,5 1048,5 ns
H 47,01 3140,5

ALPS4 M 58,79 1906,5 1045,5 ns
H 45,51 3143,5

ALPS5 M 58,02 1833,5 1053,5 ns
H 46,14 3017,5

LPS2 M 58,08 1910,5 1090,5 ns
H 45,08 3039,5
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Observaciones anatomo - microscopicas

Anatomia de las gonadas

La gonada de Parastacus varicosus, es un organo par, formada por dos tabulos

paralelos. En ellos se reconoce una zona adosada en sentido dorsoventral al
hepatopancreas anterior y otra ubicada por debajo del corazon, que se extiende en
direccion caudal por encima del hepatopancreas posterior. De esta ultima region se
originan los gonoductos (Figs. 9y 10).
Los oviductos son planos y del mismo ancho en toda su extension. Se originan desde la
zona angular que forman las regiones gonddicas anterior y posterior. Desde alli bajan
hacia las coxas de los terceros pereidpodos. Los vasos deferentes se originan
inmediatamente por detras del lugar de origen de los oviductos y a partir de alli
descienden hacia las coxas de los quintos pereidopodos.

Todos los ejemplares analizados presentan gonoductos de ambos sexos en conexion a
una goénada totalmente masculina o femenina segun el caso. Cuando la gonada es un
testiculo, los oviductos son delgados (X =0,097 mm; SD = + 0,049) y los espermiductos
son cilindricos y més anchos (X = 0,36; SD = = 0,163) (Fig. 9). En la regiéon
subterminal se observa la glandula androgénica y en sus extremos terminales una zona
eyaculatriz, musculosa y mas ancha que las regiones anteriores. En cambio cuando la
gbénada es un ovario, los oviductos con anchos (X = 0,57 mm; SD = + 0,26) y los
espermiductos planos y delgados (X = 0,27 mm; DE = + 0,038) (Fig. 10). No se observa
la glandula androgénica en la region subterminal de los vasos, ni la zona eyaculatriz

terminal.
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Fig. 9 — Parastacus varicosus, gonada masculina. Espermiducto (Es);
oviducto (Od); testiculo (Te); hepatopancreas (Hp). Escala 4 mm.
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Fig 10 - Parastacus varicosus, gonada femenina.
a, vista dorsal. b, vista lateral. Espermiducto (Es);
oviducto (Od); ovario (Ov). Escala 4 mm.
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Anatomia microscopica del ovario

Cada ovario se encuentra rodeado por una fina pared o teca, formada por tejido
conjuntivo y tapizado exteriormente por epitelio pavimentoso con nucleos aplanados.
No presenta capa muscular.

La zona germinativa se dispone en forma de nidos germinales dentro del ovario,
formada por pequefias ovogonias. No se diferencia dentro del mismo ovario una zona de
previtelogénesis y otra de vitelogénesis, pero al madurar los ovocitos se disponen en un
gradiente intraovarico del centro a la periferia (Fig. 11). El ovario va adquiriendo un
tamafio cada vez mayor desplazando a los demds organos y su color varia del

blanquecino al naranja, dependiendo de la etapa de la ovogénesis en que se encuentre.

Fig. 11 - Parastacus varicosus, corte longitudinal del ovario: Oocitos (Oo);
células foliculares (FC); nucleo (Nu); vitelo (Yo); estroma (ST). Escala 139 pm.
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Los oviductos se encuentran formados por la misma fina capa externa de epitelio
pavimentoso que el ovario y por una capa interna de epitelio cubico. La pared presenta
dobleces los cuales permiten al oviducto soportar la presion ejercida por los ovocitos

durante la puesta (Fig. 12).

Fig. 12 — Parastacus varicosus. Oviducto: Epitelio (E);lumen (L);
Tejido conectivo (Cot). Escala 139 pm
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Anatomia microscopica del testiculo

Los testiculos de color blanquecino, se encuentran formados por una serie de acinos
testiculares y tubos colectores, limitados por una fina pared de epitelio pavimentoso con
nucleos aplanados. Dentro de los acinos tiene lugar la espermatogénesis. Los tubos
colectores atraviesan en forma longitudinal los testiculos y llevan los espermatozoides

desde los acinos hacia el vaso deferente (Fig. 13).

Fig. 13 - Parastacus varicosus, corte transversal del testiculo:
gonias (Go); acinos testiculares (AT); espermatocitos en division
meiotica (SMD); tubulo colector (CT). Escala 61 um

El vaso deferente es un largo tubo circular en seccion transversal. Se encuentra

constituido por una fina pared externa de tejido conectivo, una pared muscular media
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especialmente desarrollada en la parte media y distal del tubo, donde se encuentra el

tubo eyaculador y una reducida pared interna de tejido epitelial (Fig. 14).

Fig. 14 — Parastacus varicosus : Vaso deferente, corte longitudinal. Tejido
muscular (TM); Epitelio (E); Espermatozoides (SZ) Escala 100 um
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Parastacus brasiliensis (von Martens, 1869)

Los 102 ejemplares recolectados de Parastacus brasiliensis (Fig. 15) presentaban

gonoporos de macho y de hembra en un mismo individuo.

Fig. 15 — Parastacus brasiliensis (von Martens, 1869)
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Observaciones morfolégicas

Distribucion de las formas sexuales

Al analizar los caracteres sexuales externos de los gonoporos se pudo diferenciar dos

formas sexuales.

Intersexo 1 — (N = 87) ejemplares que presentan en la coxa del tercer pereidpodo, s6lo
esbozos de gonoporos femeninos de forma semielipsoidal, calcificados, sin pilosidad
circundante ni rastro de abertura. Los cuales presentan ademas, una papila fija,
calcificada, en cuyo extremo apical se abre el gonoporo masculino en el borde interno
de la coxa del quinto par de pereidpodos. (Fig. 16 a y b). La talla de estos intersexos

fluctud entre 10,75 mm y 44,5 mm de largo cefalotoraxico.

Intersexo 2 — (N = 15) ejemplares con gonoporos femeninos de forma elipsoidal,
rodeados por abundante pilosidad y cubiertos por una membrana no calcificada,
semitransparente y algo convexa o bien parcialmente calcificada, plana y no
transparente. Los gonoporos masculinos son de morfologia similar a los descriptos en
los intersexos 1 (Fig. 16 b y ¢). El tamafio de estos intersexos fluctu6 entre 10,5 mm a

27 mm de largo cefalotoréxico.
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Fig. 16 - Parastacus brasiliensis; region esternal y coxa de los pereiopodos II y IV. a —
gonoporos femeninos del intersexo 1; b — gonoporos masculinos del intersexo 1; ¢ — gonoporos
femeninos del intersexo 2. Gonoporo femenino incompleto (GFI); Coxopodito (Co); Gonoporo
masculino (GM); Gonoporo femenino (GF2). Escala 4 mm.
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Estructura de la poblacién

Para ambos intersexos se observan dos grupos de tamafios bien diferenciados, uno

entre los 10 mm y 22 mm y otro entre los 24 mm y 34 mm de largo cefalotoraxico,

encontrandose la mayor proporcion de individuos para ambos intersexos, en el de menor

talla (Fig. 17).

Se encontrd que sus gonadas ya se encontraban diferenciadas, observandose que para

los intersexo 1, un 55 % de los individuos eran hembras (n = 48) y un 45 % (n = 39)

machos; y para los intersexo 2 el 54% eran hembras (n = 8) y el 46% (n = 7) machos

(Tabla VI).

Mo de obsenraciones

B

-

%

=10 (1214] 16[18] 20022] (2428] (28(30]

(0M2]  (14)18]

Fig. 17 — Histograma de frecuencias de largo cefalotoraxico (LC) de P. brasiliensis, intersexo 1
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TABLA VI

Estructura de la poblacion de Parastacus brasiliensis: Hembras (H); Machos (M)

Intersexos 1 Intersexos 2
M 39 7
H 48 8

Dentro del intersexo 1, el largo cefalotoraxico para machos varié entre 10,75 mm y
44,5 mm con una media 19,10 £ 7,94 mm y para las hembras, entre 11,4 mm y 32,1
mm con una media de 15,61 = 4,79 mm (tabla VII). En el histograma de la figura 18 se
aprecia la existencia de una baja proporcion tanto de machos como de hembras del

intersexo 1, por encima de los 20 mm.
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TABLA VII

Medias (X ) y desvio estandar (SD) de los caracteres morfologicos de los diferentes intersexo de Parastacus
brasiliensis ; largo cefalotorax (LC); largo abdomen (LA); ancho de los somitos abdominales 2 al 6 (AS 2/6), alto de
las pleuras de los somitos abdominales 2 al 6 (ALPS 2/6), longitud de la pleura del somito abdominal 2 (LPS2), largo
(LT) y ancho del telson (AT), longitud (LENU) y ancho (AENU) del endopodito del urépodo, longitud del
exopodito (LEXU) y ancho (AEXU) del exopodito del urdépodo. Machos intersexo 1 (M1); Hembras intersexo 1
(H1); Hembras intersexo 2 (H2); Machos intersexo 2 (M2)

Caracter
morfolégico H1 M1 H2 M2

X +SD X +SD X +SD X +SD
LC 16,82 4,86 19,1 7,94 16,36 4,55 13,05 2,23
LA 11,45 2,02 15,3 5,56 13,13 3,79 11,30 1,30
AS2 597 2,01 7,35 3,19 5,86 1,94 5,17 0,89
AS3 6,07 2,19 7,33 3,21 5,81 1,96 5,25 0,93
AS4 591 2,15 7,18 3,16 5,56 1,77 511 0,80
AS5 578 2,15 6.97 3,14 5,38 1,59 4,72 0,65
AS6 544 1,95 6,70 3,06 4,96 1,59 4,52 0,68
AT 4,42 1,17 5,36 1,86 4,90 1,26 4,13 0,59
LT 518 1,37 6,35 2,29 5,40 1,42 4,88 0,61
LENU 446 1,21 5,44 1,94 4,61 1,29 4,24 0,72
LEXU 531 1,49 6,65 2,36 5,61 1,68 5,04 0,81
AENU 3,58 1,09 4,51 1,78 4,01 1,13 3,45 0,82
AEXU 393 1,16 4,97 1,95 4,35 1,16 4,19 0,86
ALPS3 1,45 0,95 1,63 0,77 2,98 1,01 2,98 0,30
ALPS4 1,41 0,71 1,71 0,73 2,96 0,96 2,96 0,18
ALPS5 1,39 0,68 1,65 0,67 2,90 0,75 2,89 0,15
LPS 3,00 0,90 3,68 1,46 3,53 1,19 2,98 0,38
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Fig. 18 — Histograma de frecuencias de largo cefalotoraxico (LC) de P. brasiliensis, intersexo 1,
largo cefalotorax hembra 1 (LCH1); largo cefalotorax macho 1 (LCM1)

En el intersexo 2, el largo cefalotoraxico de los machos vari6 entre 10,5 mm y 16 mm,
con una media de 13,05 + 2,23 mm, mientras que para las hembras lo fue entre 12,25
mm y 27 mm, con una media de 16,36 + 4,55 mm (Tabla VII). Las mayores
proporciones de machos y hembras del intersexo 2 se encuentran entre los 12 mm y 17

mm (Fig. 19).
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Fig. 19 — Histograma de frecuencias de largo cefalotéraxico de P. brasiliensis, largo cefalotorax
hembra 2 (LCH2); largo cefalotérax macho 2 (LCM?2)

Proporcion sexual

De los 102 ejemplares capturados, 46 fueron machos intersexo y 56 hembras intersexo,
lo que representa una proporcion sexual a favor de las hembras de 0,8:1. El valor no
difiere significativamente de una proporcion sexual de 1:1 (2 = 4,80 P < 0.05). Al
analizar la proporcidn sexual para cada talla, se observa que existe un mayor namero de
hembras por debajo de los 20 mm de largo cefalotoraxico, mientras que por encima de

esto predominan los machos (tabla VIII).
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TABLA VIII

Proporcion sexual por rango de tallas de Parastacus brasiliensis

Rangos de
tallas (LC)

10-15,9
16-21,9
22-27,9
28-33,9
34-39,9
40-45,9

Relaciones biométricas

MACHOS HEMBRAS TOTAL  RATIO
N % N %
22 37 37 63 59 0,5:1,0
13 48 14 52 27 0,9:1,0
6 66 3 34 9 1,9:1,0
3 60 2 40 5 1,5:1,0
1 100 0 0 1 0,0:1,0
1 100 0 0 1 0,0:1,0
46 45 56 55 102 0,8:1,0

Las relaciones entre las distintas variables morfométricas mostraron un buen ajuste

lineal, siendo el crecimiento relativo alométrico negativo para ambos sexos (b<l, P<

0,05). A excepciodn del alto de las pleuras de los somitos abdominales 3 al 5 (ALPS3/5)

en los machos, los coeficientes de correlacion son altamente significativos (tabla 1X). Al

comparar las ecuaciones para machos y hembras se comprueba que no existe diferencia

significativa en las pendientes b (t=-0,81; p > 0,05).
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TABLA IX

Relaciones entre las distintas partes del cuerpo en Parastacus brasiliensis, coeficientes de regresion (r); Test de t
cada tipo de intersexo (t); largo cefalotorax (LC); largo abdomen (LA); ancho de los somitos abdominales 2 al 6 (AS
2/6), alto de las pleuras de los somitos abdominales 3 al 5 (ALPS 3/5), longitud de la pleura del somito abdominal 2
(LPS2), largo (LT) y ancho del telson (AT), longitud (LENU) y ancho (AENU) del endopodito del urépodo,
longitud del exopodito (LEXU) y ancho (AEXU) del exopodito del uropodo Machos (M); Hembras (H)

VARIABLE  SEXO ECUACION r t P
LA M Log LA= 2,392+0,680(log LC) 0,97 5,17 -

H Log LA= 0,783+0,592(log LC) 0,87 0,70 0,48

AS2 M LogAS2 = - 0,111+0,392(logLC) 0,98 0,49 0,62
H Log AS2= -0,933+0,4152(logLC) 0,97 4,33 -

AS3 M Log AS3= - 0,132+0,393(logLC) 0,98 -0,58 0,56
H Log AS3= -1,115+0,423(logLC) 0,98 4,24 -

AS4 M LogAS4 = - 0,161+0,386(logLC) 0,98 -0,72 0,47
H LogAS4 = - 0,696+0,382(logLC) 0,98 4,26 -

AS5 M LogAS5= -0,384+0,385(logLC) 0,98 -1,76 0,08
H LogAS5= - 0,244+0,344(logLC) 0,98 4,15 -

AS6 M LogAS6= - 0,459+0,375(log LC) 0,97 -2,01 0,05
H LogAS6= - 0,701+0,346(log LC) 0,98 3,89 -
AT M Log AT= 1,018+0,227(logLC) 0,97 6,20 -
H LogAT= 0,723+0,255(logLC) 0,92 5,87 -
LT M Log LT= 1,011+0,280(logLC) 0,97 5,40 -
H Log LT= 0,713+0,286(logLC) 0,91 6,05 -
LENU M LogLENU= 0,947+0,237(logLC) 0,97 5,98 -
H LogLENU=0,005+0,281(logLC) 0,98 5,66 -
LEXU M LogLEXU= 1,185+0,287(logLC) 0,97 6,13 -
H LogLEXU= -0,355+ 0,364(logLC) 0,98 5,42 -4

AENU M LogAENU= -0,424+0,215(logLC) 0,96 2,47 0,01
H LogAENU= 0,018 + 0,244(logLC) 0,97 5,07 -
AEXU M LogAEXU= -0,665+0,230(logLC) 0,95 3,12 -
H LogAEXU= 0,617+ 0,228(logLC) 0,88 5,76 -
ALPS3 M LogALPS3= 1,687+0,008(logLC) 0,07 4,98 -
H LogALPS3= - 0,548 + 0,215(logLC) 0,96 3,82 -
ALPS4 M LogALPS4= 1,642+0,014(logLC) 0,13 5,26 -
H LogALPS4= - 0,392 + 0,205(logLC) 0,97 3,91 -
ALPS5 M LogALPS5= 1,580+0,014(logLC) 0,14 5,34 -
H LogALPS5= 0,374 + 0,154(logLC) 0,93 4,30 -
LPS2 M LogLPS2= 0,550+ 0,166(logLC) 0,92 2,80 -
H LogLPS2= -0,111 + 0,223(logLC) 0,91 5,07 -

50



Caracteres sexuales secundarios

Los test de Kolmoworov-Smirvnov y de Levene demostraron que los datos no
presentan una distribucion normal y no cumplen con la condicién de homogeneidad. Al
aplicar el test de Mann-Whitney se comprueba que existen diferencias significativas
entre machos y hembras en el abdomen, telson, uropodos, el alto de las pleuras de los
somitos 3 al 5 (ALPS3/5) y el largo de la pleura del somito 2 (LPS2) (Tabla X).Las
hembras presentan el abdomen mads largo, con pleuras mas largas y altas; y con

uropddos y telson mas ancho y largo que los machos.

TABLA VX

Test de Mann-Whitney (U) (two tailed) de las relaciones entre las distintas partes del cuerpo en Parastacus brasiliensis.
Largo cefalotorax (LC); largo abdomen (LA); ancho de los somitos abdominales 2 al 6 (AS 2/6), alto de las pleuras de los somitos
abdominales 2 al 5 (ALPS 2/5), longitud de la pleura del somito abdominal 2 (LPS2), largo (LT) y ancho del telson (AT), longitud
(LENU) y ancho (AENU) del endopodito del urépodo, longitud del exopodito (LEXU) y ancho (AEXU) del exopodito del urépodo

Sexo Mean Rank Rank Sum U P
LEC M 52,11 2397,0 1260,0 ns
H 51,00 2856,0
LSA M 61,58 2832,5 824,5 ns
H 43,22 2420,5
AS2 M 56,96 2620,0 1037,0 ns
H 47,02 2633,0
AS3 M 56,99 2621,5 1035,5 ns
H 46,99 2631,5
AS4 M 57,50 2645,0 1012,0 ns
H 46,57 2608,0
AS5 M 56,27 2588,5 1068,5 ns
H 47,58 2664,5
AS6 M 57,41 2641,0 1016,0 ns
H 46,64 2612,0
AT M 57,99 2609,5 945,5 ,031652
H 4538 2541,5
LT M 59,07 2658,0 897,0 ,013134
H 44,52 2493,0
LENU M 59,36 2730,5 926,5 ,015057
H 45,04 25225
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H | Sexo | MeanRank | Rank Sum | U P |
LEXU M 60,26 2772,0 885,0 006727
H 44,30 2481,0
AENU M 59,72 2747,0 910,0 011024
H 44,75 2506,0
AEXU M 60,51 2783,5 873, 005314
H 44,10 2469.5
ALPS3 M 56,97 2620,5 1036,5 090777
H 47,01 2632,5
ALPS4 M 58,79 2704,5 952,5 024060
H 45,51 25485
ALPS5 M 58,02 2669,0 988,0 043648
H 46,14 2584,0
LPS2 M 58,08 2671,5 939,5 026451
H 45,08 2479.5
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Observaciones anatomo - microscopicas

Anatomia de las génadas

Parastacus brasiliensis presenta una gonada par, de aspecto tubular y de posicion
toracica. En ella se diferencia una porcidon anterior, situada detrds del estdémago y
circundada por el hepatopancreas anterior, y una porcion posterior, ubicada por debajo
del corazén, sobre el hepatopancreas posterior y paralela al intestino. De esta ultima
region se originan los gonoductos. Todos los ejemplares analizados presentan
gonoductos de ambos sexos en conexion a una gonada totalmente masculina o femenina
segiin el caso. Cuando la gonada es un testiculo, los oviductos son delgados (X = 0,06
mm; SD =+ 0,03) y los espermiductos son cilindricos y més anchos (X =0,14 mm; SD
=+ 0,05) (Fig. 20a). En la region subterminal se observa la glandula androgénica y en
sus extremos terminales una zona eyaculatriz, musculosa y més ancha que las regiones
anteriores. Cuando la génada es un ovario, los oviductos son anchos (X = 0,28 mm; SD
= £ 0,04) y los espermiductos planos y delgados (x = 0,10 mm; DE = + 0,05) (Fig.
20b). No se observo en la region subterminal de estos vasos la glandula androgénica,

ni en la terminal la zona eyaculatriz.
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Fig. 20 - Parastacus brasiliensis; a - gonada masculina. b - gonada femenina.
Espermiducto (Es); oviducto (Od); testiculo (Te); ovario (Ov), hepatopancreas (Hp).
Escala 4 mm.
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Anatomia microscopica del ovario

Los ovarios poseen una coloraciéon que varia de amarillenta a castafio oscuro de
acuerdo a la etapa de la ovogénesis en que se encuentren. La pared ovarica se encuentra
formada por una fina capa de tejido conjuntivo externa y una capa interna de epitelio
cubico. La zona germinal, contiene el epitelio germinal, donde se originan las oogonias
y las células foliculares; se encuentra localizada en la region central de la gonada. Entre
esta zona y la pared ovarica, se disponen los ovocitos en sus diferentes etapas de
desarrollo, rodeados de células foliculares (Fig. 21).

Los oviductos al igual que los ovarios se encuentran formados por la misma fina capa

externa de tejido conjuntivo y por una capa interna de epitelio cubico.

Fig. 21 - Parastacus brasiliensis; corte longitudinal del
ovario; Zona Germinal (ZG); Ovogonias (Og); Ovocito
secundario (Ov2); células foliculares (cf). Escala 30um
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Anatomia microscopica del testiculo

Los testiculos estan cubiertos por tejido conectivo, dentro de los mismos se observan
acinos testiculares y tibulos colectores (Fig. 22). Estos ultimos se disponen
longitudinalmente desde la parte anterior hasta la posterior de los testiculos, se
encuentran rodeados por una pared de tejido epitelial en forma de un simple epitelio
cubico, y su funcion es conducir los espermatozoides desde los acinos hacia el vaso

deferente.

Fig. 22 - Parastacus brasiliensis, corte longitudinal del testiculo: acinos testiculares
(AT); espermatocitos en division meiotica (SC); pared testicular (P) Escala 61 um
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La pared del vaso deferente se encuentra formada por una fina capa externa de tejido
conectivo, continua con la de los testiculos, una capa muscular media, especialmente
desarrollada, en su region media y distal donde se encuentra el tubo eyaculador; y una

reducida pared interna de tejido epitelial.

57



Parastacus pilimanus (von Martens, 1869)

Se recolectaron 38 ejemplares de Parastacus pilimanus (Fig. 23), todos presentaban

gonoporos de macho y de hembra en un mismo individuo.

Fig. 23 — Parastacus pilimanus (von Martens, 1878)
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Observaciones morfolégicas

Distribucion de las formas sexuales

Al analizar los caracteres sexuales externos de los gonoporos se pudo diferenciar dos

formas sexuales.

Intersexo 1 — (N =21) ejemplares que presentan en la coxa del tercer pereidpodo, s6lo
esbozos de gonoporos femeninos de forma semielipsoidal, calcificados, sin pilosidad
circundante ni rastro de abertura. Los cuales presentan ademas, una papila fija,
calcificada, en cuyo extremo apical se abre el gonoporo masculino en el borde interno
de la coxa del quinto par de pereidpodos. (Fig. 24 a y b). La talla de estos intersexos

fluctuo entre 12,5 mm y 35 mm de largo cefalotoraxico.

Intersexo 2 — (N = 17) ejemplares con gonoporos femeninos de forma elipsoidal,
rodeados por abundante pilosidad y cubiertos por una membrana no calcificada,
semitransparente y algo convexa o bien parcialmente calcificada, plana y no
transparente. Los gonoporos masculinos son de morfologia similar a los descriptos en
los intersexos 1 (Fig. 24 c y d). El tamafio de estos intersexos fluctud entre 13,27 mm a

27 mm de largo cefalotoréxico.
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d

Fig. 24 - Parastacus pilimanus; a — gonoporo femeninos intersexo 1; b — gonoporo
masculinos intersexo 1; ¢ — gonoporo femeninos intersexo 2; d — gonoporo masculino
intersexo 2. Gonoporo femenino incompleto (GFI); Gonoporo masculino (GM);
Gonoporo femenino (GF2). Escala 4 mm.
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Estructura de la poblacién

Se destaca para ambos intersexos un grupo de tamafio entre los 12 mm y 22 mm,
donde se encuentra la mayor proporcion de individuos (Fig. 25).

La diseccion de las gonadas demostrd que estas ya se encontraban diferenciadas,
encontrandose que para los intersexos 1, un 57 % de los individuos eran machos (n =
12) y un 43 % hembras (n = 9); mientras que para los intersexos 2 el 71 % de los

individuos fueron hembras (n = 12) y el 29 % machos (n = 5) (tabla XI).
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Fig. 25 - Histograma de frecuencias de largo cefalotoraxico (LC) de P. pilimanus,
intersexo 1 (IN 1); intersexo 2 (IN 2)
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TABLA XI

Estructura de la poblacion de Parastacus pilimanuss: Hembras (H); Machos (M)

Intersexos 1

Intersexos 2

12

Para el intersexo 1, el largo cefalotoraxico para machos vari6 entre 12,5 mm y 35 mm

con una media 18,29 mm + 5,97 y entre 14,6 mm y 28,5 mm con una media de 19,1

mm £ 4,19 para las hembras (tabla XII). En el histograma de la figura 26 se aprecia la

existencia de una baja proporcion tanto de machos como de hembras del intersexo 1,

por encima de los 22 mm.
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TABLA XII

Medias (X ) y desvio estandar (SD) de los caracteres morfologicos de los diferentes intersexo de Parastacus
pilimanus ; largo cefalotorax (LC); largo abdomen (LA); ancho de los somitos abdominales 2 al 6 (AS 2/6), alto de
las pleuras de los somitos abdominales 2 al 6 (ALPS 2/6), longitud de la pleura del somito abdominal 2 (LPS2), largo
(LT) y ancho del telson (AT), longitud (LENU) y ancho (AENU) del endopodito del urépodo, longitud del
exopodito (LEXU) y ancho (AEXU) del exopodito del urépodo. Machos intersexo 1 (M1); Hembras intersexo 1
(H1); Hembras intersexo 2 (H2); Machos intersexo 2 (M2)

Caracter H1 M1 H2 M2
morfoldgico

X +SD X +SD X +SD X +SD
LC 19,10 4,44 18,41 5,97 16,72 3,80 16,53 2,60
LA 16,55 4,76 15,00 3,88 13,51 3,19 13,98 3,77
AS2 6,90 1,35 6,37 1,60 6,20 1,88 6,76 1,57
AS3 6,55 1,18 6,48 1,82 6,22 1,95 6,85 1,52
AS4 6,40 1,25 6,37 1,82 5,96 1,72 6,56 1,59
AS5 590 1,11 6,03 1,79 5,80 1,54 6,14 1,66
AS6 5,09 1,06 5,80 1,70 5,30 1,57 5,83 1,55
AT 509 1,01 5,03 1,34 5,35 1,43 5,19 1,63
LT 6,14 1,22 6,17 1,65 5,85 1,35 5,98 1,49
LENU 533 1,17 5,45 1,50 5,07 1,39 5,37 1,49
LEXU 6,48 1,21 6,17 1,83 5,98 1,69 6,48 1,40
AENU 4,10 0,89 4,66 1,58 4,06 0,90 4,92 1,27
AEXU 466 0,92 4.77 1,60 4,70 1,30 5,43 1,80
ALPS3 1,60 1,22 2,39 1,53 3,28 1,11 3,74 0,65
ALPS4 164 1,18 2,01 1,20 3,22 1,11 3,43 0,62
ALPS5 1,60 0,90 2,00 1,15 3,16 0,96 3,45 0,55
LPS 3,41 0,52 2,38 0,62 3,62 1,36 3,12 0,61
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Fig. 26 - Histograma de frecuencias de largo cefalotoracico (LC) de P.pilimanus,
intersexo 1, largo cefalotorax hembra 1 (LCH1); largo cefalotéorax macho 1 (LCM1)

En el intersexo 2, los machos presentaron un largo cefalotoraxico que varié entre los
15,1 mm y 20,65 mm, con una media de 16,53 £ 2,60 mm y las hembras variaron entre
13,2 mm y 27 mm, con una media de 16,72 + 3,8 mm (Tabla XII). La proporcion de
machos y hembras es similar para todas las medidas, destacandose el elevado nimero de
hembras dentro del rango entre 13 mm y 14 mm y la ausencia de machos en los rangos

entre 17 mm a 18 mm y mayor de 21 mm (Fig. 27).
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Fig. 27 — Histograma de frecuencias de largo cefalotoraxico de P. pilimanus, largo
cefalotorax hembra 2 (LCH2); largo cefalotorax macho 2 (LCM2)

Proporcién sexual

De 38 ejemplares capturados, 17 fueron machos intersexo y 21 fueron hembras
intersexo. lo que representa una proporcion sexual de 0,7:1 a favor de las hembras. El
valor no difiere significativamente de una proporcion sexual de 1:1 (2= 1,43 P <0.05).
Al analizar la proporcion sexual para cada talla, se observa que existe un mayor nimero
tanto de machos como de hembras entre los 12 mm y 21,9 mm de largo cefalotoraxico

(tabla XIII).
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TABLA XIII
Proporcion sexual por rango de tallas de Parastacus pilimanus

Rangos de MACHOS HEMBRAS TOTAL RATIO
tallas (LC)
N % N %
12 -16,9 6 43 8 57 14 0,7:1,0
17-21,9 8 44 10 56 18 0,7:1,0
22 -26,9 1 50 1 50 2 1,0:1,0
27 -31,9 1 33 2 67 3 0,4:1,0
32-36,9 1 100 0 0 1 1,0:1,0
17 44 21 56 38 0,7:1,0

Relaciones biométricas

Las relaciones biométricas calculadas indican un crecimiento alométrico negativo, para
ambos sexos (b<1), con elevados valores de coeficientes de correlacion (tabla XIV). No
se constata diferencia significativa (P > 0,05) en dicho crecimiento atribuible al sexo. La
comparacion de los parametros de las ecuaciones alométricas entre machos y hembras,
indicd que no existe diferencia significativa en los valores de las pendientes (b) (t = -

1,11; P >0,05).
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TABLA XIV

Relaciones entre las distintas partes del cuerpo en Parastacus pilimanus, coeficientes de regresion (r); Test de t para

cada tipo de intersexo (t); largo cefalotérax (LC); largo abdomen (LA); ancho de los somitos abdominales 2 al 6 (AS

2/6), alto de las pleuras de los somitos abdominales 3 al 5 (ALPS 3/5), longitud de la pleura del somito abdominal 2
(LPS2), largo (LT) y ancho del telson (AT), longitud (LENU) y ancho (AENU) del endopodito del urépodo,
longitud del exopodito (LEXU) y ancho (AEXU) del exopodito del uropodo Machos (M); Hembras (H)

VARIABLE  SEXO ECUACION r t P
LA M Log LA= 2,617+0,676(log LC) 0,92 1,90 0,77
H Log LA= 1,586+0,744(log LC) 0,75 0,57 0,56
AS2 M LogAS2 = 1,709+0,268(logLC) 0,88 2,49 0,25
H Log AS2= -0,127+0,373(logLC) 0,92 -0,20 0,83
AS3 M Log AS3= 1,149+0,305(logLC) 0,92 1,85 0,08
H Log AS3= 0,180+0,348(logLC) 0,88 0,23 0,81
AS4 M LogAS4 = 0,925+0,309(logLC) 0,92 1,52 0,14
H LogAS4 = 0,109+0,348(logLC) 0,88 0,19 0,84
AS5 M LogAS5= 0,620+0,305(logLC) 0,92 0,98 0,34
H LogAS5= 0,599+0,301(logLC) 0,92 1,13 0,26
AS6 M LogAS6= 0,609+0,291(log LC) 0,93 1,09 0,29
H LogAS6= 0,174+0,303(log LC) 0,91 0,30 0,76
AT M Log AT= 0,829+0,238(logLC) 0,88 1,31 0,20
H LogAT= 1,592+0,247(logLC) 0,80 1,52 0,14
LT M Log LT= 1,167+0277(logLC) 0,91 1,90 0,07
H Log LT= 1,274+0,223(logLC) 0,74 2,09 0,05
LENU M LogLENU=1,008+0,247(logLC) 0,87 1,51 1,15
H LogLENU=0,209+0,280(logLC) 0,91 0,40 0,69
LEXU M LogLEXU= 0,938+0,298(logLC) 0,91 1,46 0,16
H LogLEXU= 0,477+0,322(logLC) 0,89 -2,49 0,04
AENU M LogAENU= 0,656+0,229(logLC) 0,80 0,78 0,44
H LogAENU= -8,940+2,689(logLC) 0,52 0,71 0,48
AEXU M LogAEXU= 0,191+0,268(logLC) 0,84 0,22 0,82
H LogAEXU= 0,834+0,322(logLC) 0,79 1,22 0,23
ALPS3 M LogALPS3= 0,344+0,138(logLC) 0,49 0,28 0,78
H LogALPS3=-0,307+0,161(logLC) 0,47 -0,24 0,80
ALPS4 M LogALPS4= 0,312+0,120(logLC) 0,54 0,30 0,76
H LogALPS4= -0,295+0,160(logLC)| 0,48 -0,23 0,81
ALPS5 M LogALPS5= 0,361+0,117(logLC) 0,55 0,60 0,72
H LogALPS5= 0,544+0,110(logLC) 0,37 0,48 0,63
LPS2 M LogLPS2= 0,284+0,183(logLC) 0,22 1,08 0,29
H LogLPS2= 0,878+0,149(logLC) 0,58 1,00 0,32
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Caracteres sexuales secundarios

Los datos no cumplen con las condiciones de homogeneidad de Levene ni con la de

normalidad de Kolmoworov-Smirvnov. Al aplicar la prueba no paramétrica de Mann-

Whitney, no se encontraron diferencias significativas entre machos y hembras. (tabla

XV)

TABLA XV

Test de Mann-Whitney (U) (two tailed) de las relaciones entre las distintas partes del cuerpo en Parastacus
pilimanus. Largo cefalotérax (LC); largo abdomen (LA); ancho de los somitos abdominales 2 al 6 (AS 2/6), alto de las
pleuras de los somitos abdominales 2 al 5 (ALPS 2/5), longitud de la pleura del somito abdominal 2 (LPS2), largo (LT) y
ancho del telson (AT), longitud (LENU) y ancho (AENU) del endopodito del urépodo, longitud del exopodito (LEXU) y
ancho (AEXU) del exopodito del urépodo

Sexo Mean Rank Rank Sum U P

LEC M 18,88 302,0 166,0 ns
H 19,10 401,0

LSA M 19,44 311,0 161,0 ns
H 18,67 392,0

AS2 M 18,34 293,5 157,5 ns
H 19,50 409,5

AS3 M 19,59 313,5 158,5 ns
H 18,55 389,5

AS4 M 19,81 317,0 155,0 ns
H 18,38 386,0

AS5 M 18,72 299.5 163,5 ns
H 19,21 403,5

AS6 M 19,78 316,5 155,5 ns
H 18,40 386,5

AT M 17,63 282,0 146,0 ns
H 20,05 421,0

LT M 19,41 310,5 161,5 ns
H 18,69 392,5

LENU M 20,03 320,5 151,5 ns
H 18,21 382,5

LEXU M 19,19 307,0 165,0 ns
H 18,86 396,0
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| Sexo | MeanRank | Rank Sum | U

AENU M 20,63 330,0 126,0 ns
H 16,80 336,0

AEXU M 19,72 315,5 156,5 ns
H 18,45 387,5

ALPS3 M 19,88 318,0 154,0 ns
H 18,33 385,0

ALPS4 M 18,97 303,5 167,5 ns
H 19,02 399,5

ALPS5 M 18,72 299,5 163,5 ns
H 19,21 403,5

LPS2 M 17,88 286,0 150,0 ns
H 19,86 417,0
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Observaciones anatomo - microscopicas

Anatomia de las génadas

La gonada de Parastacus pilimanus, es un 6rgano par, formada por dos tibulos
paralelos, donde se distingue una region anterior dorsoventral al hepatopancreas y una
region por debajo del corazon, sobre el hepatopancreas posterior. De esta ultima region
se originan los gonoductos (Fig. 28 ay b).

Los oviductos, planos, surgen de la zona angular que forman las regiones gonadales
anterior y posterior y finalizan en las coxas del tercer par de pereidpodos. Los vasos
deferentes se originan detras de los oviductos y confluyen hacia las coxas del quinto
par de pereiépodos.

Todos los ejemplares analizados presentan gonoductos de ambos sexos en conexion a
una gonada totalmente masculina o femenina segun el caso. Cuando la génada es un
testiculo, los oviductos son delgados (X=0,2mm; SD=+ 0,02) y los espermiductos son
cilindricos y mas anchos (X = 0,5 mm; SD = + 0,03) (Fig. 28 a). En la region
subterminal se observa la glandula androgénica y en sus extremos terminales una zona
eyaculatriz, musculosa y mas ancha que las regiones anteriores. Cuando la génada es un
ovario, los oviductos con anchos (X = 0,7 mm; SD = £ 0,02) y los espermiductos
planos y delgados (X = 0,22 mm; DE =+ 0,06) (Fig. 28 b), no observandose en la region
subterminal de estos vasos la glandula androgénica, ni en la terminal la zona

eyaculatriz.
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Fig. 28 - Parastacus pilimanuss; a - gonada masculina. b - génada femenina.
Espermiducto (Es); oviducto (Od); testiculo (Te); ovario (Ov), hepatopancreas (Hp).
Escala 4 mm.
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Anatomia microscopica del ovario

Cada ovario se encuentra rodeado por una fina pared o teca, formada por tejido
conjuntivo y tapizado exteriormente por epitelio pavimentoso con nucleos aplanados.
No presenta capa muscular.

La zona germinativa se dispone en forma de nidos germinales. Al madurar los ovocitos
se situan en un gradiente intraovarico del centro a la periferia (Fig. 29). El ovario
aumenta su tamano desplazando a los demdas organos y su color, dependiendo de la
etapa de la ovogénesis en que se encuentre varia del blanquecino al naranja. Los
oviductos estan formados por la misma fina capa externa de epitelio pavimentoso que el

ovario y por una capa interna de epitelio cubico.

Fig. 29 - Parastacus pilimanus, corte longitudinal del ovario: nido germinal
(ng); Oocitos (0o0); células foliculares (cf). Escala 139 um.
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Anatomia microscopica del testiculo

Los testiculos de color blanquecino, consisten en una serie de acinos testiculares,
donde se lleva a cabo la espermatogénesis, y tubos colectores, limitados por una fina
pared de epitelio pavimentoso con nucleos aplanados. Estos tltimos son los encargados

de llevar los espermatozoides desde los acinos hacia el vaso deferente (Fig. 30).

Fig. 30 - Parastacus pilimanus, corte longitudinal del testiculo: acinos
testiculares (AT); espermatocitos en division meiotica (SC); Espermatozoides
(Sz) Escala 61 uym
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El vaso deferente, esta constituido por una fina pared externa de tejido conectivo, una
pared muscular media especialmente desarrollada en la parte media y distal del tubo,

donde se encuentra el tubo eyaculador y una reducida pared interna de tejido epitelial.
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Capitulo 4
Discusion

W e T T s R R e 5 M B Gl s R B

La presencia de gonoporos de machos y hembras en un mismo individuo se observo
en todos los ejemplares estudiados de P. varicosus; P. brasiliensis y P. pilimanus
dificultando la distincion macroscopica de los sexos, lo que concuerda con las
caracteristicas del género determinadas por von Martens (1869), von lhering (1893) y
Faxon (1898). El analisis externo de los gonoporos, indica un patrén tnico para las tres
especies, distinguiéndose dos formas sexuales; los intersexos 1 y 2, semejantes a las
descriptas por Rudolph (1990; 1995a; 1997 a y b) para P. nicoletti.

Weeks et al. (2006 b y ¢) y Olmstead & Le Blanc (2007) afirman que cuando las
condiciones ambientales cambian o cuando las especies ocupan un nuevo habitat o
tienen limitados poderes de dispersion, la seleccion favorece la transicion de
hermafrodita a dioico o viceversa. En poblaciones dioicas la aparicion de mutantes
hermafroditas generalmente elimina uno de los dos sexos, cominmente el macho, y en
hermafroditas, la aparicion de un nuevo sexo mutante provoca la reasignacion de todos
los recursos para aumentar la presencia del nuevo sexo. Esto no se refleja en el presente
estudio donde las poblaciones de las tres especies se encuentran formadas por machos y
hembras intersexos. La proporcién sexual en ellas no varid significativamente de la

proporcion fisheriana 1:1, concordando con lo observado para poblaciones chilenas

(Rudolph, 1995 ay b; 1997 ay b; 1999) y brasilefias (Ferreira & Buckup, 1989;
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Almeida & Buckup, 1997) de este género. De acuerdo con Krebs & Davies (1993)
podemos afirmar que estamos ante poblaciones estables.

P. pilimanus presenta tallas menores respecto a P. varicosus y P. brasiliensis. Los
machos de P. brasiliensis y P. pilimanus, mostraron rangos mas amplios de tallas que
las hembras, como lo observado para otros decapodos (Hiatt, 1948; Cleaver, 1949,
Black, 1966; Bennet, 1974; Adams et al., 1985; Bocic et al., 1988; Micheli et all, 1990;
Farina y Freire, 2003). Esto seria atribuible segiin Charniaux-Cotton et al. (1992) a que
en los malacostracos, las hembras luego de la pubertad crecerian en forma mas lenta que
los machos invirtiendo su energia en la preparacion de la reproduccion. Sin embargo las
hembras de P. varicosus alcanzan tallas superiores, lo que podria atribuirse a que cuanto
mayor es el tamafio de la hembra mayor es el nimero de huevos que incuba (Amestoy,
1983). Otra interpretacion posible a esta diferencia de tamafio es la de Petriella &
Boscki (1997) quienes sefialan que podria ser producto de la mezcla de individuos de
distintas cohortes, como ocurre en las especies de centollas del sur y norte de los
océanos de ambos hemisferios, de los géneros Paralithodes, Lithodes y Paralomis.
Habria que estudiar la dindmica de las poblaciones de Parastacus para resolverlo.

Los andlisis de las relaciones alométricas demostraron que el abdomen crece en menor
proporcion que el cefalotdrax, tanto en machos como en hembras en las tres especies
estudiadas. Esto concuerda con lo observado para los géneros Engaeus (Rieck, 1969;
Hobbs Jr., 1974; Horwitz, 1988) y Cherax (Vazquez et al., 2006). La reduccion del
abdomen seria el resultado de un paso de estos animales hacia la independencia del

medio acudtico, lo que los llevaria a una existencia mas terrestre, disminuyendo el valor
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locomotor del abdomen (Horwitz & Richardson, 1986). Los altos coeficientes de
correlacion verifican la asociacion entre las variables morfométricas.

La busqueda de caracteres morfologicos para diferenciar machos de hembras, resultd
infructuosa para P. varicosus y P. pilimanus; coincidiendo con lo citado para
Samastacus spinifrons (Bocic et al., 1988). Sin embargo, se encontraron diferencias
significativas a favor de las hembras en P. brasiliensis, las que presentan abdomenes
mas largos, con pleuras mas largas y altas; y con uropddos y telson mas anchos y largos
que los machos. Estas variables estan posiblemente relacionadas con la incubacion de
los huevos ya que esta diferencia fue también observada por Rudolph (1995a, 1997 a'y
b,1999) para P. nicoleti, P. pugnax y Samastacus spinifrons, en quienes los abdémenes
de las hembras adquiririan una morfologia reproductiva.

La anatomia macroscopica de la gonada presenta una estructura comun en las tres
especies estudiadas. Su morfologia difiere de la de Astacidae y Cambaridae quienes
tienen génadas trilobadas (Stephens, 1952, Lowe, 1961; Black, 1966; Kawai & Saito,
2001; Holdich & Reeve, 2002). Al igual que lo observado por Lonnberg (1898) y
Rudolph (1990; 1995 a 'y b; 1997 a; 1999) en las especies chilenas de Parastacus, las
disecciones anatomicas y los cortes histologicos demostraron que, pese a tener
gonoporos supernumerarios, todos los ejemplares analizados presentan gonoductos de
ambos sexos en conexion a una gonada totalmente masculina o femenina segun el caso.
Cuando la génada es un testiculo, los oviductos son delgados y los espermiductos son
cilindricos y mas anchos, observandose la glandula androgénica y en sus extremos
terminales una zona eyaculatriz. Cuando la génada es un ovario, los oviductos son

anchos y los espermiductos planos y delgados, sin glandula androgénica.
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Thompson (1983) estudiando hembras de P. pilimanus y P. varicosus, de nuestro pais,
afirma que estas especies poseen una genitalia ginandromorfica. Esto no concuerda con
las observaciones realizadas en el presente estudio, ni con las propias descripciones
realizadas por Thompson (1983), quien usa el término ginandromorfico quizas en lugar
de gonocdrico, que seria el término correcto para referirse al tipo de gobnada examinada.

Los ovarios y testiculos en las tres especies, presentan la anatomia microscopica
caracteristica de los crustidceos, (Angelescu & Boschi, 1959; Cunnings, 1961; King,
1948; Sarda, 1990; Schuldt, 1980, 1981, 1995; Pochon-Masson, 1983; Grassé, 1994;
Verdi, 1995; Bell, T & D. Lightner, 1996; Verdi & Delgado, 1998 y 2001). Cuando la
gbénada es un ovario, su estructura femenina abarca toda la gonada sin rastros de tejido
testicular; con la zona germinativa dispuesta en la region central en P. brasiliensis y en
forma de nidos germinales en P. varicosus y P. pilimanus. Si en cambio es un testiculo,
su histologia masculina es uniforme, sin tejido ovarico. Al igual que lo observado para
Cherax quadricarinatus por Sagi et al. (1996), no se encontrd evidencia de
hermafroditismo en ninguna de las tres especies estudiadas. Esto difiere de lo
establecido en poblaciones chilenas de P. nicoleti (Rudolph, 1995) y brasilefias de P.
brasiliensis (Almeida y Buckup, 2000) donde aparecen algunos ejemplares con
ovotestis.

De acuerdo con los estudios realizados en esta tesis podemos afirmar que P. varicosus;
P. brasiliensis y P. pilimanus son especies gonocoricas con ejemplares intersexo,
rechazando la hipdtesis de trabajo planteada. Aparentemente la genitalia de estas
especies desafiaria el control de la glandula androgénica (Sagi et al., 1997; Barki et al.,
2006; Weeks et al., 2006). La glandula androgénica en los crustaceos produce una
hormona responsable de la diferenciacion sexual en las primeras etapas del desarrollo
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(Charniux-Cotton, 1960; Adiyodi & Subranomian, 1983; Charniux-Cotton & Payen,
1988; Charniux-Cotton et al.., 1992; Legrand & Juchault, 1994 a; Mc Laughlin, 1983;
Sagi et al., 1997; Khalaila et al., 1999; Olmstead & Le Blanc, 2007). En ausencia de la
hormona androgénica se produce la autodiferenciacion ovarica y morfogénesis
femenina (Katakura, 1961; Legrand & Juchauldt, 1961; Taketomi et al., 1990;
Taketomi & Nishikawa, 1996). Estos cambios ocurren en los primeros estadios de
desarrollo postembrionario donde la gonada es indiferenciada y bipotencial presentando
los primordios de los dos tipos de gonoductos, los que son sumamente sensibles a la
accion de esta hormona; cuando se alcanza un nivel determinado en la hemolinfa se
produce la diferenciacion sexual (Charniaux-Cotton, 1965 y 1970; Katakura, 1989;
Hasegawa et al., 1993; Legrand & Juchult, 1994 b; Sagi et al., 1997; Barki et al., 2003).
La presencia de gonoductos y gonoporos de ambos sexos en las especies estudiadas,
podria sugerir una diferenciacion tardia de la glandula androgénica lo que explicaria la
permanente intersexualidad en estas especies. En algunos especimenes la diferenciacion
habria ocurrido antes de que la goénada indiferenciada perdiera totalmente su
sensibilidad a la influencia de la glandula androgénica, originando testiculos pero
incapaz de lograr la desaparicion de los gonoductos y gonoporos femeninos,
produciendo intersexos machos. En otros especimenes ocurriria en un estadio mas
avanzado cuando la goénada ya no responde a los efectos masculinizadores de la
hormona androgénica, pero incapaz de lograr la desaparicion de los gonoductos y
gonoporos masculinos originando intersexos hembras. El funcionamiento de la hormona
androgénica es neuroregulado por hormonas del sistema nervioso central (Kulkarni et
al., 1984); tal vez un funcionamiento desconocido de este sistema sea la causa por la
cual la influencia de la hormona androgénica perdura en los especimenes no solo
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impidiendo la desaparicion de los gonoductos y gonoporos del sexo opuesto sino
también impidiendo la aparicion de los caracteres sexuales secundarios de cada sexo
(Farmer, 1972; Sagi et al., 1997; Barki et al., 2006; Weeks et al., 2006 b).

Otra explicacion posible a la intersexualidad en estas especies es la postulada por
Rudolph (1995, 1997), quien afirma que a partir de la existencia de un antepasado
gonocorico, los integrantes del género estdn evolucionando hacia el hermafroditismo
protandrico, ciertas especies habrian llegado a €l y otras estarian en etapas mas
tempranas de evolucion, solucionando asi los problemas de flujo de genes y densidad y
dispersion poblacional. Los cangrejos de agua dulce tienen un pobre registro fosil y los
trabajos filogenéticos se han basado en la morfologia del cefalotorax, de las quelas y
estructura de las branquias (Huxley, 1878; Hobbs, 1942, 1974, 1988; Riek, 1969, 1971,
1972), embriologia y ultraestructura de los espermatozoides (Scholtz, 1993, 1999, 2002;
Jamieson, 1991) y mas recientemente estudios moleculares (Patak & Baldwing, 1984;
Crandall et al., 1999; Crandall et al 2000 a y b), no existiendo en ninguno de ellos
argumentos filogenéticos que apoyen la teoria de un ancestro gonocorico. Por otra parte,
en situaciones de baja densidad poblacional segin Weeks et al. (2006 a) podria aparecer
un hermafrodita autofecundante que produjera el minimo esperma sélo para
autofecundarse y tendria mas sentido la transformacion de las hembras, quienes
gastarian menos energia en producir un poco de esperma para autofecundarse que un
macho quien gastaria mayor energia en producir huevos. Las poblaciones estudiadas en
nuestra tesis presentan una alta tasa de hembras por lo que seria mas ventajoso

permanecer como macho (Bauer, 2000, 2001; 2002 a y b). Watchmeister (1993,1994)
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afirma que los organismos primitivos eran hermafroditas y los sexos se separaron a lo
largo de la evolucion. En especies dioicas en las cuales los sexos se encuentran
morfoldgicos, fisiologicos y hasta comportamentalmente especializados es bastante
dificil que surjan intersexos funcionales porque para que ello suceda se necesitaria la
mezcla exacta de los componentes de macho y hembra para lo cual se invertiria un
mayor gasto. Sagi et al. (1996) comprueban la existencia dentro de una poblacion
gonocorica de Cherax quadricarinatus de un 1.2% de ejemplares con gonoporos de
ambos sexos, los que son funcionalmente machos, con testiculos desarrollados y un
ovario en previtelogénesis inactivo, existiendo oviductos rudimentarios que conectan el
testiculo con el gonoporo femenino. A la inversa de lo postulado por Rudolph (1995,
1997), estos ejemplares podrian ser relictos de una sexualidad hermafrodita que fuera
evolucionando hacia el gonocorismo; lo mismo podria estar aconteciendo con las

poblaciones estudiadas.
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Capitulo 5

Conclusiones

W ol DT N S T e Gl e TR T ol DT ST T ek el e e

Este trabajo constituye la primera investigacion tendiente a determinar el modelo
reproductivo en las especies uruguayas del género Parastacus. El estudio de las especies
P. varicosus; P. brasiliensis y P. pilimanus permitido caracterizar los patrones
morfoldgicos de cada forma sexual determindndose la presencia de gonoporos de machos
y hembras en un mismo individuo, en todos los ejemplares examinados y la existencia
de una morfologia comun de los gonoporos para las tres especies, distinguiéndose dos
formas sexuales; los intersexos 1y 2.

Se pudo establecer que las poblaciones de las tres especies se encuentran formadas por
machos y hembras intersexos con una proporcion sexual que no varid
significativamente de la proporcion 1:1, pudiendo afirmar que estamos ante poblaciones
estables. Los machos de P. brasiliensis y P. pilimanus, mostraron rangos mas amplios
de tallas que las hembras, sin embargo las hembras P. varicosus alcanzan tallas
superiores que los machos, ambas situaciones podrian estar relacionadas con la
reproduccion. Las relaciones alométricas entre las variables morfométricas del abdomen
y la longitud del cefalotérax fueron negativas para ambos sexos en todas las especies,
indicando que el abdomen crece en menor proporcion que el cefalotérax. Este proceso
seria el resultado de un paso de estos animales hacia la independencia del medio

acuatico.
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Al explorar la probable existencia de caracteres sexuales secundarios fue posible
demostrar que no existen diferencias morfoldgicas significativas entre machos y
hembras en P. varicosus y P. pilimanus, no asi en P. brasiliensis, donde las hembras
presentan abdomenes mas largos, con pleuras mas largas y altas; con uropddos y telson
mas anchos y largos que los machos. Estos abdomenes permitirian una mejor proteccion
de los huevos.

El estudio de la anatomia e histologia de las gonadas y gonoductos demostré que todos
los ejemplares analizados presentan gonoductos de ambos sexos en conexidon a una
gbonada totalmente masculina o femenina segun el caso. Los ovarios y testiculos en las
tres especies, presentan la anatomia microscopica caracteristica de los crustaceos, no
encontrandose evidencia de hermafroditismo en ninguna de las especies estudiadas.

Sobre la base de nuestro estudio rechazamos la hipotesis planteada y postulamos que
P. varicosus, P. brasiliensis y P. pilimanus son especies gonocoricas con ejemplares
intersexo y que la presencia de gonoporos de machos y de hembras en un mismo individuo
pudiera deberse a un funcionamiento desconocido del sistema enddcrino o ser relictos de
una sexualidad hermafrodita que fuera evolucionando hacia el gonocorismo.

Abordajes multiples conjugando diferentes metodologias y areas disciplinarias seran
necesarios para poder realizar estudios que lleven a la resolucion del nuevo problema

planteado.
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