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LOS ANOSTRACOS, EJEMPLO DE UNA COMPLEJA ESTRATEGIA DE
SUPERVIVENCIA

Resumen:

Los anostracos (‘fairy shrimps’ y ‘brine shrimps’) son un grupo basal y muy antiguo de crustaceos
pertenecientes a la clase Branchiopoda, que datan del Cambrico superior. Son habitantes habituales
de cuerpos de agua temporarios principalmente de agua dulce, pero también salobre y salada, con
caracteristicas fisicas y quimicas muy variables, de baja diversidad bidtica y pobres en nutrientes. Su
pasaje desde el mar a cuerpos de agua continentales se vié facilitado principalmente por el desarrollo
de un sistema osmorregulador eficaz, la presencia de un hébito alimentario primario de tipo filtrador
microfagico y la aparicién de mecanismos de detencién metabdlica (diapausia y quiescencia) para pasar
la etapa desfavorable de su biotopo en el estado de quiste (embrién en criptobiosis). Un largo tiempo
de evolucién permitié los ajustes adaptativos necesarios para desarrollar una compleja estrategia de
supervivencia.

Palabras clave: anostracos / osmorregulacién / alimentacién de filtro / criptobiosis / estrategia de
supervivencia

ANOSTRACANS, EXAMPLE OF A COMPLEX SURVIVAL STRATEGY.
Abstract:

Anostracans (fairy and brine shrimps) are a root and very old group of crustaceans belonging to the class
Branchiopoda, dating from the Upper Cambrian. They are usual inhabitants of temporary freshwater, but
also brackish and salty ponds, very variables in their physical and chemical characteristics, with low biotic
diversity and poor in nutrients. Their passage from the sea to inland waterbodies was mainly facilitated
by the development of an efficient osmorregulatory system, the presence of a primary filter feeding
microfagic habit and the appearance of metabolic arresting mechanisms (diapause and quiescence) to
surpass as cysts (cryptobiotic embryo) the unfavourable phase of their biotope. A long time of evolution
allowed the adaptive adjustments needed to develop a complex survival estrategy.

Keywords: anostracans / osmotic regulation / filter feeding / cryptobiosis / survival strategy
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Los anostracos (‘fairy shrimps’ y ‘brine shrimps’) (Fig. 1) son un grupo muy antiguo de artrépodos
pertenecientes a la clase Branchiopoda, con caracteristicas probablemente muy similares a la forma marina
ancestral de los grupos de crustaceos actuales. Son animales sin caparazén, blandos (poco esclerotizados
y no calcificados) e indefensos, con aspecto de pequefios camarones, que miden normalmente de 1
a 2 cm. En cierto momento de su historia evolutiva, probablemente durante el Paleozoico, invadieron
el agua dulce. Tal vez tuvo mucho que ver en el pasaje a este nuevo ambiente, la adquisiciéon de un
mecanismo osmorregulador altamente eficaz, que les permitié regular su contenido idnico y eliminar
el exceso de agua que ingresaba pasivamente por ésmosis a través de las partes permeables de su
cuerpo. Sin embargo, probablemente por su gran indefensién, sélo pudieron permanecer en cuerpos de
agua temporarios, ambientes extremos y muy desfavorables, de muy baja diversidad bidtica, donde los
predadores escasean, pero también escasea el alimento. La colonizacién del agua dulce probablemente
se vio facilitada por la presencia en estos organismos de un tipo de alimentacion por filtracion, ya que las
particulas de detrito eran el Unico alimento disponible en este medio (Fryer, 1996). Asi pudieron evadir
la accidén de los pequefos predadores (insectos acuaticos, peces, etc.) pero tuvieron que aclimatarse
a grandes exigencias ambientales: gran amplitud térmica diaria, con fuerte insolacién durante el dia y
temperaturas muy bajas de noche; temperaturas extremadamente bajas (en lagos y lagunas articos y
antarticos); fuertes vientos; grandes variaciones en el contenido de oxigeno y el pH; grandes variaciones
en la salinidad del agua, pudiendo llegar a adaptarse a salinidades extremas de hasta casi 10 veces la
salinidad del mar; variaciones del nivel de agua, desecacién o congelamiento, estacional o imprevisto, de
su biotopo. Sin embargo, la gran tolerancia a las variaciones del medio no fue suficiente para garantizar la
continuidad de las poblaciones cuando el cuerpo de agua se secaba (fisica o funcionalmente). La aparicion
de mecanismos de detencién metabdlica (diapausa y quiescencia) condujo a la produccion de estructuras
de resistencia, los quistes, para pasar la época desfavorable. Segin Fryer (1996) la aparicién de estos
mecanismos en los branquidépodos fue determinante para poder alcanzar su actual preeminencia en
cuerpos de agua temporarios.

Fig. 1. Pareja de Artemia franciscana

La extraordinaria capacidad osmorreguladora

Algunas especies de anostracos son eurihalinas y pueden vivir en aguas salobres o hasta saladas e
hipersalinas. Enlos casos méas extremos, las especies de Artemiay Parartemiatoleran asombrosas variaciones
en la salinidad del medio de 20-30%. hasta 300-330%. (Grassé, 1996) y presentan un comportamiento
osmorregulador complejo. En ambientes salinos diluidos, cuando su biotopo esta inundado, Artemia (Fig. 2)
hace una regulacion hiperosmatica, bombeando iones hacia su medio interno y excretando una abundante
orina muy diluida, para elevar la osmolaridad de su hemolinfa por encima de la del medio; en agua con
una concentracion cercana a la del agua de mar, se comporta como un osmoconformador, manteniendo
sus fluidos corporales con una osmolaridad similar a la del medio; finalmente, en salmueras concentradas,
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cuando las lagunas saladas se estan evaporando, osmorregula hipoténicamente, bombeando iones desde
la hemolinfa hacia el medio externo y excretando una orina muy concentrada (hasta 4 veces por encima
de la concentracién de la hemolinfa) (Barnes, 1977; Purves y col., 2004). Sin embargo, probablemente
asociado con su notable indefension a la predacién, no existen anostracos marinos.
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la kernolinfa para llevar la permte gue B ozmolanidad de su
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Figura 2. Los biotopos pueden variar mucho en concentracién salina. Artemia presenta una gran capacidad adaptativa:
actta como regulador hiperosmético en aguas saladas diluidas, como osmoconformador en concentraciones salinas
medias y como regulador hipoosmético en aguas muy saladas. (Adaptado de Fig. 51.1 Purves y col., 2004)

Las estructuras osmorreguladoras

Las larvas de los anostracos realizan la regulacién osmética de la hemolinfa, intercambiando iones con el
medio a través del érgano nucal (Hootman y Conte, 1975). Esta estructura, mencionada en la bibliografia
como 'neck organ’, ‘nuchalorgan’, ‘dorsal organ’, 'neck shield’, ‘salt gland’, ‘calotte cervicale’, ‘tubercule
post-oculaire’, se ubica dorsalmente, por detras de los ojos, en la region cefélica de las larvas de los
anostracos; también estd presente en larvas de los otros branquidépodos asi como en las de Rehbachiella
kinekullensis Miiller!. Segin WaloBek (1995) el érgano nucal se habria originado a partir de un érgano
sensorial primordial en la misma posicion, distal al tercer segmento cefélico con apéndices. Este érgano
persiste al menos hasta cierto punto del desarrollo larval y puede degenerar o permanecer, probablemente
no funcional, hasta antes de alcanzar la adultez (Martin, 1992). Las larvas tendrian una mayor capacidad
para transportar iones que los adultos, por lo que tolerarian mayores intervalos de salinidad.

Durante el desarrollo post-embrionario el érgano nucal es progresivamente reemplazado en su funcién
osmorreguladora por los epipoditos de los toracépodos, y en menor grado por la pared intestinal
(Croghan, 1958; Grassé, 1996). En el adulto, el epitelio de los epipoditos es |a principal sede de intercambio
idnico contra gradiente: alli se incorporan activamente iones del medio a la hemolinfa en la regulacion
hiperosmética o se los elimina activamente desde la hemolinfa hacia el medio externo en la regulacién
hiposmotica.

1 Fésil marino de los nédulos de piedra caliza (‘orsten’) del Cambrico superior de Suecia, con estrechas relaciones de
parentesco con los anostracos (Wallosek, 1995).
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El habito alimentario. El aparato filtrador

Se considera que el habito alimentario primario de los anostracos es el filtrador microfagico no selectivo.
Asi estos animales consumen particulas alimentarias del medio, detrito, microalgas, protistas y bacterias,
que son filtrados de acuerdo a su tamafio.

Alimentacion en el adulto:
el tipico aparato filtrador branquiépodo es muy especializado y consta de varios elementos:

e gran labro glandular que se extiende posteriormente

e piezas bucales adaptadas a la manipulacién y trituracion (mandibulas tipo ‘roller-grinding’)
del bolo alimenticio y su conduccién hacia la boca

e camara filtrante delimitada lateral y posteriormente por los toracépodos, que baten
constantemente en forma metacrénica, creando corrientes de agua; los nutrientes contenidos
en estas corrientes son filtrados a través de las armaduras setosas de los toracépodos. El tamafo
de las particulas consumidas depende del tamafno del tamiz que forma el entrecruzamiento
de las sedas filtrantes.

e surco medio esternal, como una canaleta entre las bases de los toracépodos; alli se va
formando un bolo alimenticio en forma de corddn, el cual es aglutinado con mucus secretado
por glandulas de las bases de los toracépodos y del surco ventral; el cordéon mucoso es
conducido anteriormente hacia las piezas bucales y la boca para ser triturado e ingerido
(Cannon, 1933; Grassé, 1996).

Algunas especies combinan el hébito filtrador con el alimentador de suspensién; en este caso, las sedas
del borde inferior (distal) de los endopoditos de los toracépodos adquieren la forma de peines con los
que los animales raspan el sustrato y ponen en suspensién las particulas alimentarias que luego filtran con
las sedas filtrantes.

Unas pocas especies, tales como Branchinecta gigas Lynch, B . ferox (Milne-Edwards) y B. raptor
Rogers, Quinney, Weaver and Olesen, explotando el inusual gran tamafio que alcanzan, desarrollaron
secundariamente un héabito predador y se alimentan de copépodos, cladéceros, otras especies de
anostracos de menor talla y algas verdes filamentosas (Lynch, 1937; Fryer, 1966, 1983; Daborn, 1975;
Belk and Ballantyne, 1988; Rogers y col., 2006). En estas especies, las sedas filtrantes de los toracépodos
son reemplazadas por espinas cortas y fuertes.

Dado el escaso alimento disponible en los cuerpos de agua temporarios, algunas especies de anostracos
han desarrollado estrategias tréficas para evadir la competencia inter e incluso intraespecifica. Daborn
(1978) sugirid la existencia de una segregacién tréfica entre Artemiopsis stefanssoni Johansen vy
Branchinecta paludosa (O.F. Miiller) que coexisten en cuerpos de agua articos, muy pobres en nutrientes.
Basd su hipétesis en la observacion que ambas especies se alimentan de diferente forma y en diferente
lugar del cuerpo de agua, lo cual se refleja en la morfologia de sus toracépodos, su contenido intestinal y
la incidencia de infeccién por esporozoarios. El mismo autor sugirié ademas la presencia en B. paludosa
de una segregacion trofica entre sexos, también sobre la base de los lugares donde se alimentan el
macho y la hembra y el dimorfismo sexual en las armaduras setosas y endopoditos de los toracépodos.
Posteriormente, el mismo Daborn (1979) extendid su hipdtesis de segregacion tréfica intraespecifica a
otras especies de Branchinecta que presentan gran dimorfismo sexual en sus toracépodos.

Alimentaciéon durante la etapa larval:

el primer estadio larval de los anostracos es la larva ‘nauplius’, que consume su propio vitelo y no se
alimenta activamente. En los siguientes estadios larvales, ya comienza la alimentacién activa por filtracién
no selectiva de microparticulas plancténicas. El alimento es atrapado y manipulado hacia la boca por
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sedas de las antenas 2 y de las mandibulas con palpo. Las sedas que intervienen en la alimentacion estan
bastante espaciadas entre si, no formando un tamiz bien definido; ademas, no se observa una corriente
filtrante neta ni una secrecién mucosa aglutinante del alimento, como en el adulto. Segin Fryer (1983)
el mecanismo filtrador larvario pareceria demasiado ineficaz; probablemente una parte importante de la
dieta larval esté constituida por moléculas orgénicas, tales como vitaminas, minerales, azlcares simples y
aminoacidos, tomadas directamente del medio.

Durante el desarrollo post-embrionario, a medida que los toracépodos y sus armaduras setosas se van
desarrollando, el aparato filtrador larval es gradualmente reemplazado en su funcionamiento por el
complejo aparato filtrador adulto.

Los quistes o embriones criptobidticos. Estrategia reproductiva

Los anostracos son animales bisexuales; solamente en el género Artemia, existe ademas, reproduccion
partenogenética. El macho presenta sus antenas modificadas como ‘claspers’ para enganchar a la hembra
durante la cépula. Cuando un macho encuentra una hembra receptiva que acepta su abrazo, la pareja
nada abrazada un tiempo variable, que va desde unos pocos segundos hasta dias, segun la especie.
Durante ese tiempo los integrantes de la pareja no dejan de moverse y alimentarse. En la hembra, los
ovocitos descienden desde un par de oviductos al Utero, dentro de la bolsa ovigera u ovisaco impar, el
cual termina distalmente en un orificio, el gonoporo femenino. El macho introduce uno de sus dos penes
en el gonoporo femenino y fecunda los ovocitos. Pasado un tiempo variable, la pareja se separa. Los
huevos fecundados son cubiertos por secreciones de las glandulas de la céscara que desembocan en
el saco ovigero, y empiezan a segmentarse dentro del Utero materno; sin embargo, al llegar al estadio
de gastrula el proceso de desarrollo se detiene: los embriones entran en un estado criptobiético de
origen enddgeno (fisioldégico) llamado diapausa, independientemente de las condiciones ambientales
imperantes, y la hembra los libera al medio en forma de quistes o huevos embrionados de resistencia, que
permaneceran alli un tiempo variable. Al secarse o congelarse su biotopo la hembra muere, pero estas
mismas condiciones de desecacién podrian producir la inactivacion de la diapausa de los quistes liberados
al medio; los quistes entran ahora en quiescencia, una etapa de criptobiosis exégena que depende de
los factores ambientales: el metabolismo se reinicia cuando se restablecen las condiciones ambientales
favorables (Lavens and Sorgeloos, 1987)

Existen dos tipos de quistes: los de eclosiéon inmediata o subitédneos y los que requieren un ndmero
variable de ciclos sucesivos de desecacidn-hidrataciéon antes de eclosionar (Hildrew, 1985). La respuesta
de los quistes a los estimulos de eclosion, varia entre poblaciones de una misma especie, entre individuos
de una poblacién y alin entre quistes de una misma puesta, segun las condiciones ambientales bajo las
cuales se desarrollé y crecid la generacién parental (Mura, 2004). Es decir que, puede haber variaciones
locales en el comportamiento de eclosion, de acuerdo con la estabilidad y predictibilidad de los biotopos
de cada poblacidon (Maffei y col., 2005). La tasa de eclosién de los quistes producidos por hembras
que viven en ambientes predecibles y estables es alta con respecto a esta tasa en hembras que viven
en ambientes impredecibles e inestables; en este Ultimo caso, la poblacién enfrenta el riesgo de la
desecacién inesperada de su cuerpo de agua (por ej., inundacién por una lluvia fugaz seguida de una
rapida desecacion, durante la estacién seca), distribuyendo temporalmente la eclosién de sus quistes
en sucesivos ciclos de desecacion-inundacién (Zarattini, 2004; Ripley y col., 2004). De este modo, una
eclosién fallida por un cambio estacional impredecible no compromete el destino de la poblacidn. Esto
garantiza que haya siempre una reserva o banco de quistes en la poblacién, capaz de eclosionar bajo
las méas diversas condiciones ambientales (Mura, 2004), e incluso recolonizar un biotopo luego de un
evento de extincion de la poblacién. Ademas, los quistes del banco, que eclosionan después de periodos
variables de criptobiosis y provienen de diferentes momentos y condiciones ambientales (dispersion
temporal), pueden introducir una importante variabilidad genotipica y fenotipica en la poblacién (Hairston
and Kearns, 2002)
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Se ha sefalado una variacién en el tamaho de los quistes entre poblaciones de una misma especie
que viven en biotopos con diferentes caracteristicas. Esto revelaria una respuesta evolutiva a distintas
situaciones ecoldgicas. Belk y col. (1990) encontraron que el tamano de los quistes de Streptocephalus
sealii Ryder variaba en diversas poblaciones segun si los correspondientes cuerpos de agua eran de lluvia
o de deshielo. Estos autores sugirieron que la seleccidn favoreceria el desarrollo de un mayor nimero de
huevos mas pequefios en los charcos de lluvia, mas impredecibles en cuanto a su régimen de inundacién-
desecacién, que en los de deshielo, que son estacionales. El tamafio de los huevos también variaria con el
tamano de las hembras y la latitud y altitud de los biotopos.

Los anostracos son oviparos. Sin embargo, en el caso particular de Artemia, las hembras pueden alternar
dos modalidades reproductivas: ovoviviparismo y oviparismo. Cuando las condiciones del medio son
favorables y el alimento no es limitante, las hembras liberan larvas ‘nauplius’ al medio, que se desarrollan
inmediatamente (ovoviviparismo). Cuando las condiciones del medio empiezan a hacerse desfavorables
y ponen en riesgo la supervivencia de la poblacion, las hembras pueden virar de modo reproductivo y
liberar quistes (embriones criptobidticos) al medio (oviparismo). Esos quistes aseguraran la continuidad
de la poblacién cuando se restablezcan las condiciones del medio. No se conocen hasta el momento los
determinantes y el mecanismo de viraje entre los dos modos reproductivos.

Los quistes son estructuras altamente especializadas y resistentes. Su cascara compleja protege al embrién:
de su exposicion al congelamiento (toleran hasta 2 horas una temperatura de -271°C, cerca del cero
absoluto); de las temperaturas elevadas (toleran hasta 16 hs a 98°C); de dafos mecanicos, radiaciones
ultravioletas, hongos y parasitos. Se ha mencionado el caso de quistes de Artemia datados en 10.000
ahos, que eclosionaron al ser hidratados (Anénimo, 1987 en Grassé, 1996). Sin embargo, la cascara no
evita la pérdida de agua. El quiste se deshidrata, pero su alto contenido en el azicar trehalosa (hasta un
20% de su peso seco), permite mantener su integridad estructural: las moléculas de trehalosa reemplazan
a nivel molecular las moléculas de agua que se pierden por deshidratacion alrededor de los residuos
polares de los fosfolipidos y proteinas de las membranas celulares (Crowe, y col., 1987). En ausencia de
agua, las membranas se mantienen estabilizadas en un estado fluido. A su vez, el aumento de la fluidez
de las membranas deshidratadas es responsable del mantenimiento de una baja permeabilidad de las
bicapas, lo que impide el escape de los contenidos celulares. Por lo tanto, el quiste se deshidrata en
forma reversible y sin dafio estructural. Durante la rehidratacion, la trehalosa se degrada, el quiste se
hincha rapidamente con agua y reinicia su actividad metabdlica.

Los quistes de anostracos pueden ser lisos o muy ornamentados; esféricos, aplanados, con forma de disco
o con forma de tetraedro. El tamafo y la forma pueden ser Utiles en algunos casos para la identificacion
taxondmica a nivel de especie o de género, o ser caracteres taxonémicos complementarios.

La duracién completa del ciclo de vida (quiste, desarrollo embrionario y post-embrionario, madurez
sexual, copula y fecundacién, liberacion de quistes al medio) puede ser sorprendentemente breve,
y completarse en unas pocas semanas o menos, o extenderse por un periodo mas largo de tiempo,
segun las condiciones climaticas y ambientales locales. Cuando las condiciones en el cuerpo de agua
empiezan a volverse desfavorables, los tiempos se van acortando; lo mismo ocurre en ambientes en los
que naturalmente las condiciones favorables duran poco tiempo. Cuando los tiempos se acortan, los
animales pueden madurar a menores tamanos. Es frecuente observar que cuando un cuerpo de agua se va
desecando gradualmente, se produce su fragmentacién en charcos encadenados con diversos volimenes
de agua, dénde los animales pueden alcanzar simultdneamente la madurez a tamafnos muy distintos.

Finalmente, los quistes son importantes agentes naturales de dispersién espacial, que intervienen en la
distribucion geografica de las especies. Son transportados a cortas distancias por los vientos dominantes y
amayores distancias a través de animales (especialmente aves limicolas, que visitan los charcos temporarios
para alimentarse y/o beber), los cuales los llevan adheridos a sus patas, cuerpos, pelos, plumas, picos o
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incluso dentro de su tubo digestivo. Los quistes toleran la accidon de las enzimas digestivas y pueden
ser egestados o regurgitados en otros cuerpos de agua, alejados del biotopo de origen (Green et al,
2005) También debe tenerse en cuenta la dispersion deliberada o involuntaria de quistes, asociada a
las actividades econdmicas del hombre, sobre todo en las especies de aplicacidon en Acuicultura, lo cual
estad generando alteraciones en la distribucién geogréfica de las especies y serio riesgo de extincion de
especies autdctonas y su reemplazo por especies invasoras.(Green y col., 2005; Amat y col., 2005).

Por ejemplo, 2 A. franciscana, es una especie americana autoctona, distribuida ampliamente en Norte y
Sudamérica y el Caribe. Recientemente, se ha convertido en una especie exdtica invasiva en expansion
en el Viejo Mundo. Es actualmente la especie de Artemia dominante en las salinas costeras atlanticas
portuguesas, a lo largo de la costa mediterranea francesa (SE Francia) y en la Bahia de Cadiz (SO de
Espana), desplazando a las formas nativas; también coexiste con la forma partenogenética autdctona en
la Laguna Mar Chica, al N de Marruecos y en la salina Aigues Mortes, en Francia (Amat y col., 2005). A.
franciscana tendria los rasgos de las especies r-estrategas. Segin Smith and Smith (2001) las especies r-
estrategas viven en habitats temporales, inestables e impredecibles, explotan situaciones en las que no
tienen competencia, poseen buenos mecanismos de dispersion, son buenos colonizadores y responden
rapidamente a las perturbaciones. Estas caracteristicas se aplican en general a las especies de anostracos.
A. franciscana seria una especie r-estratega mas extrema que las especies del Viejo Mundo a las que deja
fuera de competencia (Amat y col., 2005).

Conclusiones

La gran plasticidad adaptativa de los anostracos para enfrentar grandes variaciones ambientales de sus
biotopos, parece ser la herramienta evolutiva que garantizé su larga permanencia desde el Cémbrico
superior (WaloBek, 1995) hasta nuestros dias. Su notable eurihalinidad y la adquisicién de un mecanismo
osmorregulador muy eficaz, fue un factor determinante en la invasién al agua dulce, particularmente en
ambientes temporarios, extremadamente variables, de baja diversidad biética; esa amplia tolerancia a las
grandes variaciones ambientales también permitié la invasién de otros ambientes extremos e inhdspitos:
los cuerpos de agua salobre y salada. Fueron tan exitosos en la ocupacion de estos ambientes que se
distribuyeron por todos los continentes. En estos biotopos seguramente el alimento disponible era escaso
y un tipo de alimentaciéon microfagica por filtracién no selectiva fue muy adaptativo. La adquisicién de
mecanismos de detencién metabdlica, diapausa y quiescencia en los quistes (embriones criptobidticos)
constituyeron la base para el desarrollo de una compleja estrategia reproductiva. Hubo muchos millones de
ahos para ensayar diferentes soluciones y seleccionar las mejores para enfrentar los problemas planteados.
Esas soluciones forman parte de la estrategia de supervivencia de los anostracos, que tiene importantes
puntos de contacto con las estrategias de otros Branchiopoda y de grupos zooldgicos no tan cercanos,
que debieron enfrentar desafios similares. Pocas soluciones similares para problemas parecidos.

2 AMAT, F,, Hontoria, F, Ruiz, O., Green, A. J.,Sanchez, M. |., Figuerola, J. and Hortas, F. 2005. The American brine shrimp
as an exotic invasive species in the western Mediterranean. Biological Invasions 7:37-47.
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