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RESUMEN | La contribucion de los moluscos bivalvos a la produccion acuicola mundial
ha mostrado un incremento constante, la cual ha sido de gran importancia e impacto como
fuente de alimentos con alto valor nutricional, divisas y empleo, generando asi un interés

Ctenidium significativo durante las Ultimas décadas, incluyendo investigaciones realizadas sobre
Fisiologfa aspectos relacionados con su anatomia funcional, ontologia, fisiologia y los mecanismos
Pseudo-heces utilizados para su alimentacion. Existen multiples publicaciones e investigaciones en este

tema, algunas de las cuales se mencionan en esta revision. El presente trabajo inicia
presentando generalidades sobre la anatomia de las ostras y enfatiza posteriormente
aspectos relacionados con sus estrategias de captura, seleccidn e ingestion de particulas
en suspension, enfocandose en las ostras del género Crassostrea, pero con estructuras y
mecanismos relacionados a otras especies de bivalvos también, con los cuales mantiene
fuertes similaridades. Se presenta informacion detallada sobre la estructura ctenidial y su
desarrollo, asi como sobre los principales factores quimicos, fisicos, ambientales y
fisiolégicos involucrados en el tratamiento de las particulas alimentarias capturadas, y
finalmente los mecanismos propuestos para la produccién de pseudo-heces.

ABSTRACT | The contribution of bivalve mollusks to world aquaculture production has

Keywords shown a constant increase, which has been of great importance and impact as a source of
Oysters food with high nutritional value, foreign exchange and jobs, thus generating significant
Feed_'n_g interest during the last decades, including research carried out on aspects related to their
Ctenidium functional anatomy, ontology, physiology and mechanisms used for their feeding. There
Physiology are multiple publications and research done on this subject, some of which are referenced
Pseudo-feces in this review. The present work begins by presenting generalities about oysters anatomy

and emphasizes aspects related to their strategies for capturing, selecting and ingesting
suspended particles, focusing on oysters of the genus Crassostrea, but with structures and
mechanisms related to other species of bivalves as well, with which it bears strong
similarities. Detailed information on the ctenidial structure and its development is
presented, as well as on the main chemical, physical, environmental and physiological
factors involved in the treatment of captured food particles, and finally the mechanisms
proposed for the production of pseudo-feces.

GENERALIDADES

Segun datos de la Organizacién Mundial para la Agricultura y la Alimentacion, FAO, la produccion
general originada en la pesca de captura, incluyendo a los moluscos, comenz6 a descender durante los
Gltimos 20 afios, estos descensos fueron notorios en ostras a principios de la década de 1980; en las almejas
a finales de la década de 1980; en los mejillones al comienzo de la década de 1990 y en los pectinidos en
2012, tal como lo indica el informe del Estado mundial de la pesca y la acuicultura. Dicha reduccion es
atribuida a la sobreexplotacion de las poblaciones naturales, las cuales ya estan llegando a su limite maximo
y capacidad de regeneracion, sin embargo, este mismo informe indica que, contrario a lo que ocurre con las
capturas, en el tema referente a la produccion mundial aportada por la acuicultura, se han presentado
incrementos constantes, que en el caso de los moluscos ascendié a 17,1 millones de toneladas para el afio
2016, debido a los diferentes sistemas de produccion acuicola utilizados en la actualidad (FAO, 2018).
Presentando un crecimiento anual promedio de 3.46% desde el afio 2000, con mas de 65 especies de
moluscos diferentes reportado en 2017, valorado en US $ 30,4 mil millones (Tacon, 2019).
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Los datos sobre el sector pesquero abarcan el conjunto de actividades que tienen origen en el
aprovechamiento de los recursos acuaticos e incluyen a la captura y el cultivo de esos organismos, asi como
a su transformacién y comercializacion final. Todas de vital importancia en la generacion de alimentos de
alto valor nutritivo, empleo e ingresos econémicos para la poblacidn, asi como fuente de insumos y divisas
para la industria alimentaria local y nacional (Caceres y Véasquez, 2013; FAO, 2018).

Los aportes concernientes a la produccion de moluscos son muy significativos, lo que ha dado lugar a
un creciente interés en el desarrollo de los conocimientos asociados a estos organismos, realizando
constates investigaciones sobre aspectos como su ciclo de vida, anatomia, condiciones de crecimiento,
fisiologia, inmunologia, reproduccién y sanidad (Ward et al., 1991; Rodriguez et al., 2002; Bernay et al.,
2006; Caceres y Vasquez, 2014; Schmit et al., 2014; Rosa et al., 2018; OIE, 2019).

Ahora bien, las operaciones de pesca y cultivo de moluscos dependen en gran parte de una fijacion
larvaria exitosa, la cual permite un crecimiento y desarrollo benténico temprano y el reclutamiento posterior
a las poblaciones explotadas. Actualmente, las ostras estan entre los principales bivalvos cultivados y
comercializados en el mundo por su aceptacion, valor nutritivo y adaptabilidad a entornos, siendo la ostra
japonesa Crassostrea gigas la principal especie utilizada (Cannuel y Beninger, 2006; Chavez-Villalba,
2014).

Gran parte de estas producciones se deben a las técnicas y sistemas aplicados, los cuales han demostrado
un gran potencial y capacidad de adaptacién de diferentes especies de bivalvos, entre las que se encuentran
la ostra chilena Ostrea chilensis, la ostra japonesa Crassostrea gigas, la ostra americana C. virginica, la
ostra de placer C. corteziensis (Caceres y Vasquez, 2013), y en menos proporcion la ostra de manglar C.
gasar y C. rhizophorae (Cham et al., 2014). Lo cual ha permitido su produccién en diversas areas
geogréficas con buena adaptacién, como lo demuestra C. gigas, introducido en paises como Estados
Unidos, Canada, México, Guatemala, El Salvador, Honduras, Nicaragua, Costa Rica, Panama, Colombia,
Ecuador, Per( y Chile (Lodeiros et al., 2017).

Si bien es cierto se tiene poco o ningln control sobre la disponibilidad o calidad de los alimentos que los
animales obtienen en los espacios destinados a su produccion, crianza y engorde. La comprensién de los
mecanismos alimenticios de estas especies, son de gran importancia para los centros de produccion de
semillas, lugares en los cuales, se debe suministrar una alimentacién 6ptima a los reproductores, larvas y las
semillas obtenida de ellos, previo a su envio a las granjas de crianza y engorde.

La mayoria de las investigaciones realizadas sobre este tema se han realizado bajo condiciones
controladas, debido a las implicaciones de manejo que requieren, ante ello y como consecuencia, se han
realizado pocos estudios en entornos naturales que consideren el efecto de las variaciones producidas por
las mareas y su impacto. Especialmente considerando las variaciones en la temporalidad de las mareas, en
la calidad y la cantidad de alimentos potenciales que aportan y en su efecto en el comportamiento
alimentario de los bivalvos que dependen de las particulas en suspensién (Pastoureaud et al., 1996).

El objetivo del presente trabajo consiste en transmitir la informacion generada durante las Gltimas
décadas, obtenida de fuentes cientificas especializadas, dirigido a comprender en forma global las
estrategias utilizadas por las ostras para obtener los alimentos presentes en la columna de agua, enfatizando
sobre un género en particular, Crassostrea spp.

ANATOMIA BASICA GENERAL

Externamente, los especimenes del género Crassostrea, presentan conchas rigidas y fuertes, con formas
muy variadas, lo que impide su utilizacién como base para su identificacién taxonomica. Su funcion es
contener, delimitar y proteger a los tejidos internos. Generalmente, estas conchas se caracterizan por ser
mas largas que anchas. La valva izquierda es ligeramente mas convexa que la derecha. La charnela, presente
en el extremo anterior, es el lugar donde se unen las valvas mediante un ligamento, dicha charnela esta
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generalmente ondulada en los individuos adultos (Shaw y Battle, 1957; Rodriguez et al., 2002; Escudeiro,
2006).

Para articular las valvas, estos organismos presentan un Gnico masculo aductor (monomiarios), el cual
estd formado por dos tipos de fibras adyacentes y facilmente diferenciables a simple vista: a) fibras lisas,
responsables de realizar contracciones lentas que mantienen las valvas cerradas durante largos periodos de
tiempo y b) fibras estriadas, capaces del cierre rapido de las valvas, pero de menor resistencia al tiempo de
contraccion (Shaw et al., 1957; Rodriguez et al., 2002; Escudeiro, 2006).

Internamente, las ostras poseen una anatomia funcional que incluye la mayoria de los sistemas presentes
en los invertebrados: circulatorio, reproductor, tracto gastrointestinal, nervioso y respiratorio. El espacio
entre las valvas estd ocupado por la masa viceral y la cavidad paleal, comprendida ésta Gltima, como el
espacio contenido entre los mantos, sin incluir la masa viceral (Shaw y Battle, 1957; Howard et al., 2004;
Rosa et al., 2018; Géngora-Gémez et al., 2020).

Como ocurre en otros invertebrados acuéticos, el sistema circulatorio de las ostras es de tipo abierto y
estd conformado por un corazén, contenido dentro de la cavidad pericardica y adyacente al masculo
aductor, desde el cual se extienden las arterias que distribuyen la hemolinfa, irrigando, nutriendo,
oxigenando Y retirando sustancias de desecho, hacia y desde los diferentes 6rganos y tejidos. Su aparato
excretor estd formado por los nefridios, conformado por dos I6bulos conectados por un canal nefridial y
ubicado entre la cavidad pericardica y los ctenidios (Bautista, 1988, citado en Rodriguez et al., 2002;
Howard et al., 2004; Escudeiro, 2006).

Los Unicos Grganos sensoriales importantes que presentan son los tentaculos paleales, localizados en el
borde del manto y presentan células tactiles y quimiorreceptoras. El sistema reproductor presenta la génada,
que en animales maduros rodea y cubre en forma difusa a la masa viceral. Crassostrea presenta, como otros
moluscos, la particularidad de ser una especie hermafrodita asincrdnica alternante. Ello implica que poseen
el potencial de producir gametos masculinos y femeninos durante su ciclo reproductivo. Estos gametos se
desarrollan en una misma goénada, pero en momentos diferentes y los individuos presentan numerosos
cambios de sexo durante su etapa reproductiva. Adicionalmente, se trata de organismos protandricos, dado
que en la mayoria de individuos, su primer desove lo realizan como machos (Escudeiro, 2006).

El tracto digestivo, considerando todas las estructuras implicadas para su funcionamiento, inicia en los
ctenidios, en contacto con los palpos labiales, conformados por cuatro lAminas compuestas por dos pares de
estructuras aplanadas que se encuentran situadas en la parte anterior, a ambos lados de la boca (Ward et al.,
1991; Escudeiro, 2006; Dutertre et al., 2007; Rosa et al., 2018), la cual canaliza los alimentos a través del
es6fago hacia el estdmago, provisto de numerosos surcos, pliegues e irregularidades (Shaw y Battle, 1957).
Rodeando al estdbmago se encuentra la glandula digestiva, lugar donde se realiza la digestién intra y
extracelular. Posteriormente, el tracto continla hacia el intestino y este finaliza en el ano, situado en
posicion dorso-posterior del musculo aductor (Shaw y Battle, 1957; Rodriguez et al., 2002; Howard et al.,
2004; Escudeiro, 2006).

Su sistema nervioso esta conformado por la inervacion de las ramas centrales y periféricas, comprende
pares de ganglios nerviosos simétricamente distribuidos en el molusco, a lo largo de su corddn nervioso y
un gran ganglio visceral. El cual se encuentra cerca del eséfago, este sistema posee las funciones de
transmision de impulsos y la secrecion de los productos de su sistema neuroendocrino (Yurchenko et al.,
2018).

Las funciones de respiracién son realizadas por las branquias o ctenidios, 6rganos de alta complejidad
en los cuales se oxigena a la hemocianina, proteina transportadora presente en la hemolinfa. Estas
estructuras también participan activamente en las funciones de alimentacion, realizada en asociacion a los
palpos labiales (fig. 1), considerados ambos como parte integral de la cavidad paleal (Shaw y Battle, 1957,
Howard et al., 2004; Rosa et al., 2018; Gongora-Gomez et al., 2020).
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Figura. 1. Vista panoramica de ostion adulto Crassostrea gigas, al cual se le ha retirado la valva derecha y su
correspondiente manto. Se muestran algunos de sus 6rganos y regiones: Um: Umbo parte mas antigua de la concha. Gn:
Goénada. PL: Palpo labial. Ct: Ctenidios (branquias). Mt: Manto en su borde inferior. VI: Valva izquierda. ME: Mdsculo
aductor estriado; ML: musculo aductor liso. Cz: Corazén. GD: glandula digestiva; Et: estémago.

MECANISMO DE ALIMENTACION POR FILTRACION.

Las primeras horas post fecundacion, las larvas metabolizan las reservas presentes en el vitelo, una vez
agotadas éstas, inician con su alimentacion exdgena (Whyte et al., 1990), por lo que la nutricion que
obtengan los reproductores durante la gametogénesis incidird directamente en la calidad y sobrevivencia
inicial de la progenie (Caers et al., 2002; da Costa et al., 2015).

La captura de particulas suspendidas en el agua se encuentra entre las estrategias mas utilizadas por una
gran variedad de invertebrados acuaticos (Ward et al., 1998). Los bivalvos, al presentar poca o ninguna
movilidad, una vez superada la etapa larval pelagica, dependen fuertemente de las mareas, su periodicidad,
carga y composicidn, captando las particulas del seston presentes en la columna de agua, por lo cual son
clasificados como organismos filtradores (Ward et al., 1994; Ward et al., 1998; Medler y Silverman, 2001;
Saraiva et al., 2011; Ehrich y Harris, 2015).

Considerando que el aporte nutricional del seston puede ser extremadamente heterogéneo en
concentracion y variedad, incluyendo particulas no nutritivas o incluso particulas tdxicas (Cognie et al.,
2003), como ocurre con el dinoflagelado Alexandrium minutum (Castrec et al., 2020), estos animales ha
desarrollado mecanismos altamente eficientes y complejos, los cuales, si bien han sido objeto de numerosas

[164]



Captura, seleccidn e ingestion de particulas en Ostreidae. AquaTechnica (2020) 2(3):161-181

investigaciones y descripciones durante décadas, siguen presentado algunos vacios que han persistido hasta
la actualidad (Bernard, 1974; Ward et al., 1991; Pastoureaud et al., 1996; Ward et al., 1998; Rosa et al.,
2018).

Como suele ocurrir, los primeros estudios y descripciones sobre los mecanismos utilizados por estos
organismos para la seleccién de particulas alimenticias, se enfocaron en especies de importancia comercial,
como la ostra C. virginica (Dean, 1887 y, Lotsy, 1896, citados por Rosa et al., 2018). Investigaciones que
han sido complementadas por numerosos trabajos posteriores.

Inicialmente, estas investigaciones se realizaron mediante diseccion y analisis individual de las
estructuras implicadas: ctenidios, palpos labiales, boca, etc. Permitiendo grandes avances, pero siendo
robustecidos por trabajos de investigacion posteriores, en los cuales se aplicaron exploraciones mediante
endoscopias de organismos in vivo (Ward et al., 1991; Ward, 1996), permitiendo asi, observar directamente
las actividades de captura y seleccion de particulas en tiempo real, sin las alteraciones generadas por otras
metodologias mas invasivas o destructivas.

Ademas, con el fin de comprender y parametrizar estos biosistemas de filtracién, se han desarrollado
investigaciones basadas o0 apoyadas en los principios de la mecénica de fluidos, permitiendo el desarrollo de
modelos matemaéticos (Ren et al., 2000; Kooijman, 2006; Saraiva et al., 2011; Guzman-Aguero et al., 2013;
Wang et al., 2020). Este tipo de andlisis requiere de un profundo conocimiento sobre la morfologia de estos
animales. Por ejemplo, la longitud y ancho de las aperturas inhalantes y exhalantes de los bivalvos han sido
utilizados para estimar presiones, friccién y resistencia del flujo de agua. Estos componentes son
generalmente procesados mediante célculos inicialmente disefiados para estructuras rigidas y sistemas
estables, siendo esta una simplificacion utilizada para fines de modelaje, pero que la evidencia demuestra
que los tejidos blandos de estos organismos afectan las areas de estas aperturas y sus célculos (Medler y
Silverman, 2001), por lo que la precision de los resultados obtenidos debe ser considerada como
aproximaciones.

En muchas de las publicaciones consultadas se consideran y determinan ademas, parametros como la
velocidad de bombeo, que es la cantidad de agua que fluye a través del ctenidio por unidad de tiempo; la
tasa de aclaramiento, que brinda una indicacion del volumen de agua a la que se le extraen las particulas
suspendidas y la eficiencia captura, que hace referencia al porcentaje de captura realizado vs la
disponibilidad total de particulas presentes (Ward et al., 1998; Bayne et al., 1999; Ren et al., 2000; Cognie
et al., 2001; Kooijman, 2006; Saraiva et al., 2011; Enriquez-Ocafia et al., 2012: Guzméan-Aguero et al.,
2013; Rosa et al., 2018; Gray y Langdon, 2019).

En el presente trabajo, parametros como velocidad de bombeo, tasa de aclaramiento y eficiencia captura
se mencionaran por su uso recurrente e importancia en investigaciones especificas y en el analisis de sus
resultados. Sin embargo, esta revision no pretende profundizar cuantitativamente en ellos, mencionandolos
solo como referencia conceptual para los lectores y limitandose a la fisiologia cualitativa implicada en las
capturas de particulas y su posterior procesamiento.

ESTRUCTURA Y DESARROLLO CTENIDIAL

Se trata de estructuras de alta complejidad y especializacién funcional (Ward et al., 1994; Beninger y
Cannuel, 2006; Cannuel y Beninger, 2006; Rosa et al., 2018), que forman parte integral de la cavidad paleal
(fig. 1), las cuales, por su importancia, requieren de una descripcion mas detallada.

Presentan estructuras hipertrofiadas, utilizadas para la filtracion, captura, seleccién y transporte de las

particulas presentes en la columna de agua que son utilizadas como alimento (Ward et al., 1998; Cannuel y
Beninger, 2006; Bieler et al., 2014; Ehrich y Harris, 2015; Rosa et al., 2018).
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Se ubican ventralmente desde la regidén anterior, en contacto directo con los palpos labiales y se
extienden hacia el extremo posterior del organismo, para terminar en el borde del manto (Bernard, 1974;
Ward et al., 1994; Rosa et al., 2018).

Las ostras poseen dos ctenidios, cada uno de los cuales estad conformado por dos hemibranquias, por lo
que dan la impresidon de poseer cuatro branquias al diseccionarlos. Estas hemibranquias, llamadas en
funcioén a su posicién como interna y externa, presentan forma de “V” y estan compuestas por dos lamelas.
El ctenidio completo y desarrollado presenta una estructura cuya vista transversal es en forma de “W” (fig.
2), en aquellos animales que ya han superado la metamorfosis larvaria (Cannuel y Beninger, 2006; Bieler et
al., 2014).

Cada hemibranquia esta conformada por filamentos de diferente estructura, tamafio y morfologia, por lo
que se clasifica a estos organismos como heterorabdicos, en contraparte a las especies de moluscos que
presentan un solo tipo de filamentos u homorabdicos (Ward et al., 1994; Cognie et al., 2003; Cannuel y
Beninger, 2006; Bieler et al., 2014; Rosa et al., 2018).

La condicion heterordbdica incluye cambios morfolégicos y funcionales durante el desarrollo, entre
ellos, la unién o fusion parcial de tejido ctenidial, la presencia de surcos de trasporte dorsales y ventrales y
el desarrollo de cilios (Cognie et al., 2003).

Los filamentos presentan asociaciones entre ellos, a partir de las cuales se clasifican en dos tipos: a)
filamentos ordinarios, con estructura tubular simple, se unen entre ellos mediante uniones interfilamentares.
Estas uniones generan agrupaciones regulares denominadas “plicas”. b) filamentos principales, formados
por la unién y fusion de tres filamentos ordinarios como una sola estructura que se ubica entre las plicas.
Ademas de las uniones interfilamentares, se presentan uniones interlamelares (Cannuel y Beninger, 2006).

Dorsal Dorsal

_\‘ s.d /ﬂ
hoci hce
Le~ L i
\s. v /
A Ventral B Ventral

Figura 2. A: Representacion esquematica simplificada de vista diagonal de ctenidio en un ostién adulto Crassostrea
gigas: |. e: lamela externa; s. d: surco dorsal; h. c: hemictenidio; f. p: filamento primario; f. i. f: fusion interfilamentar; f.
o: filamento ordinario; u. i. f: union interfilamentar; 1. i: lamela interna; s. v: surcos ventrales; u. i. I: unién inter lamelar.
B: Representacion esquematica de vista transversal de ctenidio con detalle de los surcos ciliados.

Este disefio posibilita el procesamiento de las particulas presentes en el agua, la cual fluye sobre, entre y
a través de las lamelas, en espacios denominados “ostium” u ostias (fig. 3). Para dicho procesamiento se
dispone de estructuras accesorias llamadas cilios, los cuales presentan diferente forma y ubicacion y de un
tipo especial de células llamadas “mucocitos”, responsables de segregar el “mucus”, el cual unido a la
accion de los cilios, posibilitan la movilizacién de las particulas capturadas hacia los surcos o tractos
ciliados en ambos extremos de las lamelas y desde ahi hacia los palpos labiales (Bernard, 1974; Ward et al.,
1994; Cannuel y Beninger, 2006).
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El género Crassostrea presentan cuatro morfotipos diferenciados de cilios cubriendo los filamentos:
cilios frontales simples y compuestos, ubicados en las superficies superiores e inferiores de los filamentos;
cilios laterales, ubicados en las regiones externas de los filamentos y los cilios latero-frontales, localizados
en las regiones intermedias o de transicién (Bernard, 1974; Ward et al., 1998; Rosa et al., 2018).

La nomenclatura anatémica utilizada en los diferentes trabajos publicados puede variar mucho en
funcién a sus autores, sin consenso en algunos casos. Por ejemplo, el surco dispuesto a lo largo del borde de
union de los ctenidios al cuerpo del molusco es llamado surco basal, dorsal o proximal en diferentes
publicaciones. En tanto que el surco dispuesto en el borde distal de las lamelas es conocido como surco
marginal, ventral o terminal (Ward et al., 1994).

Lo que si presenta consenso es en la participacion activa de los movimientos ciliares en la generacion de
corrientes de agua para la atraccion de las particulas en suspensién, las cuales, una vez capturadas son
transportadas hacia los surcos ventrales o dorsales, en funcién a su destino de uso, bien como alimento
ingerible o como particulas de desecho. Ademas de crear corrientes de exhalacién para colaborar con
eliminacion de pseudoheces y la dispersion de los gametos durante el desove (Bernard, 1974; Sornin et al.,
1988; Ward, 1996; Ward et al., 1998; Bieler et al., 2014; Wang et al., 2020).

Figura 3. Microfotografia de vista parcial del tejido en fresco de un ctenidio de C. gigas adulto. fo:
filamento ordinario; cc: canal ciliado; uif: union interfilamentar; o: ostium; fp: filamento principal. 400X

Su formacion ocurre en forma gradual, paralelamente al desarrollo larvario en sus diferentes etapas,
siendo un periodo que incluye grandes cambios anatomicos y funcionales generados por la metamorfosis y
muchas veces acompafiados de mortalidades significativas (Helm et al., 2006; Cannuel y Beninger, 2006).

Inicia con la formacion simétrica de las hemibranquias internas, via “cavitacion y extension”. Estas
estructuras en “V”, presentan inicialmente filamentos homorabdicos en disposicion postero-anterior. Al
formarse las hemibranquias externas, también homorabdicas a través el axis central, originan la forma
definitiva de “W”. Durante su desarrollo, el nimero efectivo de filamentos presentes es marcadamente
discontinuo en la transicion entre las formas “V” y “W. ademas, la ciliacion de los filamentos muestra una
serie de cambios importantes: Establecimiento de filamentos ordinarios en condicién homorabdica,
ciliacion y desdiferenciacién de los filamentos principales hacia la condicion heterorabdica y el
establecimiento de grupos de cilios 0 “cirri” laterofrontales desde la cresta de los pliegues o plicas hacia la
base de los filamentos principales (Cannuel y Beninger, 2006).

CAPTURA Y TRANSPORTE DE PARTICULAS

Las estrategias utilizadas para el acarreo de los alimentos presentan caracteristicas distintivas,
constituyendo un mecanismo mucociliar altamente eficiente. Segin lo describe Ward et al (1998), el
proceso de captura de las particulas en suspension se compone de tres acciones sucesivas e intimamente
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interrelacionadas que son encuentro de la particula por parte de los cilios ctenidiales, su retencién y
posterior transporte.

Para la captura de las particulas las especies del género Crassostrea utilizan una gran variedad de
mecanismos fisicos, quimicos e hidrodinamicos. Los cilios generan corrientes inhalantes de agua que
ingresa a su cavidad paleal con sus particulas presentes, estas entran en contacto con la superficie de los
ctenidios, lugar en el que son capturadas, seleccionadas y acarreadas (Ward et al., 1994; Pales et al., 2009,
Rosa et al., 2018). Los cilios en conjunto, mediante movimientos coordinados, generan la fuerza de arrastre
necesaria para movilizar a las particulas capturadas, canalizandolas hacia zonas denominadas surcos,
también provistos de cilios y ubicadas en las regiones proximales y distales de las lamelas, desde donde las
movilizan hacia la region oral para su ingestion o siguen rutas de desecho (Bernard, 1974; Ward et al.,
1994; Ward et al., 1998; Rosa et al., 2018).

La realizaciéon de observaciones mediante endoscopia ha hecho posible, no solamente observar a los
filamentos y cilios en accion in vivo, sino que ademas ha permitido realizar mediciones de su velocidad de
acarreo, tasas de aclaramiento y flujo de bombeo entre otras, siguiendo las trayectorias de las particulas
(Ward et al., 1998).

TIPOS DE PARTICULAS ACEPTADAS COMO ALIMENTO

Una gran cantidad de estudios se han enfocado sobre aspectos especificos de los criterios de seleccion y
muchas de las caracteristicas de las particulas han sido descritas, entre ellas su tamafio medio, forma,
composicidn y las propiedades de su superficie (Ward et al., 1991; Guzman-Aguero et al., 2013; Alexander
et al., 2008; Prasetiya et al., 2017; Rosa et al., 2018; Rato et al., 2019).

No obstante, se han planteado modelos de aceptabilidad de particulas que en ocasiones son
contradictorios. En sus inicios, algunos investigadores indicaron que la principal fuente de alimentos para
los bivalvos eran los detritus en suspension; Blegvad (1914), public6 datos segun los cuales, el detritus era
su principal fuente de alimento natural. Para ello, realizé anélisis sobre el contenido intestinal en multiples
especies de bivalvos, capturados en su ambiente natural; opinion que encontré apoyo en trabajos previos,
como los realizados por Petersen, (1908) y Petersen y Jensen (1911).

Sin embargo, estudios posteriores, también realizados sobre contenido intestinal de bivalvos, indicaron
la importancia de fitoplancton, particularmente de las diatomeas, como la principal fuente de alimento de
estos organismos, incluyendo una gran variedad de microalgas que han sido utilizadas tanto en trabajos de
investigacion, como en laboratorios de produccidn de semilla, con clases y especies que incluyen entre ellas
a: Chaetoceros muelleri, C. calcitrans, Dunaliella sp., Isochrysis galbana, Isochrysis sp., Skeletonema
costatum, Thalassiosira sp., Thalassiosira pseudonana, Tetraselmis suecica y Pavlova lutheri (Ward et al.,
1991; Ward et al., 1998; Ren et al., 2000; Cannuel y Beninger, 2006; Alexander et al., 2008; Guzman-
Agliero et al., 2013; Rosa et al., 2018; Rato et al., 2019).

Asimismo, se han publicado trabajos en los cuales se indica que los bivalvos se pueden alimentar tanto
de células como de particulas organicas, incrementando su rango de seleccion y aceptacion (Ehrich et al.,
2015). En pruebas realizadas con C. corteziensis sustituyendo a las microalgas como alimento durante los
estadios larvales, se obtuvieron resultados que sugerian que con la sustitucion hasta en un 50% de las
microalgas por harina de maiz, no se comprometieron los requerimientos nutricionales en forma
significativa (Mazo6n-Suéstegui et al., 2019).

Experimentalmente Kach y Ward (2008), reportaron el consumo de bacterias Escherichia coli,
realizando ensayos con C. virginica, en trabajos en los cuales usaron ademas particulas inertes, las cuales
fueron entregadas a los animales como suspensiones libres o incorporadas como agregados con las
bacterias, obtuvieron resultados que indicaron que los bivalvos no solamente ingirieron a las bacterias y a
las particulas, sino que, ademas, su ingesta fue significativamente mas alta en los casos de particulas unidas
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a agregados bacterianos, indicando que la presencia de estos floculos bacterianos podria favorecer la
captura, transporte y asimilacion de las particulas presentes en la columna de agua.

Tanyaros et al., 2016, por su parte, realizando ensayos con larvas de la ostra C. belcheri, demostraron
gue para estos organismos es posible sustituir a las microalgas utilizadas en la dieta, hasta en un 25% con la
levadura Saccharomyces cerevisiae, sin encontrar diferencias significativas en los resultados finales de
produccién. Rato et al., 2019, realizaron experimentos con C. gigas aplicando sustituciones de hasta un
25% de las microalgas por macroalgas de la especie Ulva rigida, sin afectar los rendimientos finales en
forma significativa. Estos y otros trabajos sustentan la aceptabilidad de una gran variedad de
microorganismos, particulas, sustancias y detritus por estos animales, lo que sugiere un amplio rango de
potenciales fuentes alimenticias.

No obstante, este rango no puede ser ilimitado y presenta excepciones naturales. Existe evidencia
sustancial de que algunos microorganismos pueden ser potencialmente peligrosos para los bivalvos,
ocasionando mortalidades en masa. Tal es el caso de los reportes de mortalidades causados por
florecimientos de algunas especies de dinoflagelados toxicos (Alexander et al., 2008; Castrec et al., 2020).

Por su parte, Marshall et al., 2010, comentan sobre la necesidad de mayores investigaciones acerca de
los requerimientos nutricionales especificos de los bivalvos y menciona como ejemplo el alga Pavlova
lutheri, cominmente utilizada en el cultivo de larvas de bivalvos y recomendada para las especies de
Crassostrea en particular, sin embargo, segin su investigacién de literatura, seria un alimento deficiente
para las larvas de C. gigas, esto a pesar de ser recomendada por otros autores, pero en combinacién con
Isochrysis galbana para su uso en larvas de este mismo bivalvo (Lucas y Rangel, 1983). Adicionalmente,
Epifanio (1979), realizando ensayos en los cuales se brindaron dietas compuestas Thalassiosira
pseudonana, la cual fue reemplazada gradualmente por otra levadura, en este caso Candida utilis, hasta
Ilegar a un 50% de sustitucion, reporté una aparente inhabilidad de C. virginica para la asimilacién de esta
levadura.

Interesantemente, Pastoureaud et al., 1996, realizaron analisis sobre los pigmentos presentes en las
pseudoheces y las compararon contra los presentes en la columna de agua, mediante técnicas de HPLC
(Cromatografia Liquida de Alta Eficiencia, por sus siglas en inglés), cuyos resultados parecen sugerir que
las ostras son capaces de rechazar en forma selectiva, células en buen estado de materia en degradacion. Los
resultados concuerdan con los reportados por Dutertre et al., 2007, quienes trabajando con C. gigas, a las
cuales alimentaron con microalgas Tetraselmis suecica, previamente inactivadas por calor y Skeletonema
costatum vivas, encontraron que las T. suecica fueron preferentemente rechazadas como pseudoheces, en
comparacion con S. costatum, lo que indicaria una seleccién pre ingestiva de particulas. Esto también en
concordancia con Beninger et al., 2004, quienes experimentando con otro bivalvo heterordbdico, Pecten
maximus, observaron una activa seleccidn entre microalgas vivas y muertas, indicando que el proceso es
realizado tanto en los ctenidios como en los palpos labiales.

Posteriormente, una vez que las particulas son ingeridas, podrian darse nuevas selecciones dentro del
tracto digestivo, influencias por las caracteristicas de la particula. En un estudio realizado sobre la seleccién
post ingestiva en C. gigas se concluy6 que algunas especies de microalgas son digeridas preferentemente
sobre otras, para dichas microalgas, su tamafio y forma no parecen ser consideradas en la seleccidn post
ingestiva (Cognie et al., 2001). Este trabajo ademas demostré que el bentos presente en los fondos, al ser
suspendido por las corrientes de agua, puede ser utilizado como parte de la dieta de los bivalvos.

MECANISMOS QUIMICOS DE SELECCION DE PARTICULAS
Numerosos modelos han tratado de dilucidar la forma en las ostras realizan la seleccién de particulas,
para ello se ha propuesto la intervencion de procesos quimicos en el reconocimiento de las particulas, en

base a los cuales se define el destino de estas. Pales et al., 2009, demostro que las ostras C. gigas fueron
capaces de reconocer alginatos presentes en microalgas, las cuales fueron seleccionadas e ingeridas o
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rechazadas como pseudoheces, dependiendo para ello del tipo utilizado, asi como la especie de microalga
presente.

Adicionalmente, como ya se menciond y como parte del proceso de captura, los ctenidios y la cavidad
paleal, segregan mucus, mucopolisacarido que facilita la captura y acarreo de las particulas suspendidas
(Bernard, 1974; Ward et al., 1998; Rosa et al., 2018; Ward et al., 2019), el cual presenta entre sus
componentes, sustancias que maximizan la eficiencia de las capturas, incluyendo proteinas con alta
especificidad para su enlace con constituyentes de los alimentos, entre las cuales se encuentran lectinas
capaces de reconocer carbohidratos de las superficies celulares de algunas microalgas (Pales et al., 2009).
Fisher y DiNuzzo (1991), por su parte, indicaron que el mucus presenta también actividad de aglutinacion
contra algunas microalgas y bacterias como ya se mencioné (Kach y Ward, 2008), estas aglutinaciones
podrian facilitar la captura y transporte como fléculos.

De estas y otras investigaciones, se desprende que no solo se debe considerar la composicion de las
particulas, sino, ademas, la cantidad, composicién y propiedades del mismo mucus. Cognie y Barillé (1999),
sugieren que su presencia en las heces y pseudoheces, favorece el crecimiento de algunos tipos de
microalgas, en un trabajo realizado sobre nueve especies de fitoplancton, de las cuales cuatro parecieron
verse favorecidas por la biodeposicion del mucus: Chaetoceros sp., Haslea ostrearia, Nitzschia
gundersheimiensis y Tetraselmis suecica. Indicando que ademas de su actividad de captura y transporte, el
mucus posee una composicion quimica biodisponible como fuente de nutrientes para algunos organismos.

MECANISMOS FiSICOS DE SELECCION BASADOS EN EL TAMANO DE PARTICULA

Paralelo a los factores quimicos o como complemento mutuo, existen importantes componentes fisicos
en la captura y seleccion de particulas. Cognie et al (2003), analizando el tamafio relativo de las microalgas,
observaron efectos en las variaciones de captura. Por ejemplo, algunas diatomeas como Coscinodiscus spp.,
cuyas dimensiones pueden superar los 100 um de didmetro y considerando que el rango teérico de accién
de los filamentos principales de aproximadamente 70 um, conllevarian una complicacidon anatémica debida
al limite de expansién debida a la estructura, fusién y tamafio de los tejidos ctenidiales.

Esto supondria la existencia de una talla critica maxima de captura y acarreo, la cual no podria ser
superior al tamafio maximo que puede ser procesado por los filamentos o los surcos ctenidiales. Esto se
confirm6 en ensayos con C. gigas utilizando tres especies de diatomeas de gran tamafio, Pleurosigma
planctonicum, Rhizosolenia setigera y Coscinodiscus perforatus, se observé que las tres especies fueron
sometidas a diferentes trayectorias de transporte en funcién a sus tamafios, a las posiciones adoptadas en los
ctenidios y principalmente en los surcos (Cognie et al., 2003).

Los trabajos dirigidos a establecer el tamafio maximo de las particulas que se pueden capturar e ingerir
no son numerosos Yy algunos presentan datos diferentes a los generados por las conclusiones de Cognie et
al., 2003. Se ha reportado que C. virginica puede capturar e ingerir experimentalmente particulas inertes
con didmetros comprendidos entre 10 y 370 um, aunque la eficiencia de la ingestion disminuye rapidamente
con el tamafio (Tamburri y Zimmer-Faust, 1996). Curiosamente, en el mismo estudio las ostras presentaron
en sus intestinos, larvas de nueve especies diferentes de invertebrados, midiendo entre 100 um y més de 500
pm de longitud.

El tamafio de las particulas capturadas puede variar incluso dentro de una misma especie de
microorganismo, esto se observa, por ejemplo, durante el crecimiento poblacional y las divisiones mitéticas
sucesivas de las diatomeas, en las cuales una de las células hija es mas pequefia que la célula madre, este es
un fenémeno normal que también se observa en los cultivos monoalgales de los laboratorios y se origina en
las diferencias de tamafio entre las dos frastulas que les recubren (Prasetiya et al., 2017).

Este dato es importante, ya que se pueden encontrar facilmente células de una misma especie, con
tamafios diferentes coexistiendo en el mismo ambiente (Potapova y Snoeijs, 1997; Mann, Chepurnov y
Droop, 1999, citados en Prasetiya et al., 2017). En estos casos, resulta interesante que pese a ello, estas
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microalgas sean utilizadas como alimento por los bivalvos, lo que implicaria que las dimensiones de las
microalgas como caracteristica para su seleccién se veria afectada negativamente vy, de hecho, se ha
reportado en C. virginica, donde puede verse comprometida en la seleccién de Pseudonitzschia multiseries
(Mafra, 2009), mismo resultado fue encontrado por Prasetiya et al., 2017, para C. gigas, utilizando las
dimensiones de la diatomea Haslea ostrearia como criterio de seleccién, generando un rechazo como
pseudoheces en las microalgas de mayor tamafio. Estos autores plantean que en estos animales la habilidad
de seleccién podria estar relacionada a la presencia de tractos o canales ciliares antagonicos en la superficie
de los filamentos ctenidiales.

Si a esto se le agrega el efecto causado por la forma de las células, ademas del tamafio y la orientacion
para especies asimétricas de microalgas, se podria imposibilitar el ingreso a los surcos ctenidiales, lo cual se
ha reportado para C. gigas y C. virginica. Cuando esto sucede, las particulas mas grandes son rechazadas
como pseudoheces (Cognie et al., 2003).

Los tamafios minimos también presentan dimensiones criticas, Palmer y Williams (1980), al examinar
los efectos de la concentracion de particulas de diferentes tamafios en la eficiencia de captura con ostras C.
virginica, ensayando con diferentes dietas monoalgales cuyos tamafios celulares oscilaban entre 4 y 10 um,
encontrando una considerable variabilidad en la eficiencia de captura, siendo menor en las microalgas mas
pequefias. Datos que concuerdan con Barille et al., 1993, quienes llevaron a cabo experimentos con C. gigas
para examinar los efectos de la calidad de seston variable, encontrando un efecto de las cargas de particulas
sobre las capturas, concluyendo que cuando la concentracion total de particulas disponibles fue baja, C.
gigas capturd preferentemente particulas mayores a 3 um. Dato cercano al de Mghlenberg y Riisgard
(1978), quienes indicaron que en los organismos heterorabdicos, la captura mas eficiente los de particulas se
presenta en el rango de 4 a 5 um. Asimismo, en ensayos con C. gigas alimentados con una mezcla de
microalgas, se concluyd que los flagelados con dimensiones menores a 5 um y el eucariota Ostreococcus
tauri cuya dimension es inferior a 1 pm, no fueron eficientemente retenidos por las ostras (Dupuy et al.,
2000).

Como factor fisico complementario, también determinado mediante observaciones endoscdpicas
realizadas en organismos in vivo, se observd que la intercepcion y captura de las particulas presenta otro
aspecto a considerar: el &ngulo de aproximacion. La intercepcion directa realizada por los filamentos seria
el principal mecanismo de captura, pero la concentracion y redireccién por procesos hidrodindmicos
realizada por los filamentos primarios también puede constituir un mecanismo importante. De modo que las
particulas que se aproximen al ctenidio en dngulos bajos incrementan sus posibilidades de encuentro con los
cilios frontales. Para ello, los cilios laterofrontales inducen flujos laterales, creando vértices para reducir el
flujo directo a través de los espacios interfilamentares, incrementando asi las posibilidades de encuentros de
las particulas resuspendidas con las superficies frontales de los filamentos. De este modo, las particulas
serfan retenidas mediante la combinacién del mucus, el arrastre de los cilios y la convergencia de los flujos
generados (Ward et al., 1988; Ward, 1996).

PRODUCCION DE HECES Y PSEUDOHECES

Como se menciono, bajo condiciones naturales, los bivalvos son expuestos a fuentes de alimentos
extremadamente variables, tanto en calidad nutricional, como en origen y frecuencia. Lo cual estaria
fuertemente influenciado por las mareas, las corrientes presentes y las areas especificas en que habitan.
Ante esto, el desarrollado de diferentes estrategias para controlar estas variaciones, incluyendo los
mecanismos de seleccion pre ingestiva constituyen una optimizacién en la capacidad de alimentacion
(Pastoureaud et al., 1996).

Las particulas capturadas, ingeridas y digeridas, una vez concluido su paso por el tracto digestivo, son
eliminadas dorsalmente como heces (Ward et al., 1998). Sin embargo, el hecho inicial de que una particula
sea capturada por los cilios ctenidiales, no implica, necesariamente, que vaya a ser ingerida y mas adn,
digerida por el organismo (Bernard, 1974; Rosa et al., 2018; Ward et al., 2019).

[ 171 |



Varela y Barbosa AquaTechnica (2020) 2(3):161-181

En general, los organismos filtradores enfrentan dos problemas comunes durante su alimentacion que
son: la regulacion del volumen de material procesado e ingerido y la clasificacion entre el material
asimilable y aquel que es inorganico, de bajo aporte nutricional, o incluso, potencialmente tdxico para su
consumo (Beninger et al., 1999).

Esto da como resultado que en muchas ocasiones y luego de haber capturado particulas, la ostra opte por
no conservarlas. Estas cargas son expulsadas como biodepositos de materia organica, microorganismos y
particulas extrafias no ingeridas, constituyen las pseudoheces (Bernard, 1974; Beninger et al., 1999;
Beninger y Cannuel, 2006; Kooijman, 2006; Céaceres y Vasquez, 2014; Rosa et al., 2018; Ward et al.,
2019).

Fisicamente las heces y pseudoheces son facilmente diferenciables, ya que las heces forman hilos
fecales, flexibles y de longitud variable, expulsados dorsalmente, que mantienen su integridad debido a la
presencia de la capa peritréfica de mucus. En tanto que las pseudoheces se presentan como cimulos de
material fino y amorfo, biodepositado ventralmente a la posicion del bivalvo.

Se han desarrollado diferentes teorias sobre los mecanismos que median en la produccion de estas
pseudoheces. Ya en 1974, Bernard present6 un interesante modelo, segln el cual se consideraban aspectos
hidrodindmicos. Su planteamiento se basaba en las diferencias de area entre las aperturas exhalantes e
inhalantes del molusco. Ambas relativamente pequefias, en contraposicién a la cavidad paleal, de mayor
tamafio. Segun argumentd, el agua, al ingresar a la cavidad paleal, experimenta una reduccién en la
velocidad de flujo al incrementarse el volumen del area disponible para su recorrido, lo que provocaria que
las particulas ingresantes de mayor gravedad especifica precipitaran al manto sin lograr alcanzar la
superficie de los ctenidios. Dado que el manto también posee cilios, este material sedimentado seria
eliminado hacia el exterior, mediante transporte mucociliar, generando los biodepdsitos de pseudoheces.
Adicionalmente, particulas que lograron depositarse en los ctenidios pero que, por alguna razon resulten
irritantes 0 no aptos para su ingesta, inducirian a un incremento significativo en la secrecion de mucus,
formando capas anormalmente gruesas que avanzarian a través de los ctenidios como parte del transporte
mucociliar, pero debido a su espesor y rigidez no lograrian ingresar a los palpos labiales, terminando asi en
una segunda ruta de generacion de pseudoheces y su posterior eliminacion.

A este y otros planteamientos iniciales, les han seguido maltiples hip6tesis y modelos, muchos de ellos
complementarios, que indicarian que el control realizado por los bivalvos sobre el volumen y la seleccién
cualitativa de las particulas capturadas dan como resultado la produccidn final de las pseudoheces, siendo
éste un mecanismo esencial para prevenir la proliferacion de epibiontes, sapréfitos, bacterias oportunistas y
la acumulacion de sustancias de degradacion (Beninger y Cannuel, 2006), eliminando los materiales que no
son de utilidad para el organismo, lo que supone finalmente, un ahorro energético.

Es precisamente esta capacidad de producir pseudoheces la que permite a las especies del género
Crassostrea crecer y sobrevivir en aguas que presentan alta turbidez, de una manera mucho mas exitosa que
otras especies de filtradores (Escudeiro, 2006). En esta misma linea, se han desarrollado modelos
matematicos que buscan demostrar como las particulas destinadas como pseudoheces, estan relacionadas
con las cargas de lodos y turbidez del agua, causando la saturacion de los ctenidios de los bivalvos
(Kooijman, 2006).

Adicionalmente, segin Prasetiya et al., 2017, el transporte de particulas por los cilios hacia el surco
ventral de los ctenidios, presentan mayores posibilidades de ser rechazados como pseudoheces, en tanto que
las particulas hacia el surco dorsal son preferentemente transportadas hacia los palpos labiales y la boca,
para su ingestion. Esto concuerda con Beninger et al., 1999, quienes indican que la posesién de surcos
ventrales es una condicidn necesaria para la produccion de pseudoheces.

A lo anterior se le suma que se podria dar un mecanismo adicional de seleccion, el cual estaria
relacionado en la diferenciacion de los ctenidios heterorabdicos. Mediante endoscopias se observé que las
particulas de mayor tamafio presentes en las zonas que contenian filamentos principales eran siempre
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orientadas dorsoventralmente, en tanto que las de menores dimensiones no mostraban una orientacién
preferencial. Este dato cualitativo sugeriria una seleccién relacionada al tamafio de las células capturadas y
sus posibilidades de procesamiento (Prasetiya et al., 2017), posibilidad que ha sido presentada en otros
trabajos, como Cognie et al., 2003 y Rosa et al., 2018.

De este modo, la calidad y la cantidad de las particulas capturadas serian controladas por los filtradores
y como respuesta a estas variables, se han observado cambios en la eficiencia de retencién y las tasas de
aclaramiento, incrementando produccion de pseudoheces al superar el umbral de concentracién de seston
(Barillé et al., 1993; Pastoureaud et al., 1996).

CONDICIONES AMBIENTALES

Ademas de las caracteristicas de la especie de microorganismo que el bivalvo ingerira, las condiciones
ambientales podrian influenciar la respuesta de consumo, lo cual se ha demostrado realizando experimentos
sobre los efectos de las variaciones en la salinidad o la temperatura del agua en las tasas de aclaramiento
(Ren et al., 2000; Guzméan-Aguero et al., 2013). Asi como estudios en los cuales se evalud el efecto de las
variaciones simultaneas de salinidad y temperatura en C. corteziensis, donde también se observaron efectos
negativos sobre la actividad alimenticia, reduciéndose o cesando por completo (Enriquez-Ocafia et al.,
2012). En este Ultimo estudio se sugirid que este efecto negativo responderia a que en salinidades superiores
a 39 ppt, los animales podrian responder defensivamente cerrando sus valvas, lo que imposibilitaria
temporalmente la alimentacion.

Por lo tanto, las ostras del género Crassostrea exhiben comportamientos dindmicos y adaptativos de
alimentacion, en base a las condiciones ambientales en que habitan, ajustando sus respuestas en funcion a
los cambios hidrodinamicos, disponibilidad, calidad y concentracion de alimentos y los a parametros fisico
quimicos del entorno (Wang et al., 2020), de modo que los factores externos al molusco afectan
directamente la capacidad de filtracién que poseen.

Esto ha sido analizado mediante modelos en los cuales niveles muy altos o bajos de particulas
suspendidas afectan negativamente la eficiencia de las capturas. Animales que han sido expuestos a
ambientes con baja disponibilidad de fitoplancton, experimentan un decrecimiento en su actividad
alimenticia, en tanto que aquellos presentes ante una carga excesiva de particulas reaccionan también con
un descenso en la actividad por sobresaturacion o blogueo de los ctenidios (Sornin et al., 1988; Ehrich y
Harris, 2015). La actividad de alimentacion en estos organismos es, por tanto, fisiolégicamente ajustable y
reactiva a estimulos, en funcién a los cambios en la composicidn del seston y las cargas de particulas (Rosa
etal., 2018).

De este modo y con el fin de aprovechar la mayor cantidad de las particulas posibles, los filtradores
pueden reducir la tasa de aclaramiento o seleccionar entre ellas y aumentar la produccion de pseudoheces.
Este mecanismo de clasificacion pre ingestiva es altamente selectivo y estaria disefiado para optimizar la
ganancia de energia (Ward y Shumway, 2004).

CONDICIONES FISIOLOGICAS Y NUTRICIONALES

Variables como el estadio, edad, sexo y condicion general del organismo, jugarian también un papel
determinante en el tipo, composicion y cantidad de alimentos requeridos. Por ello, es importante considerar
las necesidades especificas de la ostra. La variedad nutricional proporcionada por las particulas ingeridas y
digeridas debe cumplir todos los requerimientos presentes en el organismo, en funcién a su estado de
desarrollo o metabdlico particular. Por ejemplo, no se tienen los mismos requerimientos de carbohidratos,
lipidos y proteinas en animales que se encuentren en etapas tempranas de desarrollo durante la
metamorfosis, que durante su crecimiento somatico o su gametogénesis y reproduccion (Tanyaros et al.,
2016; Rato et al., 2019; Géngora-Gomez et al., 2020).
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La capacidad de seleccién, ademas de los factores propios de las particulas y el entorno, presenta
factores directamente relacionados al organismo. Dutertre et al., 2007, reportaron que en C. gigas
desarrollados en aguas de alta turbidez, se generan diferencias en las dimensiones de los palpos labiales, de
modo que su area es ajustada, en relacién al gradiente de turbidez, implicando una adaptabilidad de los
6rganos paleales a las condiciones del entorno.

Como ocurre en todos los organismos, los factores genéticos influyen en el desempefio metabélico,
incluyendo la capacidad de alimentacion. Bayne et al., 1999, encontraron ventajas al respecto entre
poblaciones hibridas sobre poblaciones endogamicas, sin embargo, no se comprenden aun aspectos
importantes de estas diferencias, sobre cémo el genotipo de un bivalvo influye en su comportamiento o
capacidad alimenticia, presenta detallas que ain no se han esclarecido y requieren de mayores estudios al
respecto.

CONCLUSIONES Y PROYECCIONES FUTURAS

Dadas las caracteristicas particulares del género Crassostrea, con poca 0 ninguna movilidad, ausencia
de articulaciones y requerimientos nutricionales especificos, estos organismos han desarrollado un sistema
de captura, seleccion y transporte de particulas alimenticias que les ha permitido aprovechar las cargas de
seston de su entorno.

Anatémicamente, la posesion de las estructuras necesarias para la captura de alimento en forma eficiente
ha dado como resultado un disefio ctenidial cuyas caracteristicas en complejidad y funcionamiento,
dificultan un abordaje simple, requiriendo para ello un estudio especie-especifico. Sin embargo, se tiene
clara la participacién activa de los filamentos, cilios, surcos, mucus y palpos labiales en las actividades de
alimentacion, posibilitando el procesamiento de las particulas retenidas (Ward et al., 1994; Beninger y
Cannuel, 2006; Cannuel y Beninger, 2006).

El desarrollo de las estructuras ctenidiales, es parte integral del proceso de metamorfosis, etapa de
desarrollo que es particularmente susceptible, en la cual se pueden presentar mortalidades importantes
(Helm et al., 2006; Cannuel y Beninger, 2006). Estas mortalidades podrian estar asociadas entre otros
factores, a bajas reservas vitelinas o a dificultades para el inicio de la alimentacién, una vez agotadas dichas
reservas, ambas posiblemente relacionadas con la alimentacién recibida por los reproductores durante la
gametogénesis, en la cual se genera el vitelo (Caers et al., 2002; da Costa et al., 2015).

Ante ello, la comprension de los mecanismos alimenticios de las ostras es clave para su manejo
adecuado, principalmente para la maduracion, desove y desarrollo larvario en condiciones controladas.
Como respuesta a esta necesidad, se han realizado una gran cantidad de estudios, principalmente bajo
condiciones de laboratorio y en muchos casos basados en descripciones post mortem del animal, con un
andlisis realizado sobre las estructuras individuales implicadas, ctenidios, palpos labiales, boca, etc.
(Bernard, 1974; Ward et al., 1991, Rosa et al., 2018). Estas observaciones, si bien han sido de gran valor,
no permiten comprender en proceso de captura como un sistema integral, con etapas sucesivas e
interconectadas. Como alternativa a este problema, las observaciones endoscépicas ofrecen condiciones de
analisis menos invasivas, brindando mas claridad en los procesos y permitiendo el andlisis de la
informacidn en tiempo real (Ward et al., 1991; Ward et al., 1994; Ward, 1996; Rosa et al., 2018).

Se debe considerar que, en muchas de las investigaciones desarrolladas, incluidas la mayoria de las
citadas en este trabajo, se utilizan dietas monoalgales, o combinaciones de pocas especies con
caracteristicas que responden al interés o posibilidades particulares de la investigacion realizada, lo cual
contrasta claramente con las alimentaciones naturales, pero que obedece a la necesidad de cuantificar las
cantidades capturadas, movilizadas, ingeridas y desechadas. Ya que esto no seria posible si se usan mezclas
naturales de seston, de modo que es muy probable que los comportamientos observados en laboratorio, asi
como los resultados obtenidos a partir de ellos, difieran en menor o mayor grado de los generados en
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ambientes naturales, particularmente complejos, en las cuales la variabilidad en calidad y cantidad de seston
es impredecible (Pastoureaud et al., 1996).

Esto también afectaria la determinacion de parametros como capacidad de bombeo, tasa de aclaramiento
y eficiencia de captura (Ren et al., 2000; Kooijman, 2006; Saraiva et al., 2011; Guzman-Aglero et al.,
2013; Wang et al., 2020), cominmente utilizadas en investigaciones sobre la alimentacién de los moluscos
y que han aportado informacién muy valiosa, en base a la cual se han generado muchos avances y
conocimientos. Pero que se deben analizar con cautela, ya que presentan resultados bajo condiciones
controladas, para situaciones experimentalmente particulares. Aun asi, su utilidad, aporte y generacién de
datos es innegable, dando lugar a la obtencion y analisis de resultados cuyas conclusiones son comparables
y cuantificables.

Sobre la identidad de las particulas aceptadas como alimento, se presentan algunas controversias, pero
que en conjunto indican un amplio rango de aceptacion, no limitado a un tipo o grupo en particular. Por
ello, se considera que los bivalvos son capaces de asimilar detritus como alimento (Blegvad, 1914;
Petersen, 1908; Petersen y Jensen, 1911). Ademas, existe una cantidad abrumadora de reportes que indican
que las microalgas serian la fuente principal de nutrientes, y entre ellas, las diatomeas (Ward et al., 1991;
Ward et al., 1998; Ren et al., 2000; Cannuel y Beninger, 2006; Alexander et al., 2008; Guzman-Aguero et
al., 2013; Rosa et al., 2018; Rato et al., 2019). Lo cual concuerda con las practicas realizadas en los
laboratorios de produccién de semillas, en donde se utilizan combinaciones de microalgas practicamente,
como el Unico alimento brindado.

No obstante, algunos trabajos demuestran que esta dependencia es modificable, al menos en forma
parcial. Ensayos realizados con alimentos alternativos asi lo demuestran, el uso de levaduras como
sustitutos parciales de las microalgas parece ser técnicamente viable (Tanyaros et al., 2016), similares
resultados se obtienen con fl6culos bacterianos y con algunos carbohidratos complejos (Mazdn-Suéstegui et
al.,, 2019), e incluso con el uso de especies de macroalgas en sustituciones parciales de las raciones
brindadas durante la alimentacion (Rato et al., 2019).

Los reportes sobre la presencia de larvas de invertebrados con tamafios comprendidos entre 100 pm y
mas de 500 pum de longitud, siendo parte del contenido intestinal de ostras (Tamburri y Zimmer-Faust,
1996), plantean inconsistencias obvias entre estas dimensiones y los limites tedricos de procesamiento
mucociliar, estas particulas no podrian ser procesadas por los ctenidios y su ingestion podria estar mediada
directamente por los palpos labiales o ser hallazgos incidentales. Adicionalmente, su presencia es en el
intestino y posterior a la glandula digestiva, siendo, por tanto, materiales no digeridos o al menos no
totalmente. La absorcidn de nutrientes a nivel intestinal, en caso de darse, requeriria una pre digestion y los
reportes indicaban larvas completas. Por lo que se considera poco probable que constituyan parte de la dieta
normal de este tipo de organismos.

Para el procesamiento de particulas cuyas dimensiones se adaptan a sus posibilidades fisiologicas, los
moluscos poseen gran capacidad de adaptacion a dietas variadas, lo cual es consecuente a las condiciones
naturales en las cuales evolucionaron y habitan. Las columnas de agua costeras presentan composiciones
altamente variables, por lo que esta capacidad de asimilar detritus, microalgas, levaduras, bacterias y
sustancias en suspension, constituiria una estrategia de adaptabilidad y optimizacién en el aprovechamiento
de los recursos disponibles, permitiendo su sobrevivencia y desarrollo.

En lo referente a los mecanismos quimicos y fisicos implicados de la seleccién y procesamiento de
particulas, estos han sido ampliamente estudiados (Ward et al., 1991; Guzman-Agiero et al., 2013;
Alexander et al., 2008; Prasetiya et al., 2017; Rosa et al., 2018), pero se debe considerar que no son
aspectos independientes, sino intimamente relacionados. De modo que particulas cuyas dimensiones las
hacen aptas para su consumo, podrian ser rechazadas por su composicién, como parece ocurrir con la
levadura Candida utilis, la cual, a pesar de presentar dimensiones adecuadas, es rechazada por C. virginica
como alimento (Epifanio, 1979), quien sugiere alguna diferencia en la fisiologia digestiva de esta especie.
Mismo fendmeno se presenta para diatomeas de grandes dimensiones, las cuales, considerando Unicamente
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su composicion, serian nutricionalmente atractivas, pero las implicaciones de captura y movilizacién se
pueden ver entorpecidas o imposibilitadas por aspectos fisicos, como la forma, el tamafio o su posicién con
respecto a los cilios y surcos ctenidiales (Cognie et al., 2003; Prasetiya et al., 2017).

Aungue se han realizado muchos avances con respecto a los mecanismos que participan en la seleccion
de particulas, todavia hay aspectos por dilucidar, Rosa et al., 2018, plantea la interrogante si existen
procesos pasivos basales que pueden dar lugar a que algunas particulas sean mas propensas que otras a ser
ingeridas o rechazadas en funcién de las caracteristicas fisicoquimicas.

La produccion de pseudoheces presenta, igualmente, algunas interrogantes, el modelo de Bernard
(1974), particularmente interesante por su simplicidad, combinado con aspectos hidrodinamicos presentados
en investigaciones posteriores, es concordante con algunas de nuestras observaciones realizadas en las
cuales, organismos adultos de C. gigas sometidos a flujos muy bajos de agua, tienden a incrementar la
produccion de pseudoheces. En estos casos se ha detectado una alta presencia de especies de microalgas,
incluyendo entre ellas, a especies muy utilizadas en investigaciones y laboratorios de produccion, como la
diatomea Thalassiosira pseudonana, siendo inusual su rechazo.

Bajo estas circunstancias, el incremento de los flujos de agua genera una reduccion en la produccién de
pseudoheces y un aumento paralelo en la produccién de heces (observacién personal, datos no mostrados),
lo que conlleva a una mayor ingestion y posiblemente una mayor asimilacién. Esto hace suponer que las
condiciones hidrodindmicas externas al animal, también impactan su desempefio alimenticio. De modo que
la velocidad de flujo, tanto extra como intravalvar, tendrian la capacidad de modificar el comportamiento de
las particulas suspendidas en él, evitando su sedimentacidn y facilitando su captura y aprovechamiento.

Claramente, existen factores anatémicos y funcionales implicados en el procesamiento de los alimentos
potenciales, Cognie et al., 2003, indicaron que los surcos dorsales y ventrales parecen tener un papel
diferencial sobre la produccion de pseudoheces o la ingestion de las particulas, lo cual seria ajustable a las
condiciones especificas del entorno, sefialando que, pese a ello, estos surcos no deberian considerarse como
rutas exclusivas de rechazo o aceptacién. Mostrando, de nuevo, adaptabilidad a las circunstancias del
momento.

Las condiciones propias del animal, por ejemplo, la variabilidad genética, podrian jugar un papel
importante, Bayne et al., 1999, demostré diferencias en el potencial de alimentacion y desarrollo, en
igualdad de condiciones de disponibilidad de alimento y entorno, entre animales de alta heterogocicidad y
animales endogamicos. Dutertre et al., 2007, por su parte, observaron las adaptaciones anatémicas de C.
gigas desarrollados en aguas de alta turbidez, los cuales presentaron mayores dimensiones de los palpos
labiales, como una respuesta a una exposicion prolongada a aguas con alta turbidez, lo cual nos indica que
posiblemente las condiciones ambientales activen mecanismos genotipicos y éstos producirian adaptaciones
fenotipicas.

Operativamente, el desarrollo ontogénico gradual de los ctenidios, paralelamente al desarrollo desde
formas larvales hasta especimenes adultos, debe ser cuidadosamente considerado al disefiar las dietas que
seran brindadas en los laboratorios, mismas que deben contemplar el tamafio de los organismos y sus
estructuras de alimentacion por una parte y las necesidades nutricionales asociadas a sus etapas fenoldgicas
por otra (Cannuel y Beninger, 2006; Tanyaros et al., 2016; Rato et al., 2019; Gongora-Gomez et al., 2020).
Marshall et al., 2010, comentan un caso especifico al referirse al uso del alga Pavlova lutheri, la cual seria
una fuente alimenticia deficiente para las larvas de C. gigas.

El disefio y estructura de los ctenidios, brindan informacién importante sobre el comportamiento
alimenticio de los bivalvos y podrian guiarnos sobre la composicion de la dieta. En las etapas iniciales en
las cuales se utiliza el velo para alimentarse o las larvas con ctenidios homorabdicos e incompletos, con
menores dimensiones, se verian favorecidas con alimentos de tamafios adecuados que faciliten su captura y
procesamiento, en tanto que particulas de mayor tamafio, podrian ser utilizadas en etapas avanzadas,
siempre que sus dimensiones no superen la capacidad de manejo por parte de las ostras.
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Adicionalmente, los requerimientos nutricionales deben ser evaluados y cubiertos considerado las
necesidades propias del momento. Las necesidades metab6licas de un animal en crecimiento o desarrollo
somatico (Cannuel y Beninger, 2006; Tanyaros et al., 2016), no son, necesariamente, similares o
extrapolables a las de un animal que se encuentra en proceso de maduracion, lo cual implica desarrollo
gonadal y gametogénesis (Rato et al., 2019; Géngora-Gémez et al., 2020). Es de esperarse que cada etapa
conlleve requerimientos especificos.

Considerando que estos animales bajo condiciones naturales disponen de una gran variedad de
particulas, con un amplio rango de dimensiones, formas y composicion quimica. Es posible que al ser
limitados a dietas monoalgales, se vean expuestos a déficit nutricionales. Es poco probable que una sola
especie de microalgas cubra los requerimientos de estos organismos. Por lo que seria conveniente utilizar
dietas mixtas de microalgas, considerando la capacidad de captura y procesamiento, asi como el rango de
particulas que han demostrado ser capaces de ingerir.

Finalmente, para fines de investigacién, los mecanismos de alimentacion del género Crassostrea ha sido
objeto de estudios desde diferentes enfoques, quimicos, fisicos, anatomicos, ambientales, etc. Sin embargo,
se debe considerar que estos factores no acttian en forma independiente, sino en conjunto integrado. Esto
incrementaria la dificultad de realizacion de estudios futuros, pero es el desafio al cual se deben enfrentar
las préximas investigaciones, hacia un enfoque integral de factores condicionantes de la alimentacion.
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