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LA FORMACIO DEL VITEL•LE EN ELS CRUSTACIS.
REVISIO PRELIMINAR
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SUMMARY

This is a summarized review about some aspects of the yolk formation in crustacean. At the
beginning of vitellogenesis, the crustacean oocyte is characterized by a large number of vesicles
in the cytoplasm. The vesicles have a multiple origin, although the majority develop directly from
the rough endoplasmic reticulum and the Golgi complex (endogenous phase of vitellogenesis).
In a subsequent phase, a series substances, principally glucoproteins and lipoproteins, are
incorporated into the ooplasma by means of micropinocytosis (exogenus phase of vitellogenesis).
The result of this process is the formation of one or several types of yolk platelet.

La vitel• logencsi es potdefinircom el proces

d'acumulacio d'inclusions citoplasmatiques

diferents dels organuls cel • lulars per part del

gameta femeni, durant la profase meiotica.

Tals inclusions citoplasmatiques son

preferentment substanciesdereservadestinades

a ser utilitzades durant el proces de desen-

volupament de I'ou. La sintesi i 1'emma-

gatzematge de substancies de reserva son les

caractcristiques mss destacades que diferen-

cien el gameta femeni del gameta masculi i de

la majoria de les cel•lules somatiques.

Les substancies de reserva elaborades durant
la vitel•logenesi es poden classificar en tres
tipus fonamentals: les plaquetes vitel•lines, les
inclusions lipidiquesi lespartfculesdeglicogen.
En el gameta femeni es troben tambe altres
tipus d'inclusions citoplasmatiques corn ara
els granuls de pigment i els granuls corticals.

Aquest treball se centra principalment en la
formaciode les plaquetes vitel•lines, ja que son
les substancies de reserva mes significatives
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des d'un punt de vista morfologic i funcional

que s'originen durant el proces de la

vitel•logenesi.

Descripcio del proces de la vitel •logenesi

La formacio de les plaquetes vitel•lines en

els crustacis to lloc en dues fases successives

ben diferenciades del perfode de creixement

oocitari: Ia fase primaria o ends gena, que es

caracteritza per l'acumulac16 de vitel•le

glicoproteic elaborat pets deferents organuls de

la cel• lula I lafase secunduria o ex^)gena, en la

qual s'incorporen per pinocitosi substancies

proteiques extracel•1ulars, que formaran part

del vitel•le (vegeu la fig. 2).

Durant la vitel•logenesi primaria o

endogena, els oocits dels crustacis presenten

en el citoplasma un gran nombre de vesicules

delimitades per una membrana unitaria que es

van fent mes gran a mesura que avanca la

vitel•logenesi. Aquestesvesicules, de material

fibros que engloba uns quints granuls ovoides

i electrodensos, son les precursores d'una de

les modalitats de vitel•le anomenat Vitel -le 1 o

endo,ten. (vegeu la fig. 1).

En una fase mes avancadadel'oogenesi, els

oocits inicien la vitel•logenesi secundaria

incorporant al citoplasma, per processos de

pinocitosi, substancies glicoproteiques i

lipoproteiques que intervenen en la formaci6

del'anomenatVitel•lelloexogen. Esenaquesta

fase de vitel•logenesi secundaria quan I'oocit

to la membrana plasmatica (oolemma) plena

de microvil•li i en el seu citoplasma s'observen

d'altres substancies de reserva, tal com

inclusions lipidiques i particules de glicogen

(vegeu la fig. 1).

Al final del proces de la vitel•loge'nesi, en

alguns grups de crustacis, com els amfipodes

(Orchestiagammarellus, (71)), branquiopodes

(Artemia saliva, (21)), i eopcpodes (('cntro-

pagestvpicus,(5)iEpilabidoceraaestitva,( I2)),

s'observa la formacio de granuls corticals o

estructures equivalents que se situen a la zona

cortical de I'ooplasma.

Vitel•logenesi primaria:
formacio del vitel• le del tipus I

En la f'ormacio del vitel•le del tipus I o

endogen intervenen deferents organuls i

estructures citoplasmatiquesdel'oocit, corn el

reticle endoplasmatic rugos, el complex de

Golgi, I'emholcall nuclear, les ]amines

anellades i els rnitocondris. Aquestes

estructures cel•Iulars, o be es troben implicades

en la sintesi dels precursors de les plaquetes

vitel•lines, o be hi aporten llurs membranes

(vegeu la fig 2).

El reticle endoplasmatic rugos I el complex

de Golgi son dues de les estructures

citoplasmatiques que durant la fase de

vitel•logenesi primaria presenten un notable

desenvolupament (vegeu la fig.1). La

participacio del reticle endoplasmatic rugos en

la sintesi del vitel•le protcic endogen en els

crustacis fou descrita per primera vegada per

Beams i Kessel (7, 8) en diferents especies de

cranes (Orconectes rirides, Orconectes sp. i

Procambarus sp.) i posteriorment ha estat es-

tudiada en altres especies, tal corn s'indica en

la taula I.

En els estudis citats, els oocits contenen un

tipus de vitel•le endogen que es producix

preferentment a partir de la sintesi per part del

reticle endoplasmatic rugos o per I'activitat

conjuntad'aquest reticle i el complex de Golgi.

Actors corn Kessel (39) i Ribes (54, 56, 57)

atribueixen al complex de Golgi un paper
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FlG RA 1. Fsquenua de I'evoluciu dcls organuls cel.lulars durant 1'oogenesi: AG. complex de Golgi; C, citoplasma;
Cim, ciment intcrmitocondrial; CS, complex sinaptonemic; En, embolcall nuclear; ER, reticle endoplasmatic; gl,
glicogen; L, inclusio lipidica; LA, lamines anellades; M, mitocondri; Mc, membrana citoplasmatica; mv, microvil-li:
N, nucli; it lo, nuage; Nu, nucleol; Ve, vesiculaendoplasmatica; V,, plaqueta vitel•lina del ti pus I; V, plaqueta vitel - lina
del tipus II.
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FiGURA 2. Diversos processos de formacio de les plaquetes vitel•lines en els crustacis:

(t) A partir del reticle endoplasmatic.

h) A partir de vesicules originades per I'embolcall nuclear.

c) A partir de lamines anellades.

d) A partir de mitocondris.

e) A partir de vesicules de pinocitosi.



LA FORMACLO DEL VITELLE EN ELS CRUSTACLS. REVLSLO PRELLMLNAR 9

Fua iz v 3. Diagrama del control hormonal de Ia sintesi de la vitcl-Iogenina en Orchestingwiima -e/hts (segons Meusy,

19210). (-^ ), vies de control demostrades, (- ->), vies de control hipotetiques.
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TAULA I

Relacio d'especies de crustacis en les quals s'ha estudiat la formacio endi gena del vitel•le
(fase primaria de Ia vitel • logenesi)

Decapodes

Homarus

Lihinia

Cancer

Lriocheir

Astacus

Pontonia pinnophvlax

AmfIpodes

Orche.ctha ,'ammarellus

Kessel (39)

Hinsch i Cone (34)

Eurenius (29)

Dhainaut i Leersnyder (23)

Zerbib (75)

Durfort i col•l. (26)

Zerbib (70, 74, 76)

Meusy i col d. (45)

Charniaux -Cotton 118)

Charniaux-Cotton i Zerbib (19)
lsopodes

Idutea halthica hasten

Cladheers

I)apltnia

Branquiopodes ( Fil•lopodes)

Artenaia .salina

Chirocephalus diaphanus

Ostracodes

Cvpridopsis Sp.

Heteroa _vpris incongruens

Copepodes

Mvtihcula intestinalis

CV 'lops strenuus

Centropages tvpicus

I ihidocera caestiva

Hemidiaptomus rouhaui

Acan t/un Wclops rohustus

Arctodicaptornus salinus

Modiohcola ,S racilis

Souty (63)

Kessel (39)

Anteunis i col•l. (3, 4)

Ribes (55, 56)

Reger i col•l. (52)

Ribes (54)

Durfort (24)

Durfort i cold. (25)

Arnaud i coll. (5)

Blades i Youngbluth (12)

Ribes (57, 58, 59, 60, 61)

Garcia- Valero (31, 32)

Bozzo i col.l. (16)

Durfhort i col-l. (27)
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fonamental en I'elaboraciodel vitel•Ie endogen,

ja que to la funcio d'emmagatzemar una part

dels materials sintetitzats en el reticle

endoplasmutic rugos i tambe d' intervenir en la

inco poracio de radicals sulfat i glucosidics al

material proteic.
Estudis duts a tepee en diferents especies

de crustacis (12, 27, 31, 33, 39, 57) mostren la

formacio de vesicules endoplasmatiques pre-

cursores de plaquetes vitel•lines a partir de

I'embolcall nuclear, mitjancant un proces de

gemmacio en el qua] poden estar implicades

tant les dues membranes com unicament

1'externa d'aquest embolcall. Les vesicules

derivades del proces de gemmaci6 s'omplen

gradualmentd'un material fibril•lardegranuls

electrodensos.

Un altra via pera la sintesi del vitel endogen

es a partir de les lamines anellades (estructures

citoplasmatiques formades per grups de saculs

membranosos fenestrate amb una morfologia

similar a la de 1'embolcall nuclear). Aquesta

via de formaci6 del vitel ha estat descrita en el

copepode HemidiaptonLUs roubaui (57, 61),

on s'observa una relaci6 entre els saculs de les

amines anellades i el reticle endoplasmutic

rugos clue dona lloc a vesicules de contingut

granular, que evolucionen fins a plaquetes

vitel•lines del tipus I.

Tambe en els copepodes s'ha descrit un

tipus de vitel endogen constituit per unes

vesicules Glares que es caracteritzen per la

presencia d'un material fibros molt lax

embolcallat per una membrana unitaria.

L'origen d'aquestes vesicules, segons Arnaud

i eol•l. (5), Ribes (57, 60), Garcia-Valero (31)

i Bozzo i col-1. (16), es mitocondrial. En

Hemidiaptontus roubaui (Ribes, 57, 60) i en

AcanthocYclops robustus (31) s'ha observat

que un elevat percentatge dels mitocondris

formats durant les fases de previtel•logenesi i

inici de la vitel•logenesi primaria entren en un

proces de degeneraci6 que comenca per una

involucio de les crestes mitocondrials i acaba

formant unes vesicules , delimitades per una

doble membrana, que contenen un material

fibrilar molt lax.

Els estudis histoquimics realitzats per

diferents autors (5, 23, 39, 72) en diferents

especies de crustacis mostren que les vesicules

citoplasmatiques formades durant el proces de

vitel• logenesi primaria a partir de les estructures

citades anteriorment tenen un contingut fibros

glicoproteic i uns granuls densos de naturalesa

proteica. Altres autors (28, 66) mantenen que

el contingut de les vesicules vitel•lines es

lipoglicoproteic.

Vitel•logenesi secundaria:

formacio del vitel • le del tipus II

L'origen exogen de certs components de

les plaquetes vitel•lines i la incorporacio

d'aquests mitjancant pinocitosi han estat

descrits morfologicament i histoquimica en

diferents especies de crustacis (vegeu la taula 11)

En els malacostracis, el vitel•le exogen esta

constituitperunaIipoglicocarotenoproteina, la

vitel•logenina o VTG, que se sintetitza fora de

l'ovari, en un Iloc que encara no es troba ben

determinat en la majoria de les especies

estudiades. L'existencia d'una proteina espe-

cifica en I'hemolimfa de les femelles va ser

provada per primera vegada per Frentz (30) en

Carcinus maenas, mentre que la seva relacio

amb la vitel•logenesi va ser estudiada

posteriorment en di verses especies: Atvaeph vra

desmaresti (22), Paratelphura hvdrodromus

( l ), Porcellio dilatatus i Ligia oceanica (10),

Orchestia gammarella (44) i Callinectes

sapidus (38). Treballs realitzats utilitzant

metodes immunohistoquimics i immunoauto-
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TAUI.A 11

Relacio d'especies de crustacis en les quals s'ha estudiat la formacio exbgena del vitel•le

(fase secundaria de la vitel • logenesi)

Lihina too ngina 0

Daphnia

Uca, Lihinia, Cambarus

Cancer pagurus

Orchestia gammarellus

Eriocheir

Astacus astacus i

Astacus leptodactylus

Porcellio scahes

Oniscus asellus

Centropages tvpicus

Labidocera aestiva

Hemidiaptomus roubaui

Pontonia pinnophYla.v

Acantho(vclops rohustus

Modiolicola glacilis

Beams i Kessel (8 i

Rinsch i Cone (34)

Zaffagnini (69)

Wolin i col•l. (68)

Eurenius (29)

Zerbib (70, 74)

Charniaux-Cotton i Zerhib (19)

Dhainaut i Leersnyder (23)

Rateau i Zerbih (51)

Bilinski (11)

Beams i Kessel (9)

Arnaud i col.l. (5)

Blades i Younghluth (12)

Ribes (57)

Durlort i col-l. (26)

Garcia-Valero (31)

Durfort i col.l. (27)
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radiografics han permes comprovar en

Orchestia gauunarellus (20, 36), en Porcellio

dilatatus (49, 50) i en Idotea balthica basteri

(64). que la vitel•logenina se sintetitza en el

teixit adipos subepidermic i arriba a l'ovari per

1'hemolimfa. La vitel.logenina s'incorpora al

citoplasma dels oocits durant la ultima fase de

la vitel•logenesi mitjan4ant pinocitosi (41).

Estudis realitzats en els copepodes

Hemidiaptonuts roubaui (57) i Labidocera

aestira (12) han demostrat que durant la fase de

vitel•logenesi el teixit adipos subepidermic

experimenta un notable desenvolupament,

mentre que en el mesenteri s'acumulen gotes

lipIdiques. Aquestes observacions morfolo-

giques,junta nent amb el fet que 1'hemolimfa

presenta una textura semblant al contingut de

les vesfcules de pinocitosi existents en el

citoplasma dels oocits en vitel•logenesi

secundaria, fa pensar que el teixit adipos i

1' hemol i mfa es troben relacionats amb el proces

de la vitel•logenesi, i que Ia substancia incorpo-

rada a l'ooplasma per pinocitosi pugui ser la

vitel•logenina, tal com s'ha descrit en els

malacostracis.

Quan la vitel•logenina arriba a 1'ovari passa

a traves dels espais intercel•lulars existents

entrc les ccl•lules fol•liculars, arriba a la super-

ficie de I'oocit, i s'incorpora a l'ooplasma per

pinocitosi. Les vesfcules de pinocitosi ocupen

la zona cortical de l'ooplasma i es fusionen

ambel vitel•Ieendogenperoriginarlesplaquetes

vitel•lines del tipus lI o heterosintctiques que

ocupen practicament tot 1'ooplasma. Blades i

Younghluth (12) en Labidocera aestir'a

assenyalen que son les cel•lules fol•liculars les

que, mitjan4ant pinocitosi, incorporen petites

porcions d'hcmolimfa dins de les formations

vesiculars, les quals posterionnent s'obren a

i'espai perivitel•if. Els treballs de Kessel (40)

Zcrhih (73) i Shade i Shivers (62), que han

utilitiat peroxidasa de rave. han demostrat

histoqufmicament que existeix una

incorporacio de materials des de I'espai

perivitel•lf als oocits mitjangant pinocitosi.

Composicio quimica de les plaquetes

vitel•lines del tipus II

La vitel•logenina, fraccio proteica present

en l'hemolimfa de les femelles, es un complex

lipoglicocarotenoproteic. Aquest complex

proteic, quan ha estat captat pets oocits, es

transforma progressivament en lipovitel•lina I

i lipovitel•lina II, forma secundaria de pes

molecular mes alt que coexisteix amb la forma

I majoritaria (42). La vitel•logenina ha estat

motiu d'estudi immunologic i electroforetic

(41). Noes poden provar diferencies entre les

propietats immunologiques de la vitel • logenina

(VTG) i les lipovitel•lines (LPV). El pes

molecular de la vitel•logenina (4 • 1()5) no es

gairediferentaidelalipovitel•linaI(3,5• IW);

la lipovitel•lina II to un pes molecular mes alt

(5 • lW), (37).

La composici6 qufmica de les plaquetes

vitel•lines dell crustacis, igual que la d'altres

grups d'animals, es molt heterogenia. Els

estudis realitzats en diferents especies de

crustacis (Paratelphusa hvdrodromus: (2);

Carcinus maenas: (17); Callinectes sapidus:

(38); Orchestia ganimarellus: (72);

Centropages tvjficus: (5)), aplicant tecniques

histoqufmiques, han detectat que les plaquetes

vitel•lines heterosintctiques es troben

constituides per un complex lipoglicocaro-

tenoproteic en el qual hi ha la mannosa i la

glucosamina en la fracci6 glucfdica, i tambe el

colesterol i els fosfolfpidsen la fracci6lipfdica.

En lesplaquetesvitel•linesdelscrustacistambe

s'ha trobat DNA, que detectaren per primera

vegada en les plaquetes vitel•lines del

branquiopode Artemia salina (67) i,
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posteriorment, en Palaemonetes adspersus

(15).

Relacio entre la sintesi de vitel•logenina,
el cicle reproductiu i el cicle de vida

La sintesi de ]a vitel•logenina sembla estar

relacionada amb el cicle reproductor i amb el

cicle de la muda . Meusy i col-1. (45) observen

en Orchestia gammarellus que, durant el

periode d'inactivitat sexual , s'atura la sintesi

de la vitel • logenina. Aquests mateixos autors

creuen que son els centres neurosecretors

cerebrals els que d'una manera directa o

mitjancant cis organs Y controlen la sintesi

d'aquesta proteina . La intluencia dels organs

Y en la producc16 de vitel•logenina i la

madurac16 de ics gonades femenines dels

crustacis haestatestudiada perdiferents autors.

Arvyicol• l. (6) enCarcinusmaenascomprova

que la Y-ectomia feta abans del periode de

pubertat provoca el blocatge de la vitel•logenesi,

mentre que si to floc despres no to cap efecte en

la sintesi del vitel•le. Reidenbach (53), practicant

1'ahlaci6 dels organs Y en l'isopode Idotea

balthica, observa que s'atura el

desenvolupament de I'ovari i tambe la

vitel•logenesi. Els estudis realitzats en O.

gainmarellus demostren que la cauteritzacio

d'organs Y abans d'iniciar- se la interniuda

provoca una disminucio de la sintesi de

vitel•logenina i la interrupcio del proces de la

vitel•logenesi , mentre que si la cauteritzacio to

lloc despres del periode d'interrnuda, el

creixernent oocitari s'atura en la fase de

vitel•logcnesi (13. 43).

Control hormonal en Ia sintesi
de Ia vitel •logenina

L'ecdisterona, a mes de tenir un paper prou

important en cl proces de la muda, sembla clue

podriaintervenirenlasfnteside la vitel•logenina.

Blanchet i col•l. (14) van dernostrar en O.
garnmarellusqueel contingutd'ecdisteronaen
les femelles durant el periode de reproduccio
no es gaire diferent del que presenten en el
periode de repos sexual, encara que aquests
mateixos autors van isobar una alta concentrac16
d'ecdisterona en cis ovaris durant la fuse de
vitel•logenesi en comparacio ainb la (11-le
presentaven altres organs o teixits del mateix
animal. Encaraqueaquestsresultatsnoproven

que aquesta hormona tingui un paper especilis
en la vitel•logenesi, tarnpoc no descarten la
seva participacio en aquest proces.

Enelscrustacis,elsincronismequeexisteix

entre el cicle de muda i la sintesi de la

vitel•logenina no es concix totalment, I es

probable que s'hi trobin involucrats d'altres

mecan1sines detipusncurohonnonal. Lafuncio

de les neurohormones en el control dc la sintesi

delavitel•logeninaenelscrustacisesdesconeix;

horn creu que alguns factors externs corn la

temperatura o el fotoperiode actuen estimulant

els centres neurosecretors i determiner el cicle

anual de reproduccio de moltes especies de

crustacis. ElsestudisrealitzatsperMeusyicol•l.

(43) semblen indicar que la dcstrucc16 de la

regio mitjana del protocervell de les femelles

d'O. gainarellus es seguida d'un marcat

descens en la sintesi de vitel•logenina. Un

efecte control ha estat comprovat (35, 46, 47,

48), en extirpar I'area mitjana del protocervell

de 1' isopode Ligia oceanica. Tots aquests autors

coincideixen a observar un increment de la

vitel•logenesi en aquestesfemelles, mentreque

en cis mascles aquesta operac16 indueix una

fisiologia hermafrodita, que es manifesta amb

1'aparici6 d'una substancia sernblant a la

vitel•logenina. Aquests resultats, que a prime-

ra vista semblen contradictoris, tindrien una

explicaci6 si es confrrmes la hipotesi que la

regi6 anteriordel protocervell dels isopodes no

es fisiologicament comparable a la que presen-

ta O. gannnarellus.
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[ )rgan X ha estat tambe motiu d'estudi

per la seva possible intervencio en el proces de

sintesi de vitel•logenina. Touir (65) constata

que l'extilpacio del peduncle ocular provoca

un augment de laconcentraciode vitel•logenina

en el serum de la femella de L_vsmata

seticaudata.

Les relacions comprovades o hipotetiques

que es poden establir entre el proces de la

vitel'logenesi i els diferents organs o glandules

que controlen la muda a traves de substancies

hormonals s'esquematitzen en el diagrama de

la figura 3, proposat per Meusy (41).
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