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RESUMEN

Alimentacion en Ophiuroidea (Echinodermata) de Argentina: estudios a partir del analisis

de morfologia y microestructura de mandibulas y dientes

La alimentacién en Ophiuroidea presenta la mayor diversidad de estrategias alimentarias
dentro de los equinodermos. Los estudios sobre la dieta en ofiuroideos se basan en andlisis
de contenidos estomacales, asi como también observaciones de campo, y una tercera
aproximacién es el andlisis de las caracteristicas de las mandibulas. El objetivo de este
trabajo consistié en analizar mediante microscopia electrdnica de barrido la morfologia de
las mandibulas y la microestructura de los dientes de doce especies de ofiuroideos del Mar
Argentino y relacionarlas con las estrategias alimentarias. Ademas se propuso estudiar
mediante andlisis de morfometria geométrica la morfologia de las placas orales. Los
resultados revelaron que Gorgonocephalus chilensis, Ophiomyxa vivipara, Ophiocten
amitinum, Ophiacantha vivipara, Ophiura (Ophiuroglypha) lymani y Ophiochondrus stelliger
presentan dientes uniformes, terminando en punta y generalmente con bordes aserrados. El
tipo de dientes uniforme se encuentra asociado a varias morfologias de placas orales con
musculatura poco desarrollada. Estas especies fueron clasificadas como macréfagos de
acuerdo a sus tipos de dientes, y la morfologia de sus placas orales asociada a posibles
habitos carrofieros o predadores. Por otro lado, Amphiura magellanica, A. eugeniae, A.
princeps y Amphipholis squamata mostraron dientes compuestos, generalmente de forma
cuadrangular con una superficie lisa y plana en la parte distal del diente, mientras que
Ophiactis asperula y Ophioplocus januarii presentaron dientes intermedios. Todas ellas
fueron clasificadas como micréfagas. Ademas presentaron morfologias similares en cuanto a
sus placas orales, siendo estas mas altas que largas y con una musculatura muy desarrollada.

Este tipo de placa oral fue asociada a posibles habitos suspensivoros o detritivoros para



estas especies. Los analisis de morfometria geométrica revelaron la existencia de tres grupos
dentro de las especies estudiadas, el primero reunid especies macréfagas, el segundo
aquellas especies micréfagas, mientras que el tercer grupo se conformd por
Gorgonocephalus chilensis. Ademas, el segundo grupo mostré una subdivisdn separanado a
Ophiactis asperula y Ophioplocus januarii confirmando de este modo una diferencia
morfoldgica la cual fue asociada al tipo de diente intermedio. Un andlisis de alometria reveld
la existencia de una correlaciéon entre el tamafio y la forma de la placa oral en Ophiactis
asperula. Las diferencias en la ontogenia debieran estar relacionadas con los cambios de
crecimiento de Ophiactis asperula. Este trabajo sienta precedencia en el estudio de la
alimentacién y amplia el conocimiento acerca de las placas orales de las especies de

ofiuroideos del mar Argentino.
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INTRODUCCION

Introduccidn general

Los equinodermos (del griego: ekhinos, espinoso; derma, piel) son invertebrados estrictamente
marinos y se encuentran en todos los océanos desde la zona intermareal hasta las
profundidades abisales. En este grupo se encuentran representados: pepinos de mar, estrellas
quebradizas u ofiuroideos, estrellas de mar, erizos y lirios de mar. Es comun la presencia de un
endoesqueleto calcareo formado por osiculos dérmicos que pueden fusionarse formando un
caparazon rigido, como sucede en erizos o flexible como en el caso de los pepinos de mar

(Hyman, 1955).

El Phylum Echinodermata es un linaje que aparece en el Precdmbrico y evolutivamente se
encuentra no muy lejano al Phylum Chordata (Pearse y Pearse, 1994). Existen
aproximadamente 16 clases extintas de equinodermos, con mds de 13.000 especies fdsiles
descriptas. Los equinodermos fueron comunes y muy diversos en el CAmbrico Temprano, hace
600 millones de afios. Hasta las formas mas primitivas poseian un esqueleto bien desarrollado

y diversos patrones corporales (Hendler et al., 1995).

En la actualidad, se conocen alrededor de 7.000 especies vivientes de equinodermos y se han
reconocido 5 clases. Los crinoideos (clase Crinoidea, 700 especies), las estrellas de mar (clase
Asteriodea, 1.800 especies), los ofiuroideos (clase Ophiuroidea, 2.000 especies), los erizos de
mar (clase Echinoidea, 900 especies) y los pepinos de mar (clase Holothuroidea, 1.200

especies) (Pawson, 2007).

Segun el ultimo relevamiento se han contabilizado 2.064 especies de ofiuroideos, ellos
representan una pequefia parte de la diversidad marina (Stéhr et al., 2012). Los ofiuroideos
viven en todos los tipos de hdbitat marinos e incluso en zonas salobres, son abundantes sobre
los fondos blandos, tanto en aguas costeras como a grandes profundidades y pueden estar
asociados a corales, algas, esponjas, crustaceos, poliquetos, estrellas y erizos de mar (Hyman,

1955).
Ophiuroidea de Argentina

Estudios sobre comunidades bentdnicas en la plataforma continental argentina presentan a los
equinodermos como grupo dominante en la zona mds externa, cercana al talud continental
(Bastida et al, 1992). En el Mar Argentino, la clase Ophiuroidea estd ampliamente

representada abarcando dos drdenes, 9 familias, 20 géneros y un total de 32 especies (Brogger



et al., 2013a). Para esta zona existen pocas publicaciones que tratan sobre distribucidn vy
taxonomia de este grupo. Algunas de ellas realizadas en los 60°s por Bernasconi (1965a, b) y
Tommasi (1968) y en los 70°s por Bernasconi y D’Agostino (1971, 1974, 1975, 1977).
Posteriormente Bartsch (1982) estudid muestras bentdnicas tomadas de la plataforma
continental patagdnica, describiendo caracteres externos e internos de once especies de
ofiuroideos. Zaixso y Lizarralde (2000) examinaron la distribucion de las especies de
equinodermos mas frecuentes del Golfo San José y de la zona sur del Golfo San Matias,
refiriéndose a cuatro especies de ofiuroideos, donde analizaron su densidad relacionandola
con parametros ambientales. Recientemente se ha estudiado la biologia de Ophioplocus
januarii en la zona del Golfo San José, analizando su crecimiento, reproduccién y alimentacién,
esta Ultima a través de estudios de microestructura de los dientes y analisis de contenidos

estomacales (Brogger, 2010; Brogger et al., 2013b).
Morfologia

En la morfologia externa de un ofiuroideo se evidencia claramente un disco central y los
brazos. Una serie de osiculos cubiertos por tegumento llamados escudos, placas, escamas,
espinas y granulos protegen al cuerpo. En varias especies pueden estar presentes escudos
radiales pares sobre la parte dorsal del disco, cerca de la base de los brazos (Fig. 1 A). También
en muchas especies se pueden evidenciar las placas primarias formando una roseta en la parte
dorsal y central del disco (Hyman, 1955; Hendler, 1991). Cada brazo se compone de una serie
de osiculos, los cuales se unen flexiblemente y son capaces de realizar movimientos verticales
en cierto grado e incluso algunas especies pueden enrollarlos (Litvinova, 1994). Sobre los
brazos se disponen placas dorsales, ventrales y laterales (Fig. 1 B). Las placas laterales suelen
prolongarse y unirse en la parte ventral o dorsal del brazo, pueden presentar espinas en sus
laterales las cuales varian en numero y tamafo segun la especie. En el interior del disco se
encuentran las génadas (Fig. 1 C, “g”), el estémago (Fig. 1 C, “e”), las mandibulas (Fig. 1C, “m”),
y unos sacos llamados “bursas” (Fig. 1 C “b”). Estas ultimas cumplen funciones de
reproduccion, como por ejemplo liberar gametas e incubar crias en las hendiduras de la bursa
(en aquellas especies viviparas) (Fig. 1 C, “hb”), y de respiracion para el intercambio gaseoso

(Fell, 1966).
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Figura 1. Esquema general y detalles de la anatomia de un ofiuroideo. A-Detalle del disco y la parte
proximal de los brazos en vista dorsal. B-Seccién de un brazo. C-Esquema de la seccion vertical del disco.

Abreviaturas: b, bursa; d, dientes; e, estémago; g, génadas; hb, hendiduras de la bursa; m, mandibula. Ay
B: tomado y modificado de Hendler et al. (1995); C: tomado y modificado de Hyman (1955).



En la cara oral, se encuentran cinco estructuras conspicuas que incluyen los escudos orales, de
los cuales al menos uno es mds grande y perforado llamado madreporito. Cinco mandibulas
triangulares enmarcan la localizacidn central de la boca (Fig. 2 A). Los tentdculos o pies
ambulacrales emergen por debajo de cada unidén de las placas ventrales y laterales de los
brazos (Fig. 2 B). Las propiedades adhesivas de los pies ambulacrales les permiten a ciertas
especies manipular particulas de alimento, asi como también trepar superficies verticales
(Hendler et al., 1995). Adjunto a la boca se encuentran otros osiculos llamados escudos orales
y adorales, y papilas orales y dentales (Fig. 2 C). La configuracion y forma de las papilas orales y

dentales es de relevancia taxondmica (Fig. 2 D) (Hendler et al., 1995).

Mandibulas

La morfologia mandibular de Ophiuroidea que se detallada a continuacidn se encuentra
basada en las descripciones de Clark (1914), Spencer (1925), Hyman (1955), Murakami (1963),
Hendler et al. (1995), Medeiros-Bergen (1996), Brogger (2010) y Stohr y Muths (2010):

Cada mandibula se compone por una serie de osiculos llamados placas orales, placa dental,
dientes, y papilas orales y dentales (Fig. 3 A) (Martynov, 2010). Una mandibula vista de frente,

sin dientes ni papilas, presenta dos placas orales y una placa dental (Fig. 3 B).

Placa oral. Es una placa grande y robusta. Hay cinco pares de estas placas, conectadas entre si
para formar la boca. Cada mandibula se compone por dos placas orales unidas sobre el borde
proximal, sobre el que se apoya una placa dental. A su vez cada placa oral presenta dos caras,
una cara abradial y una adradial (Fig. 3 Cy D). El margen proximal de la placa es vertical y suele
presentar estrias o surcos transversales, esta zona articular entre ambas placas es llamada area
articular abradial (Fig. 3 A “aab”). Sobre el borde dorsal de la placa hay dos surcos que
corresponden al canal del anillo nervioso (Fig. 3 A “cn”) y otro al canal del sistema vascular
acuifero (Fig. 3 A “ca”). Sobre la cara abradial se encuentra un area delimitada por bordes
marcados, llamada drea muscular abradial (Fig. 3 A “mab”). La cara adradial presenta dos
depresiones conspicuas las cuales corresponden al primer y segundo tentaculo oral (Fig. 3 B
“d1” y “d2”). Cada placa articula radialmente en su extremo distal con la primera vértebra de
los brazos, junto al extremo de la placa oral del par vecino. Esta zona de unidn se llama area
articular adradial (Fig. 3 B “aad”), y presenta generalmente estrias o surcos. Sobre esta cara se
encuentra el drea muscular adradial (Fig. 3 B “mad”), ubicada distalmente y préxima al drea
anticular adradial. Cada placa oral en realidad se conforma por dos piezas osiculares
fusionadas, cuya sutura suele ser incospicua, y usualmente mantienen la unidad aun luego de

tratamientos con hipoclorito de sodio.
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Figura 2. Esquema general y detalles de un ofiuroideo en vista oral. A-Detalle del disco y la parte proximal de los
brazos. B-Seccion de un brazo en vista ventral. C-Detalle de una de las cinco mandibulas que conforman la boca.
D-Estructura mandibular de un ofiuroideo mostrando la disposicién de las papilas orales (PO), papilas dentales
(PD), papilas infradentales (P1) y diente (D); fila superior vista ventral de la mandibula y fila inferior vista del borde
proximal de la mandibula mostrando la fila de dientes que se proyectan dentro de la boca: Familia Amphiuridae
con papilas infradentales pareadas en la punta de la mandibula, Amphioplus thrombodes (1), Ophiophragmus
pulcher (2), Amphiura kinbergi (3); Familia Ophiactidae con dos papilas orales a cada lado de la mandibula,
Ophiactis savignyi (4); Familia Ophiuridae con varias papilas orales a cada lado de la mandibula, Ophiolepis
elegans (5); Familia Ophiocomidae con un grupo de papilas dentales en la punta de la mandibula y una serie de
papilas orales, Ophiocoma echinata (6), Familia Ophiotrichidae con un grupo de papilas dentales y sin papilas
orales, Ophiotrix suensoni (7). Tomado y modificado de Hendler et al. (1995).



Placa dental. También llamada placa mandibular, se encuentra sobre la unién de ambas placas
orales. Esta placa soporta los dientes y/o las papilas dentales a los lados del extremo ventral.
Cuando se desprende de la mandibula se la ve como una placa elongada y plana, siendo entera
(Fig. 3 F) o dividida en varias porciones por fisuras transversales (Fig. 3 E). Sobre la cara adoral
a veces hay una serie vertical de foramenes redondeadas a lo largo de la linea media, mientras
gue otras veces se encuentran dispersos por toda la placa. Ademas de las anteriores, a
menudo se pueden observar una serie vertical de foramenes en la porcidn superior, que
pueden ser enteros o divididos lateralmente en dos mitades mediante una barra media
vertical. En estas depresiones, fordmenes y proyecciones, se insertan los dientes o las papilas
dentales que yacen proximales a la placa.

DIENTE

PLACA
DENTAL

DENTAL

PLACAS ORALES

Figura 3. Esquema general una mandibula y detalles de placa oral y dental de un ofiuroideo. A-Vista
lateral de una mandibula. B-Vista frontal de una mandibula sin dientes ni papilas. C-Vista de la cara
abradial de una placa oral. D-Vista de la cara adradial de una placa oral. E y F-Vista adoral de una placa
dental. Abreviaturas: ca, canal del sistema vascular acuifero; cn, canal del anillo nervioso; aab, area
articular abradial; mab, drea muscular abradial; d1, depresion del primer tentdculo oral; d2, depresién
del segundo tentaculo oral; aad, area articular adradial; mad, area muscular adradial; f, foramen.
Tomado y modificado de Murakami (1963) y Bartsch (1982).



Dientes: Piezas calcdreas insertas sobre la placa dental, por lo general dispuestos en hilera
vertical. Se encuentran en contacto con las placas dentales, insertos en fordmenes o bien
apoyado sobre éstas. El nimero de dientes suele variar segun la especie y a lo largo del ciclo

de vida.

Papilas orales. Placas calcareas que bordean los margenes de cada mandibula. Pueden
presentar varias formas, desde escamas, espiniformes, rectangulares o en forma de bloque. El
patrén y el nimero de papilas orales son uno de los caracteres taxondmicos mas usados

tradicionalmente en la clasificacién de los ofiuroideos.

La morfologia de las mandibulas de los ofiuroideos ha sido poco estudiada. El trabajo mas
relevante y detallado a la fecha ha sido el de Murakami (1963) quien analiza las caracteristicas
anatémicas de las placas orales y dentales de varias especies. De sus observaciones infiere la
relacion existente de los distintos taxones, dando soporte a la clasificacion propuesta por
Matsumoto (1915) (y conservada por Spencer y Wright (1966)). Actualmente esta clasificacion
ha sido rechazada, siendo la propuesta por Smith et al. (1995) la mas aceptada. El analisis
morfoldgico de las mandibulas, junto con caracteres del disco, tienen relevancia en la
resolucidon de la filogenia del grupo. Sin embargo aln no se ha encontrado un criterio definido

para resolverlo (Stéhr, 2012).

Microestructura

Los osiculos de los equinodermos presentan una microestructura a modo de finas redes de
carbonato de calcio (calcita), formando una estructura que se conoce como estereoma. Cada

elemento del esqueleto de los equinodermos es en realidad un Unico cristal de carbonato de

calcio, finamente estructurado y ramificado (Hyman, 1955). Medeiros-Bergen (1996) analizd la
microestructura del estereoma de los dientes de 43 especies de ofiuroideos empleando
microscopia dptica y de barrido (solo para algunas especies). Incluyd, entre ellas, algunas de las
especies y/o familias tratadas en este trabajo. De sus observaciones concluyé que hay dos
tipos basicos de dientes: los “uniformes” y los “compuestos”. Los primeros son dientes con
estereoma completamente fenestrado o poroso, mientras que los compuestos son dientes
donde la base es porosa pero la otra mitad de los dientes se conforma por calcita no
perforada. Segln esta autora, las especies macrofagas presentan dientes uniformes, mientras

que las micréfagas tienen dientes compuestos. Ademas observé que, con algunas excepciones,

el tipo de diente es un caracter que se conserva a nivel de familia.



Recientemente se ha re portado un tercer tipo de dientes, siendo éstos totalmente
fenestrados pero con una zona de compactacion del poro en el extremo distal. Estos dientes
son llamados “intermedios” y fueron reportados para Ophioplocus januarii (Brogger, 2010).
Esta particular microestructura intermedia estaria relacionada con los habitos alimentarios de
microfagia observados en esta especie, resultando equivalentes funcionalmente a los dientes

compuestos de las otras especies microfagas.

Ademas de los ofiuroideos también los equinoideos emplean de forma activa sus mandibulas y
dientes en la alimentacién. La boca de la mayoria de los erizos de mar se encuentra equipada
con cinco mandibulas, cada una con un diente en forma de cincel y muy afilado. Esta
estructura es llamada linterna de Aristételes. Los dientes son usados para cortar y raspar algas,
corales y rocas para alimentarse. La accién combinada de dientes y espinas permite algunos
equinoideos perforar concreto o inclusive metal (Hendler et al., 1995). La microestructura de
los dientes de los equinoideos fésiles es de gran relevancia taxondmica ya que ha sido utilizada
para separar a dos grandes grupos: los cidaridos y los euequinoideos (Smith y Hollingworth,
1990). Las diferencias morfoldgicas de los dientes y las mandibulas de los equinoideos han sido

asociadas a diferentes modos de alimentacion (Lawrence y Jangoux, 2013).
Alimentacion

La alimentacion de los equinodermos varia entre cada clase, asi como también las estrategias
para capturar comida. Los crinoideos son suspensivoros, capturan particulas de alimento de la
columna de agua. Los holoturoideos se caracterizan por ser detritivoros o suspensivoros,
mientras que los equinoideos ramonean generalmente sobre algas o animales muertos. Las

estrellas de mar por otro lado, son en su mayoria depredadoras (Sloan y Campbell, 1982).

La clase Ophiuroidea presenta la mayor diversidad de estrategias alimentarias dentro de los
equinodermos. Pueden variar desde depredadores, hasta detritivoros, también se conocen
carnivoros, omnivoros, suspensivoros o carrofieros. Como amplia generalizacién, se pueden
reconocer dos grandes grupos: los “macréfagos” (especies generalmente carnivoras,
depredadoras o carrofieras) y los “micréfagos” (que se alimentan principalmente de pequefias

particulas que se encuentran en el sustrato o en suspension en el agua) (Warner, 1982).

Los estudios de alimentacién en ophiuroidea pueden ser abordados a partir del analisis de
contenido estomacal u observaciones de campo. Los items encontrados en el estdmago,
permiten estimar las preferencias alimentarias de los ofiuroideos (Ferrari y Deraborn, 1989;

Dahm, 1999; Harris et al.,, 2009), mientras que a partir del comportamiento se pueden



identificar especies con habitos suspensivoros o activas depredadoras (Davoult y Gounin,
1995), no asi tan facilmente aquellas especies depositivoras que se alimentan por debajo del
fondo (Gielazyn et al., 1999). Otra aproximacidon al estudio de la alimentaciéon, proviene del
anadlisis de la microestructura que adopta la red de calcita (estereoma) en los dientes

(Medeiros-Bergen, 1996).

Estudios recientes revelan que la forma de los dientes y de sus papilas podria diferenciar a las
especies segun sus habitos: epifaunales o infaunales relaciondndolas con sus estrategias
alimentarias: macrdfagos y micréfagos (Boos, 2008). Por otro lado la morfologia de los dientes
se ha utilizado como modelo para explicar el posible procesamiento de alimentos segun su

origen estructural (Boos et al., 2012).
Morfometria geométrica

La morfometria comprende el estudio cuantitativo de la variacién morfoldgica y su co-
variacion con otras variables. En estudios de morfometria clasica, estan incluidos los
componentes de forma y tamafio, los cuales son capturados a partir de un conjunto de
variables cuantitativas tales como longitud, altura, etc., sobre los cuales se aplican analisis
estadisticos multivariados que explican la variacion (Bookstein, 1991). Si bien la morfometria
clasica es util en estudios morfoldgicos, existe un alto grado de correlacién entre las medidas
de distancias lineales y el tamafio, que dificultan por lo tanto la interpretacién de los patrones
de variacion (Bookstein et al., 1985; Rohlf y Marcus, 1993). A fines de los 80’s Bookstein
incorpora al analisis de morfometria tradicional una nueva técnica denominada morfometria
geométrica. Este método permite analizar diferencias morfoldgicas entre diferentes grupos de
individuos, al evaluar si existen diferencias en la forma y el tamafo a través de un analisis en
base a los datos originales. El modo de capturar la geometria de las especies en estudio se
realiza mediante puntos morfométricos o landmarks. Estos landmarks son puntos tomados en
un espacio bi o tridimensional que corresponde a la posicidon de un rango en particular en un
objeto. Ademads permite identificar diferencias grupales y/o individuales, variacién entre
muestras, y otros resultados en base a la forma original de las especies estudiadas (Zelditch et
al., 2004). El estimador del tamafo mas utilizado en morfometria geométrica es el tamafio del
centroide o centroid size, calculado como CS= [S (di)’]*?, donde di es la distancia de los
landmarks al centro. El tamafio del centroide es la Unica variable no correlacionada con la
forma en ausencia de alometria (Bookstein, 1991). Esta falta de correlacidn es una ventaja

sobre las mediciones de tamafios usadas en morfometria tradicional.



Existen tres tipos de landmarks segun Bookstein (1991), llamados tipo |, Il y lll o anatdmicos,
matematicos y pseudolanmarks, respectivamente. Segun Dryden y Mardia (1998), los tipo | o
anatomicos, son los puntos facilmente visibles que se definen directamente como caracteres
propios de la estructura a analizar, como la interseccién de suturas craneanas o la insercion de
una aleta. Los tipo Il o matematicos, son definidos por una estructura biolégica que esta en
una region determinada pero que ocupa un area que es mayor a dicho punto, como por
ejemplo un punto de maxima curvatura, la clspide de un diente, un punto extremo. Por ultimo
los de tipo Il o pseudolandmarks son todavia menos puntuales que los de tipo Il, se refieren a
puntos localizados en cualquier lugar a lo largo de un contorno o entre dos landmarks
anatomicos o matematicos, como por ejemplo el extremo izquierdo de la banda fasciolar de

un gasterdpodo (Zeldithch et al., 2004).

El estudio de los cambios de morfologia tanto externa como interna es ampliamente utilizado
en diversos grupos taxondmicos como herramienta para una identificacidn discreta de stocks
fenotipicos (Booke, 1981, en Marquez et al. 2010). En otros invertebrados, como los
gasterdpodos, el estudio de la morfologia de las conchas ha servido como herramienta
adicional en la reconstruccién de filogenias a nivel de género y especies (Vermeij, 2002; Teso,
2010; Teso et al., 2011). En equinodermos, estudios de morfometria clasica han sido utilizados
para reportar cambios morfolégicos y plasticidad fenotipica en el cuerpo y mandibulas de
equinoideos en respuesta a las condiciones tréficas del ambiente (Levitan, 1991, 1992; Hughes

etal., 2012).

En Ophiuroidea la morfologia de las placas orales son de gran relevancia en la descripcion de
grupos a nivel orden y familia (Murakami, 1963; Devaney, 1968, 1970; Bartsch, 1982).
Recientemente se las ha utilizado como caracter taxondmico para separar a dos especies co-
genéricas (Stohr y Muths, 2010). Estas estructuras presentan caracteres variables, pero
facilmente reconocibles entre las especies, como por ejemplo los puntos extremos de la zona
apoyo de la placa dental, asi como también la zona de insercién muscular sobre la cara
abradial. Por lo que se propone estudiar la variacién interespecifica de la forma de las placas

orales mediante la técnica de morfometria geométrica.
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Objetivos

El objetivo general de presente trabajo es estudiar las estrategias alimentarias de las familias
mas representativas de Ophiuroidea (Echinodermata) de la Argentina a partir del estudio de la

morfologia de sus mandibulas.

Objetivos particulares

- Estudiar y describir mediante Microscopia Electrénica de Barrido las principales
estructuras que conforman las mandibulas de las distintas especies.

- A partir del analisis morfolégico de las placas orales, placas dentales y dientes, inferir
sus estrategias alimentarias.

-Determinar la relacién entre la dieta de los ofiuroideos y la microestructura de los
dientes (dientes uniformes vs. dientes compuestos, y posibles variantes alternativas).

- A través de morfometria geométrica:

* analizar la variacién en la forma y el tamafio de las placas orales de las distintas
especies.

*analizar la existencia de variabilidad morfolégica de las placas orales durante la

ontogenia empleando una especie como modelo.

Hipotesis

La morfologia mandibular y la microestructura de los dientes varian segun la preferencia
alimentaria de las distintas especies analizadas. Las especies micréfagas presentarian dientes
compuestos, o su variante intermedia, mientras que las macréfagas presentarian dientes
uniformes. Las placas orales de especies macréfagas tendrdn formas parecidas,

diferencidandose de aquellas placas orales de especies micréfagas.

MATERIALES Y METODOS

Material analizado. Los individuos de las distintas especies estudiadas provienen de muestras
previamente obtenidas durante las Campafias Oceanograficas llevadas a cabo a bordo del
Buque Oceanografico Puerto Deseado (CONICET) durante los afios 2009, 2011 y 2012, asi
como diversos ejemplares coleccionados a lo largo de los ultimos 10 afios pertenecientes a las

muestras de equinodermos del Laboratorio de Ecosistemas Costeros (MACN-CONICET).

11



Adicionalmente se contd con acceso a los lotes depositados en la Coleccién de Invertebrados
del Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia” (MACN).

Fueron estudiadas un total de 12 especies, representando 10 géneros de 7 familias de
ofiuroideos registrados en el Mar Argentino.

Se analizé al menos una especie de cada familia, seleccionando aquellas cuya distribucién se
encuentre dentro de la plataforma continental argentina. Para la familia Amphiuridae se
analizaron 4 especies, y para las familias Ophiacanthidae y Ophiuridae, 2 especies; y para las
restantes familias, 1 especie.

Las especies tratadas fueron: representado al orden Euryalida, Gorgonocephalus chilensis
(Gorgonocephalidae), y pertenecientes al orden Ophiurida, Ophiochondrus stelliger,
Ophiacantha vivipara (Ophiacanthidae), Ophiomyxa vivipara (Ophiomyxidae), Ophioplocus
januarii (Ophiolepididae), Amphiura magellanica, A. eugeniae, A. princeps y Amphipholis
squamata (Amphiuridae), Ophiocten amitinum y Ophiura (Ophiuroglypha) lymani (Ophiuridae),

Ophiactis asperula (Ophiactidae).

Procesamiento del material. Para cada individuo se registrd el didametro mayor del disco con un
calibre vernier de precisiéon 0,1 mm. Ejemplares de las distintas especies fueron diseccionados
para separar las placas orales y dentales y los dientes. Las distintas partes fueron inmersas en
una solucién diluida de hipoclorito de sodio comercial (NaClO) durante 10 minutos para la
desintegracion de los tejidos blandos adheridos. Luego de la inmersidn se lavaron con agua de
la red y luego con agua destilada a fin de remover cualquier cristal de sal de hipoclorito que
pueda quedar adherida a las estructuras, asi como también posibles precipitados sobre las
mismas. Finalmente las distintas piezas (placa dental, placas orales, dientes y papilas) se
secaron a temperatura ambiente y fueron montadas sobre tacos de aluminio usando
pegamento de contacto para ser fotografiadas en microscopio electrénico de barrido (MEB).
Con el fin de evaluar la variabilidad de las distintas partes mandibulares, éstas fueron

montadas en diferentes posiciones (distal, proximal, lateral, abradial, adradial, oral, y aboral).

Morfologia de mandibulas y microestructura de los dientes. Teniendo en cuenta las tallas
maximas reportadas para las especies estudiadas, se analizaron 2 individuos adultos y 2
juveniles (n por especie=4), con el fin de abarcar distintas etapas del crecimiento.
Adicionalmente para aquellas especies incubantes, se extrajeron, cuando posible, 2 crias para
su analisis. Una vez obtenidas las imagenes del MEB, las mismas se analizaron empleando el
software AxioVision® y procesadas en Adobe Photoshop® CS3. Para cada especie se realizé

una descripcidn detallada de todas sus partes mandibulares.
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Morfometria geométrica. Para los analisis de morfometria geométrica de las placas orales se
analizaron 10 ejemplares de cada especie. De cada ejemplar se aislé una placa oral al azar y se

la fotografid a través del MEB.

Para el estudio de ontogenia de Ophiactis asperula, se estudiaron siete clases: de 1 a 2; 2 a 3;
4a5 5a6;6a7;,7a8y8a9 mm de didmetro de disco. Para cada clase se utilizaron en

promedio seis ejemplares. De cada ejemplar se aislo una placa oral al azar y se la fotografié.

Sobre cada fotografia se digitalizaron 7 puntos de referencia o landmarks (LM) y 13
pseudolandmarks con el programa TPS dig2 wversion 2.05 (Rohlf, 2006:
http://life.bio.sunysb.edu/morph/index.html). Estos puntos geométricamente homdlogos
fueron elegidos sobre la cara abradial de la placa oral (Fig. 4). Los LM fueron posicionados
sobre los bordes externos de la placa oral, mientras que los pseudolandmarks delimitan el area

muscular de la placa.

Los landmarks elegidos para este trabajo fueron: LM1, ubicado distalmente sobre el extremo
mas dorsal de la placa; LM2, esta representado por el punto visible mas profundo sobre el
canal nervioso; LM3, se ubica sobre el borde proximal en el extremo mds dorsal de la placa;
LM4, es el punto ventral sobre el borde proximal; LM5, el punto de maxima curvatura ubicado
a la altura del canal nervioso sobre el borde ventral; LM6, estd ubicado sobre el extremo
ventral mas distal de la placa, generalmente coincidente con el borde ventral de la
musculatura abradial; LM7, es el punto de altura media sobre el borde distal de la musculatura

(Fig. 4 A).

Los pseudolandmarks estan ubicados sobre el perimetro de la musculatura abradial. Se
encuentran posicionados equidistalmente y anclados al LM7, es decir a partir de éste

comienzan a digitalizarse (Fig. 4 B).

Los valores de los landmarks digitalizados en el programa TPs dig2, fueron utilizados para
calcular el tamafio de cada placa oral y para describir la variacién en la forma de las placas
entre las especies mediante el programa Morphol. Para comparar estos landmarks entre si se
utilizé el método de superposicion por el cual una gradilla de deformacion, en la que se hallan
las coordenadas morfométricas de un individuo en particular, se superpone a una segunda
gradilla, en la que se encuentra la configuracién de referencia (forma promedio o consenso), la
cual se obtiene a partir de la superposicion de coordenadas morfométricas de todos los

individuos analizados (Bookstein 1991; Zelditch et al., 2004). El objetivo de esta superposicion

13



es independizarse del tamafio individual de cada organismo. Esto permite generar un nuevo

grafico con todos los puntos de todos los individuos (Procustes).

Figura 4. Disposicion de landmarks y pseudolandmarks utilizados en este trabajo.A-Cara abradial de una
placa oral de Ophiactis asperula donde se ubican los 7 landmarks. B-Ubicacién de pseudolandmarks

sobre el borde del drea muscular.

Andlisis de componentes principales y variables candnicas. Posteriormente se evalué la
independencia entre la forma (coordenadas de Procustes) y el tamafio (representado por el
centroid size (CS)) mediante un test permutacional con 1000 permutaciones random. A partir
de estos datos se realizé un andlisis de componentes principales (PCA), que permite encontrar
los pares de ejes que mejor explican las diferencias de la forma entre todas las palcas orales
analizadas (Bookstein 1991; Zelditch et al., 2004). Una vez separadas las placas orales se
realizd un analisis de variables candnicas que permite maximizar las diferencias entre grupos.

A través del programa TPs Relw se pudo reconstruir la variacion de la forma en cada eje.

Andlisis de alometria ontogenética. La misma metodologia anterior se utilizé para analizar la
ontogenia en Ophiactis asperula, donde se realizd una regresién entre la forma (coordenadas
de Procustes) y el tamafio (CS) para analizar la existencia de alometria ontogenética en esta
especie. Ademas se realizd un andlisis de variables candnicas para maximizar las diferencias

entre grupos.
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RESULTADOS

Sinopsis taxondmica del material analizado

CLASE OPHIUROIDEA Gray, 1840

Orden Euryalida Lamark, 1816.

Familia Gorgonocephalidae Ljungman, 1867

Género Gorgonocephalus Leach, 1815

Gorgonocephalus chilensis Philippi, 1858

Orden Ophiurida Miiller and Troschel, 1840

Familia Ophiuridae Lyman, 1865

Género Ophiocten Litken, 1855

Ophiocten amitinum Lyman, 1878

Género Ophiura Lamark, 1801

Subgénero Ophiura (Ophiuroglypha) Hertz, 1927

Ophiura (Ophiuroglypha) lymani Ljungman, 1871

Familia Ophiacanthidae Perrier, 1891

Género Ophiacantha Miiller y Troschel, 1842

Ophiacantha vivipara Ljungman, 1870

Género Ophiochondrus Lyman, 1869

Ophiochondrus stelliger Lyman, 1879
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Familia Ophiomyxidae Ljungman, 1866

Género Ophiomyxa Miiller y Troschel, 1840

Ophiomyxa vivipara Studer, 1876

Familia Ophiolepididae Ljugman, 1867

Género Ophioplocus Lyman, 1862

Ophioplocus januarii (Litken, 1856)

Familia Ophiactidae Matsumoto, 1915

Género Ophiactis Litken, 1856

Ophiactis asperula Philippi, 1858

Familia Amphiuridae Ljugman, 1867

Género Amphiura Forbes, 1842

Amphiura magellanica Ljugman, 1867

Amphiura eugeniae Ljungman, 1867

Amphiura princeps Koehler, 1907

Género Amphipholis Ljugman, 1866

Amphipholis squamata (Delle Chiaje, 1829)

16



Morfologia de mandibulas y microestructura de los dientes

Gorgonocephalus chilensis

Esta especie presenta mandibulas bien robustas, fuertemente armadas con muchos dientes
largos y en forma de espinas, dispuestos de manera alterna en dos o tres hileras a lo largo de
la mandibula. Ademas de los dientes, presenta también papilas orales y dentales del mismo

estilo, muy puntiagudas ubicadas en la parte ventral de la mandibula (Fig. 5 Ay B).

La placa dental es 4 a 5 veces mas larga que ancha y partida en varias piezas irregulares, cada

una con una proyeccion redonda y elevada, con una depresion en el centro (Fig. 21 G).

Las placas orales son bien robustas y anchas, tan altas como largas. El area articular abradial es
ancha y con profundas grietas. El drea muscular abradial es ovalada y excavada
profundamente, con un borde bien marcado en los adultos. El drea muscular adradial es

elongaday algo curva en la vertical, contigua al area articular adradial (Fig. 5 Cy D).

Gorgonocephalus chilensis presenta dientes cdnicos largos y espiniformes, de microestructura
uniforme, con un estereoma perforado y finas aserraciones en toda su superficie (Fig. 5 Ey G).
Las papilas orales muestran la misma microestructura de calcita fenestrada; son de forma

cénica, con su base ancha y redondeada, terminando en una punta curva (Fig. 5 Fy H).
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Figura 5. Morfologia mandibular, placas orales, dientes y papilas orales de Gorgonocephalus chilensis. A-
Vista frontal de mandibulas de un individuo adulto; B-Vista frontal de mandibulas de un individuo
juvenil; C-Placa oral de un adulto en vista adradial y abradial; D-Placas orales de un juvenil en vista
adradial y abradial; E-Dientes de un adulto; F-Papilas orales de un adulto; G-Diente de un juvenil; H-

Papilas orales de un juvenil. Barras de escala: A,B,CyDencm; E,F,Gy Hen um.
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Ophiocten amitinum

Tanto los adultos como los juveniles de Ophiocten amitinum muestran mandibulas
fuertemente armadas con dientes puntiagudos (Fig. 6 Ay B). En un adulto se observa entre 4 y
6 dientes, siendo los superiores los mas largos (Fig. 6 C), mientras que en un juvenil se

observan 4 dientes del mismo tamafio.

En los bordes de cada placa oral se disponen entre tres y cuatro papilas orales, de forma

triangular y puntiaguda (Fig. 6 D).

Figura 6. Morfologia de mandibulas de Ophiocten amitinum. A-Vista frontal de mandibulas de un

individuo adulto; B-Vista frontal de mandibulas de un individuo juvenil, C-Vista lateral de una

mandibula; D-Vista oral de una mandibula. Barras de escala en um.
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La placa dental es 2,5 veces mas larga que ancha, tanto en su parte superior como inferior es
redondeada. Presenta entre 5 y 6 proyecciones donde se apoyan los dientes, cada una con un

foramen que puede o no atravesar la placa (Fig. 21 D).

Las placas orales de adultos y juveniles son mas largas que altas (Fig. 7 A y B). Sobre la cara
abradial el drea muscular es de tamafio moderado, elongada y transversalmente eliptica. El
area muscular adradial es pequena, de forma eliptica y horizontal, se encuentra por debajo del

area articular adradial.

Los dientes son cdnicos y tienen una microestructura uniforme, totalmente perforada, con

finas aserraciones en toda su superficie (Fig. 7 Cy D).

Las papilas son mas bien planas, de forma triangular, el estereoma es perforado y su

microestructura es mas suave, presentando aserraciones solo en los bordes (Fig. 7 Ey F).
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Placa oral de un adulto en

dientes y papilas orales de Ophiocten amitinum. A-

’

Placas orales

Figura 7.

Placa oral en vista adradial y abradial de un individuo juvenil; C-Dientes de un

B-

’

vista adradial y abradial;

Barras de

F-Papilas orales de un juvenil.

adulto; D-Dientes de un juvenil; E-Papilas orales de un adulto;

escala en pum.
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Ophiura (Ophiuroglypha) lymani

Presenta mandibulas con dientes gruesos, cdnicos y redondeados, algunos truncos en su borde
proximal. Por lo general se observan entre 5 y 6 dientes en adultos, 4 6 5 dientes en juveniles
(Fig. 8 Ay B). La boca se encuentra completamente bordeada por entre 7 y 8 papilas orales de
forma cuadrangular a redondeada a cada lado de las mandibulas y dos papilas dentales

centrales conicas y alargadas (Fig. 8 Cy D).

La placa dental es 2 veces mas alta que ancha, sobre la cara proximal se disponen una serie de
proyecciones a veces pareadas, redondeadas y con una depresién que no llega perforar la

placa (Fig. 21 F).

Las placas orales son mas largas que altas, en forma de “hacha”. Sobre la cara abradial el area
muscular es eliptica, ancha y transversal, profunda en su extremo distal. El drea muscular
adradial es pequenfa, elongada y ubicada casi horizontalmente debajo del area articular (Fig. 8

D).

Bajo microscopia electrénica de barrido, los dientes, tanto de adultos como juveniles,
muestran microestructura uniforme, compuesta de una red de calcita completamente
perforada, con una superficie suave (Fig. 8 E y F). Las papilas orales son cuadradas a

rectangulares y también presentan una microestructura uniforme (Fig. 8 G).
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Figura 8. Morfologia de mandibulas, placas orales, dientes y papilas de Ophiura (Ophiuroglypha) lymani.

A-Vista frontal de mandibulas de un individuo adulto; B-Vista frontal de mandibulas de un individuo
juvenil; C-Vista oral de tres mandibulas; D-Placas orales en vista abradial y adradial; E-Dientes de un
adulto; F-Dientes de un juvenil; G-Papilas orales proximales. Barras de escala: A, By Cencm; D, Ey F en

um.
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Ophiacantha vivipara

Esta especie presenta mandibulas compuestas por dos placas orales, una placa dental armada
con una serie de dientes planos dispuestos en linea recta y vertical sobre ésta (Fig. 9 A).
Bordeando a las placas orales se encuentran entre 3 y 4 papilas orales, ovaladas, laminares y
en forma de hoja, con una proyeccién redondeada pequefia donde articula con la placa oral
(Fig. 6 Cy F). Se observa una papila infradental puiforme, cénica y grande sobre el extremo

ventral de la placa dental (Fig. 9 B).

En individuos de 8 a 12 mm de didmetro de disco se observan de 8 a 10 dientes. Los dientes

ventrales son mas anchos y los superiores son mas largos y en forma de espina (Fig. 9 B).

Figura 9. Morfologia de las mandibulas de Ophiacantha vivipara. A-Vista frontal de mandibulas de un
individuo adulto; B-Detalle: vista lateral de una mandibula de un individuo adulto. Flecha indica papila
oral infradental; C-Vista frontal de mandibulas de un individuo juvenil; D-Vista frontal de mandibulas de

una cria. Barras de escala en um, excepto A en mm.
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La placa dental es entera, elongada, 4 veces mas larga que ancha. Dorsalmente es redondeada
y ventralmente curva. En la cara proximal se observan entre 8 y 10 proyecciones elipticas
ordenadas en linea recta vertical, cada proyeccién presenta una depresién ovalada, pero no un

foramen (Fig. 21 A).

En individuos de entre 4 y 6 mm de diametro de disco la morfologia mandibular es similar al
adulto, mostrando entre 4 y 5 dientes por mandibula (Fig. 9 C). Las crias (de 1,9 a 3,0 mm de
diametro de disco), muestran mandibulas mas cortas, con 2 a 3 dientes ahusados, en forma de

espina (Fig. 9 D).

Figura 10. Placas orales, dientes y papilas orales de Ophiacantha vivipara. A-Placa oral de un individuo

adulto en vista abradial y adradial; B-Dientes de un individuo adulto. C-Papilas orales de un individuo
adulto; D-Placa oral de un individuo juvenil en vista abradial y adradial. E-Dientes de un individuo
juvenil. F-Papilas orales de un individuo juvenil. G-Placas orales de una cria en vista abradial y adradial.

H-Diente de una cria. Barras de escala en um.
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Las placas orales en los adultos son cortas, igualmente altas que largas, con forma de “hacha”

en una vista lateral (Fig. 10 A); en juveniles e incubantes las placas son mas largas que altas

(Fig. 10 D y G). El area articular abradial presenta estrias y crestas sobre el borde proximal, el
area articular adradial es grande y muestra estrias bien marcadas sobre el borde distal. El area
muscular abradial tiene un tamafio moderado, es ovalada en los adultos, y redondeada en los
juveniles e incubantes. El drea muscular adradial es pequefia, situada oblicuamente por debajo

del area articular adradial.

La microestructura de los dientes tanto para adultos, juveniles y crias es claramente uniforme
(Fig. 10 B, E y H), mostrando una estereoma laberintico totalmente perforado. En adultos las
trabéculas se vuelven mds pequenas distalmente, con bordes aserrados en toda su superficie.
En individuos incubantes los poros son mas elongados formando canales, con sus bordes en
forma de espinas. La microestructura de las papilas orales tanto en adultos, como juveniles es

uniforme y al igual que los dientes presenta bordes aserrados (Fig. 10 Cy F).

Ophiochondrus stelliger

Para esta especie se contd solo con individuos de entre 5y 8 mm de didmetro de disco.

Ophiochondrus stelliger presenta mandibulas cortas con 2 6 3 dientes. Se observan 3 papilas
orales a cada lado de las placas orales; la mas distal es cuadrangular y la proximal cénica de
base plana. Presenta dientes planos, cuadrangulares a semicirculares, de base curva,

dispuestos de forma alterna sobre la mandibula (Fig. 11 A).

La placa dental es entera, 3 veces mas alta que ancha, con proyecciones ovaladas

transversalmente y una depresién que perfora la placa (Fig. 21 H).

Las placas orales son mas largas que altas, en forma de hacha vistas lateralmente. Sobre la cara
abradial se observa el drea muscular pequefia de forma circular, ubicada sobre el extremo
distal y ventral de la placa. El area muscular adradial es elongada y curva transversalmente,
ubicada por debajo del area articular. Cada placa oral esta compuesta por dos osiculos, con
una parte proximal y otra distal unidas mediante una linea de sutura conspicua que se quiebra

luego del tratamiento con hipoclorito de sodio (Fig. 11 B).

Esta especie presenta dientes uniformes, de calcita fenestrada, muy aserrados en toda su
superficie (Fig. 11 C). Las papilas orales, al igual que los dientes, tienen una microestructura

perforada, con finas aserraciones en su superficie (Fig. 11 D).
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Figura 11. Morfologia de las mandibulas, placas orales, dientes y papilas orales de Ophiochondrus

stelliger. A-Vista frontal de mandibulas de un individuo de 5,5 mm de didmetro; B-Placas orales en vista
abradial y adradial de un individuo de 4,8 mm. La flecha indica la linea de sutura; C-Dientes; D-Papilas

orales. Barras de escala en um.
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Ophiomyxa vivipara

Las mandibulas de esta especie presentan dientes anchos y afilados. En un adulto de 14,0 mm
de diametro de disco se observan 6 dientes por cada mandibula, siendo los superiores mas
largos (Fig. 12 A). Los dientes son aplanados terminando en punta con sus bordes muy
aserrados (Fig. 12 C). En un individuo de 8,0 mm de diametro se observan entre 3 y 4 dientes,
todos del mismo tamafio (Fig. 12 B). Sobre el borde externo de las placas orales se observan
entre 3 y 4 papilas orales también anchas, y entre 5 y 6 papilas orales internas en forma de
espina sobre la cara adradial interna rodeando al poro del pie bucal (Fig. 12 A). En un individuo

incubante los dientes son muy pequefios, cortos y en forma de espina, al igual que las papilas

orales (Fig. 12 D).

Figura 12. Morfologia de mandibulas de Ophiomyxa vivipara. A-Vista frontal de mandibulas de un
adulto; B-Seccion vertical de mandibulas de un juvenil; C-Vista lateral de una mandibula; D-Vista oral de

la boca una cria. Barras de escala en um.
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La placa dental es 3 veces mas alta que ancha. Se encuentra dividida en 4 6 5 partes. La pieza
ventral se presenta dos depresiones para los dientes, las demas piezas muestran sélo una (Fig.

21E).

Las placas orales son robustas, mas largas que altas, con el borde ventral ondulado. El area
muscular abradial es grande, ocupando casi la mitad de la cara, de forma ovoide y profunda
sobre el extremo distal. No se observan diferencias en las placas de adultos y juveniles. El drea

muscular adradial en un individuo de 14,0 mm de didmetro, estd poco desarrollada se

encuentra verticalmente contigua al drea articular (Fig. 13 Al).

Figura 13.Placas orales, dientes y papilas orales de Ophiomyxa vivipara. A-Individuo adulto. 1, placas
orales en vista abradial y adradial. 2, dientes. 3, papilas orales. B-Individuo juvenil. 1, placa oral en vista
abradial. 2, diente. 3, papilas orales. 4, papila oral interna de la cara adradial. C-Individuo incubante. 1,
vista oral de las cinco mandibulas, flecha blanca indica un diente. 2, detalle de C1. Barras de escala: en

pm, excepto Al en cm.
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Bajo microscopia electréonica de barrido se observa que los dientes de O. vivipara son
uniformes en su microestructura, de forma semicircular y de base curva. Presentan un borde
bien afilado, con pequefias espinas en la periferia; estos dientes se encuentran perforados en
toda su superficie salvo en las espinas donde la calcita es compacta y cristalina (Fig. 13 A2 y
B2). En un detalle de un diente del individuo incubante, se observa que presenta forma de
espina y tiene una base perforada, pero su porcidn proximal es de calcita cristalina con
pequefias espinas en los bordes (Fig. 13 C2). Las papilas orales son aplanadas, tiene forma de
“pala” tanto en adultos como juveniles, y presentan la misma microestructura que los dientes,
con sus bordes afilados terminando en pequenas espinas (Fig. 13 A3 y B3). En un detalle de las
papilas orales internas, se observa que éstas son muy puntiagudas en forma de espina, con

estereoma perforado (Fig. 13 B 4).

Ophioplocus januarii

Las mandibulas de Ophioplocus januarii son altas, con una serie de dientes planos vy
rectangulares. Los dientes dorsales son mas angostos y largos que los ventrales (Fig. 14 A).
Estos ultimos presentan mayor grosor y menor longitud. Individuos de mds de 13 mm de

didmetro tienen entre 10 y 12 dientes por mandibula.

Sobre el borde de la boca se hallan entre 8 y 10 papilas orales dispuestas en una serie
continua; las dos proximales son alargadas, las siguientes son gruesas y cuadrangulares, y las

distales son triangulares (Fig. 14 C).

La placa dental de O. januarii es elongada, mas de 3 veces larga que ancha. Sobre la cara
proximal se observan unas diez depresiones, siendo las 4 6 5 primeras fenestradas y divididas
por un tabique medio. En la cara distal se observan una serie de estrias transversales en la

mitad inferior de la placa dental (Fig. 21 1).
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Figura 14. Morfologia de las mandibulas, placas orales, dientes y papilas orales de Ophioplocus januarii.

A-Vista frontal de mandibulas de un individuo adulto; B-Placa oral en vista abradial y adradial; C-Vista

oral de una mandibula; D-Papilas orales; E-Dientes. Barras de escala en um, excepto Ay C en cm.
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Las placas orales son mas altas que anchas, presentan forma de “ala”. El drea articular abradial
es recta y con estrias transversales. Sobre la cara abradial de la placa oral se observa una
amplia drea muscular en forma de “oreja”. El drea muscular adradial es angosta y elongada

verticalmente (Fig. 14 B).

Los dientes de O. januarii muestran una microestructura intermedia, son fenestrados, sin
embargo es posible distinguir que la porcién basal se encuentra muy perforada mientras que la
porcién proximal presenta menor cantidad de perforaciones, encontrandose el poro mas
compacto (Fig. 14 E). Las papilas orales muestran un estereoma uniforme en toda su superficie

(Fig. 14 D).

Ophiactis asperula

Las mandibulas de O. asperula son robustas, presentan placas orales altas con dientes planosy
rectangulares (Fig. 15 A). Entre 2 y 3 pares de papilas orales se disponen a los lados de las
mandibulas. Estas son planas y en forma de “abanico” o “alas”, mostrando un darea plana de

articulacién con la placa oral (Fig. 16 Cy D).

En un individuo de 8,0 mm de diametro de disco, se observan 10 dientes por cada mandibula.
Los dientes ventrales son rectangulares, mas anchos que largos, con una superficie plana e
inclinada en la cara distal, mientras que los dientes dorsales son mas largos que anchos, con
bordes mds angulosos en su cara distal (Fig. 15 A). En un individuo de 2,5 mm se observan
entre 4 y 5 dientes, siendo todos mas o menos planos, rectangulares y del mismo tamafio (Fig.

15 B).

La placa dental es 3,5 a 4 veces mas alta que ancha. El borde dorsal es trunco, mientras que el
borde ventral es redondeado. En un individuo adulto se observan entre 9 y 10 depresiones

sobre la cara distal, las primera tres son perforadas (Fig. 21 B).
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Figura 15. Morfologia de las mandibulas de Ophiactis asperula. A-Vista frontal de mandibulas de un

individuo adulto; B-Vista frontal de mandibulas de un individuo juvenil; C-Placa oral de un adulto en

vista adradial y abradial; D-Placa oral de un juvenil en vista adradial y abradial. Barras de escala en um.

Las placas orales en un individuo adulto, son mas altas que largas, en forma de “ala”. El drea
articular adradial es recta y con estrias transversales (Fig. 15 C). Mientras que un individuo
juvenil, son igualmente altas que largas (Fig. 15 D). En ambos casos, el area muscular adradial
se encuentra contigua a la zona articular siendo elongada y angosta. En la cara abradial se
observa una gran drea muscular en forma de oreja cubriendo casi la mitad de la cara abradial,
con una depresidn profunda en su parte dorsal proximal. Sobre el borde distal se encuentra el

area articular, angosta y con finas estriaciones.

La microestructura de los dientes es intermedia, tanto en adultos como juveniles. Todos los
dientes presentan estereoma fenestrado, con la porcién basal muy perforada mientras que la
porcién distal presenta menor cantidad de perforaciones, mostrando ademds una reduccion
del tamaiio del poro (Fig. 16 A y B). Esta diferencia apreciada superficialmente también puede
ser observada en dientes fracturados, donde la parte distal del diente evidencia una

compactacion de la calcita y la reduccion del poro (Fig. 16 E).
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Las papilas orales presentan una microestructura de estereoma fenestrado, siendo el tamafio
del poro uniforme en todo la placa, no se evidencia compactacion de la calcita en ninguna

zona. La parte distal de las papilas orales presentan bordes aserrados (Fig. 16 Cy D).

Figura 16. Dientes y papilas orales de Ophiactis asperula. A-Dientes de un individuo adulto; B-Dientes
de un individuo juvenil; C-Papilas orales de un individuo adulto; D-Papilas orales de un individuo juvenil;

E-Detalle de un diente fracturado. Barras de escala = 200 um.
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Amphiura magellanica

Esta especie presenta mandibulas cortas. Los dientes se encuentran muy préximos unos de los
otros, los ventrales son casi cuadrangulares, en forma de “pie de elefante” (Fig. 17 C), con la
porcidon proximal plana; los dorsales son mas alargados y planos. Sobre la placa dental se
apoyan dos papilas dentales, ovaladas y abultadas. Individuos de 4,5 y 2,8 mm muestran entre

4y 5 dientes por mandibula (Fig. 17 Ay B).

Sobre la placa oral se encuentra apoyada la placa dental, la cual es 3 veces mas larga que
ancha y de bordes redondeados en sus extremos. La cara proximal presenta proyecciones
transversales con una depresién dividida por un tabique medio, terminando en foramen las

tres primeras (Fig. 21 J).

Las placas orales son mas altas que largas y en forma de “ala”. Presenta un gran drea muscular
abradial, ocupando casi la mitad de la superficie, en el centro de la misma se observa una
proyeccidon o cicatriz en forma casi circular, de tamafio moderado. En la cara adradial el 4rea
articular es pequefia con pocas estrias transversales. Ademds se observa que la placa oral

presenta 3-4 fordmenes sobre el borde proximal (Fig. 17 G1y 2).

Los dientes de A. magellanica muestran una microestructura externa tipica de un diente
compuesto, con estereoma fenestrado en la porcion basal y de calcita compacta y lisa, sin
perforaciones de ningun tipo, en la porciéon distal del diente (Fig. 17 D1 y 2). Sin embargo, en
preparados con dientes fracturados, se observa que internamente la red de calcita fenestrada
se extiende a lo largo de todo el diente, mas externamente la calcita se vuelve completamente

compacta vy lisa en la superficie del diente (Fig. 17 E)

Por otro lado, la microestructura de las papilas dentales es uniforme, completamente

perforada en toda su superficie (Fig. 17 F).
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Figura 17. Morfologia de mandibulas, placas orales, dientes y papilas orales de Amphiura magellanica.

A-Vista frontal de mandibulas de un adulto; B-Vista frontal de mandibulas de un individuo juvenil; C-
Detalle de los dientes ventrales en vista lateral; D-Dientes. 1, individuo adulto. 2, individuo juvenil; E-
Dientes fracturados; F-Papilas dentales; G-Placas orales. Las flechas negras indican la cicatriz, flechas
blancas indican foramenes sobre el borde proximal. 1, individuo adulto. 2, individuo juvenil Barras de

escala en um.




Amphiura eugeniae

Para esta especie sélo se conté con individuos adultos de entre 0,5 y 0,8 cm de didmetro de

disco.

La morfologia mandibular es similar a la de Amphiura magellanica, con placas orales cortas y
dientes muy juntos y en disposicién opuesta. Los dientes ventrales son rectangulares casi
cuadrados y en forma de “pie de elefante”, mientras que los dorsales son mas largos y
aplanados en la porciéon proximal. Amphiura eugeniae presenta un par de papilas dentales
grandes y abultadas por cada placa oral, ademas posee una papila oral accesoria pequeiia,

conica en forma de espina, apoyada sobre la cara adradial de la placa oral (Fig. 18 A).

La placa dental es 3 veces mas alta que ancha, con borde redondeado en su extremo dorsal y
en forma de cufia en parte ventral. Presenta 4 proyecciones sobre la cara proximal, con su
respectiva depresidn, siendo las primeras 4 fenestradas y divididas por un tabique medio (Fig.

21K).

Cada mandibula esta compuesta por dos placas orales. Las mismas son mas altas que largas, en
forma de “ala” en vista lateral, presentando un area muscular abradial bien desarrollada, en
forma de “oreja” y de superficie suave. En el centro del darea muscular se observa una
proyeccidon o cicatriz en forma de C, de calcita mas porosa. El area articular adradial es
elongada y con gruesas estrias transversalmente, contigua y sobre el extremo dorsal de la
misma, se encuentra una pequefna area muscular adradial de forma triangular. Sobre el borde

proximal de la placa se observan entre 2 y 3 foramenes (Fig. 18 B).

Amphuira eugeniae presenta dientes compuestos. (Fig. 18 C). Internamente los poros se
extienden desde la base a lo largo de todo el diente para compactarse en su totalidad en el
borde exterior, dando una superficie lisa (Fig. 18 E). Las papilas dentales son de calcita
perforada al igual que las papilas orales accesorias, con finas aserraciones en toda su superficie

(Fig. 18 DY F).
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Figura 18. Morfologia de las mandibulas, placas orales, dientes y papilas de Amphiura eugeniae. A-Vista

frontal de mandibulas. Flecha blanca indica papila oral accesoria; B-Placas orales en vista abradial y
adradial. Flecha negra indica cicatriz en forma de “C”, flecha blanca indica fordmenes sobre el borde
proximal; C-Dientes; D-Papila dental; E-Diente fracturado; F-Papila oral accesoria. Barras de escala en

um.
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Amphiura princeps

Para esta especie sélo se contd con individuos adultos de entre 0,9 y 1,0 cm de didmetro de

disco.

Las mandibulas son robustas y altas; presentan entre 8 y 9 dientes planos, rectangulares o
cuadrados, los inferiores son mds anchos que largos mostrando una superficie plana en la
parte distal, los superiores son mads largos que anchos con bordes angulosos. Las mandibulas
presentan un papila oral laminar ovalada o algo triangular a los lados de la mandibula, y dos

papilas dentales ovaladas gruesas sobre la placa dental (Fig. 19 A).

La placa dental es 4 veces mas larga que ancha, en forma de cuia, con 8 a 10 proyecciones
cada una con una depresidon ovalada, siendo las primeras 4 o 5 totalmente perforadas y

divididas por un tabique (Fig. 21 C).

Las placas orales son mas altas que largas, en forma de “ala”. El area muscular abradial es muy
desarrollada, ocupando casi la mitad de la cara abradial y presenta forma de “oreja”. Del
centro del area muscular se ramifican entre 3 y 5 “costillas” que se extienden hacia la zona
dorsal de la placa. El darea muscular adradial es pequefia y redondeada. Se encuentra ubicada
contigua al complejo articular adradial, el cual es angosto y alongado con estrias transversales

gruesas. (Fig. 19 B).

Los dientes muestran una microestructura con estereoma compuesto en su parte externa (Fig.
19 C). En preparados con dientes fracturados, se observa que internamente la red de calcita
fenestrada se extiende a lo largo de todo el diente, reduciéndose el tamafio del poro en la
porcién distal del diente. Mas externamente la calcita se vuelve completamente compacta y
lisa en la superficie del diente (Fig. 19 F). Las papilas dentales muestran un estereoma

totalmente fenestrado (Fig. 19 D).
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Figura 19. Morfologia de mandibulas, placas orales y dientes de Amphiura princeps. A-Vista frontal de

mandibulas de un individuo de 1,0 cm de didmetro. Flecha blanca indica papila dental; B-Placas orales
en vista adradial y abradial. Flecha negra indica costillas; C-Dientes de un individuo de 1,0 cm de
didmetro; D-Papilas dentales; F-Detalle de dos dientes fracturados de un individuo de 0,9 cm de

didmetro. Barras de escala: AyBencm; C,DyFen um.
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Amphipholis squamata

La morfologia de las mandibulas de Amphipholis squamata es similar a la de las demas
especies de la familia Amphiuridae antes examinadas. Las mandibulas son cortas y con pocos
dientes. Los dientes ventrales son casi cuadrados mientras que los dorsales son mas largos.
Presenta un par de papilas dentales y dos papilas orales sobre el borde de la placa oral. Las
papilas dentales son ovaladas y abultadas, las orales de forma similar y tamafio pequefio,

mientras que la distal es rectangular grande (Fig. 20 A).

Amphipholis squamata tiene placas dentales cortas, dos veces mas largas que anchas, con tres

foramenes divididos por un tabique medio (Fig. 21 L).

Las placas orales son mas altas que largas. En la vista abradial se observa un drea muscular
abradial de gran tamano, mdas angosta en el centro, en forma de “oreja” bilobada. El area
muscular adradial es pequefia y de forma triangular, encontrandose sobre el extremo dorsal
de un drea articular corta y con estrias irregulares. Sobre el borde proximal de las placas orales

se observan 3 foramenes en vista proximal (Fig. 20 B).

Esta especie posee dientes cuadrangulares o cuadrados, de microestructura compuesta, con
estereoma perforado en la base del diente y de calcita compacta y lisa en el extremo distal
(Fig. 20 C). En un diente fracturado se observa que internamente la red de calcita perforada
abarca todo el diente, compactandose completamente en el borde distal externo (Fig. 20 D).

Las papilas dentales presentan un estereoma completamente poroso (Fig. 20 E).
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Figura 20. Morfologia mandibular, placas orales, dientes y papilas de Amphipholis squamata. A-Vista
oral de mandibulas de un individuo adulto; B-Placa oral en vista abradial y adradial; C-Dientes; D-Dientes

fracturados; E-Papila dental. Barras de escala en um.
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Figura 21. Placas dentales de las especies analizadas en vista proximal y distal (excepto E, G y H, dos
vista proximales). A-Ophiacantha vivipara. B-Ophiactis asperula. C-Amphiura princeps. D-Ophiocten
amitinum. E-Ophiomyxa vivipara. F-Ophiura (Ophiuroglypha) lymani. G-Gorgonocephalus chilensis. H-
Ophiochondrus stelliger. 1-Ophioplocus januarii. }-Amphiura magellanica. K-Amphiura eugeniae. L-
Amphipholis squamata. Barras de escala: A, C, D, E, F, | =500; B, H, J, K, L = 200; G = 1000, todas en en

um.
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Morfometria geométrica de las placas orales
Analisis de componentes principales

No se encontraron diferencias significativas entre la forma y el tamafio de las placas orales
para las 12 especies analizadas (test permutacional con 1000 permutaciones random, p >

0,001).

El analisis de componentes principales para las placas orales de las 12 especies estudiadas (n
por especie= 10) permitio diferenciar tres grupos en cuanto a la forma de las placas (Fig. 22).
Los componentes principales 1y 2 fueron los que mejor explicaron la variacion de la forma de
las placas orales. EIl componente principal 1 explicd el 65% de la variacién, mientras que el
componente principal 2 sélo el 10%. El componente principal 1 reflejé los cambios de la forma
en la relacion alto-largo de la placa oral, y también fue asociado a cambios en la forma del
area muscular. En el extremo de los valores negativos se encuentran aquellas placas mas altas
que largas con una gran drea muscular, y en el otro extremo aquellas placas mas largas que
altas con un area muscular poco desarrollada. Por otro lado el componente principal 2 explicd
los cambios en el tamafio y la posicién del area muscular, encontrandose en el extremo de los
valores positivos aquellas placas con un area muscular reducida y ubicada en la zona central de
la cara abradial de la placa oral, y en el otro extremo aquellas placas con un drea muscular de

gran tamano y ubicada en la zona distal.
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Figura 22. Resultados del analisis de componentes principales para las placas orales de las especies
analizadas, donde se observan los dos primeros ejes del andlisis, en el que se diferencian tres grupos
representando a los 120 individuos estudiados pertenecientes a las 12 especies. En verde: grupo 1; en

azul: grupo 2; en rojo: grupo 3.

Luego de la identificacion de cada uno de los individuos se determinaron las especies que
conforman los tres grupos (Fig. 23). Por un lado el primer grupo conformado por Ophiacantha
vivipara, Ophiura (Ophiuroglypha) lymani, Ophiocten amitinum, Ophiomyxa vivipara vy
Ophiochondrus stelliger. Estas especies presentaron en general placas mas largas que altas y
con un area muscular moderada, ubicada en el centro o de manera oblicua sobre la cara
abradial de la placa oral. El segundo grupo formado por Ophioplocus januarii, Amphiura
princeps, Ophiactis asperula, Amphiura magellanica, Amphipholis squamata y Amphiura
eugeniae, presentaron en general placas orales mas altas que largas con un gran area
muscular, generalmente ubicada verticalmente. Por otro lado el tercer grupo quedd

conformado por una sola especie: Gorgonocephalus chilensis, cuya placa oral presentd una
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forma casi cuadrada con un area

abradial de la placa.

muscular reducida y centralmente ubicada sobre la cara

Amphipholis squamata
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Figura 23. Resultados del anadlisis de componentes principales, donde se observan los dos primeros ejes

del andlisis en el cual se diferencian las formas de las placas orales de las 12 especies analizadas.

Analisis de variables candnicas

En un andlisis de variables candnicas, se representaron las maximas diferencias entre especies,

maximizando la separacion entre los grupos (Fig. 24). El eje candnico 1 expresé el 66% de la

variacion total, mientras que el eje candnico 2 sélo el 10%.
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Figura 24. Resultados del andlisis de variables candnicas para las placas orales, donde se observan los

dos primeros ejes del andlisis en el cual se diferencian las doce especies analizadas.

Se puede observar que el primer grupo no presenta grandes separaciones entre las especies,
siendo este un grupo mas o menos consolidado. En el segundo grupo se observa una
separacidn entre especies en dos subgrupos. Por un lado Amphipholis squamata, Amphiura
eugeniae, Amphiura magellanica y Amphiura princeps; por otro lado Ophioplocus januarii y
Ophiactis asperula. El tercer grupo, conformado por Gorgonocephalus chilensis, se mantuvo
bien separado del resto. En todos los casos se observaron diferencias significativas entre los

grupos y sub-grupos (p < 0,001).
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Por ultimo, se realizé un analisis de variables candnicas agrupando a las especies segun el tipo

de diente que presentan. El grafico mostré tres grupos representando los tres tipos de dientes

descriptos: uniforme, compuesto e intermedio (Fig. 25). En todos los casos se observaron

diferencias significativas (p < 0,001).

CVA 2 ;
10 uniforme
intermedio
L5
.. ..‘
T T T T T
15 100 o ge 5 10 15
CVA 1 *ergs ot

Figura 25. Resultados del analisis de variables candnicas, donde se observan los dos primeros ejes, en

los cuales se diferencian las especies analizadas agrupandolas de acuerdo a su tipo de diente.

Analisis de alometria ontogenética

Se estudié alometria en Ophiactis asperula. La regresion de la forma sobre el tamafio resultd

significativa (test permutacional con 1000 permutaciones random, p < 0,001). El tamafio

(representado por el centroid size (CS) ) explicé el 27,90 % de la variacion total de la forma de

la placa oral (Fig. 26).
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Figura 26. Resultados de analisis de regresion para Ophiactis asperula, donde se observa la forma en

funcion del CS (centroid size) para las distintas clases de tallas analizadas.

En un andlisis de componentes candnicos se discriminan las diferentes formas de la placa oral
(Fig. 27). El primer eje candnico explico el 90 % de la variacidn, mientras que el eje candnico 2
explico el 10 %. Las mayores diferencias observadas sobre el eje 1 fueron entre las clases de
entre 6 a7y 2 a3 mm de didmetro. La mayor variacién en la forma en cuanto al largo y al alto
de la placa oral se refleja en el eje 1. Sobre los valores negativos del eje se encuentran aquellas
placas orales mas altas que largas correspondientes a las tallas mas grandes, mientras que
sobre los valores positivos encontramos placas mas largas que altas correspondientes a tallas

mas chicas.
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Figura 27. Resultados del andlisis de variables candnicas para Ophiactis asperula, donde se observan los
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

Alimentacion

Las especies analizadas en este trabajo presentaron dientes uniformes, compuestos o
intermedios. Los primeros estdn descriptos para especies macréfagas, mientras que los
compuestos e intermedios corresponden a especies microfagas (Medeiros-Bergen, 1996; y
Brogger, 2010). Boos (2008) compara los elementos de las mandibulas de especies macréfagas
y micréfagas y las asocia con su estrategia alimentaria. Esta autora sefiala que aquellas
especies macréfagas presentan una boca fuertemente armada con dientes afilados,

terminando en punta relacionando esta morfologia a su habito carrofiero o depredador.

Warner (1982) incluye a los miembros de las familias Gorgonocephalidae, Ophiuridae,
Ophiacanthidae, Ohiomyxidae y Ophiodermatidae dentro del grupo de los macréfagos. Estas
especies suelen presentar brazos finos, espinas y pies ambulacrales cortos, con los cuales
capturan las presas al enrollar el brazo. Pueden tener una dieta muy variada, desde carnivoros
hasta omnivoros. Principalmente se alimentan de grandes presas o particulas de gran tamafio,

inclusive de sedimento en algunos casos.

Segln esta clasificacion aquellas especies que resultaron dentro de este grupo fueron:
Gorgonocephalus chilensis, Ophiura (Ophiuroglypha) Ilymani, Ophiocten amitinum,

Ophiacantha vivipara, Ophiochondrus stelliger y Ophiomyxa vivipara.

Las especies de Ophiuridae analizadas en este trabajo resultaron macréfagas segin la
clasificacion anterior. Tanto Ophiura (Ophiuroglypha) lymani como Ophiocten amitinum, se
caracterizan por tener mandibulas armadas de dientes cdnicos, terminando en punta, con
aserraciones en los bordes. Esta misma morfologia ha sido observada para Ophiosparte gigas
(Dearborn et al., 1996) y Ophiura albida (Boos, 2008, 2012), y asociada a su comportamiento

depredador o carrofiero.

Dahm (1999) analizé el contenido estomacal de individuos de O. (0.) lymani, coleccionados en
el sur de Chile y observd que esta especie es omnivora, alimentdandose principalmente de
crustdceos, ademds sedimentos y fitodetritos en algunos casos. No se han reportado estudios
de dieta para Ophiocten amitinum, sin embargo para especies cogenéricas, como Ophiocten

gracilis, O. hastatum y O. sericeum se ha observado la presencia de copépodos, bivalvos y
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poliquetos entre sus items estomacales (Pearson y Gage, 1984), sugiriendo una alimentacion

macrofaga para este género.

Gorgonocephalus chilensis presentdé mandibulas fuertemente armadas por dientes y papilas
muy puntiagudos, totalmente fenestrados y dispuestos en dos o tres hileras por cada
mandibula. La misma morfologia se ha reportado para otros ofiuroideos de la misma familia:
Astrotoma agassizii (Bernasconi, 1965a) y Asteroporpa (Asperoporpa) annulata (Gondim et al.,
2012). Ambas especies han sido estudiadas en cuanto a su alimentacién, reportandose
copépodos, y larvas de otros crustaceos y peces en sus contenidos estomacales (Hendler y
Miller, 1984; Dearborn et al., 1986 y, Ferrari y Dearborn, 1989). En experimentos in vivo con
Gorgonocephalus caputmedusae se observd la captura activa de krill como alimento, mediante
el uso de sus extensos brazos (Rosemberg et al., 2005). Esto reforzaria la clasificacién de

Gorgonocephalus chilensis como macréfago.

Sin embargo el modo de alimentacién de estos ofiuroideos de gran tamafio es muy diferente al
de los depredadores o carrofieros. Los ofiuroideos del género Gorgonocephalus, comunmente
llamadas estrellas canasta, poseen brazos muy ramificados y flexibles, capaces de enrollarse
sobre el lado ventral, los cuales extienden para formar una red en forma parabdlica (Hendler y
Miller, 1984). Son comunes en los arrecifes de coral y en lugares donde hay corrientes.
Generalmente se los encuentra trepados o colgados de gorgondceos con sus brazos extendidos
capturando zooplancton o micronecton (Warner, 1982). Este tipo de alimentacién se asemeja
mas a la de un suspensivoro que captura particulas en resuspension de la columna de agua,

aungue en este caso las estrellas canasta cazan activamente presas de mayor tamano.

En otras especies del orden Euryalida, aquellas con brazos simples (no ramificados), como
Astrophiton muricatum y Astroboa nuda, se reportaron copépodos, larvas de peces, larvas de
decdpodos, poliquetos, chaetognatos y otros componentes del zooplancton en contenidos
estomacales (Davis, 1966; Tsurnamal y Marder, 1966 en Warner, 1982). El comportamiento
para este tipo de animales es similar al de las estrellas canasta, extienden sus brazos hacia las
corrientes y los mueven de forma serpenteante, aparentemente cazando presas en la columna

de agua (Dearborn, 1977).

Las especies de la familia Ophiacanthidae analizadas en este trabajo, pertenecerian al grupo de
los macréfagos de acuerdo a los resultados obtenidos. La dieta de Ophiacantha vivipara fue
estudiada por Dearborn et al.(1996), en ejemplares de la Antértida, donde se la cita como
zooplantivora, alimentandose principalmente de copépodos. Se ha observado a Ophiacantha

pentactis sobre esponjas y corales, con sus brazos extendidos hacia las corrientes,
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posiblemente para capturar alguna presa. También se han encontrado copépodos en su
estdmago (Dearborn y Fell, 1974; Dearborn, 1977). Sin embargo este género se caracteriza por
presentar brazos con espinas largas que limitan la flexibilidad, a diferencia de aquellas especies
depredadoras. Ademas al extender sus brazos a las corrientes para capturar su alimento
estarian mas cercanas a tener habitos suspensivoros. Segin Warner (1982), posiblemente
estos ofiuroideos posean un mucus especial y podios fuertes con los cuales capturen algunos
copépodos ayudados de sus brazos y espinas. Las especies del género Ophiacantha, asi como
también los euryalidos, parecerian encontrarse en la linea que divide a los carnivoros y
depredadores del grupo de los suspensivoros, sin embargo ambos resultan ser macréfagos a
partir de estudios de contenidos estomacales. Por otro lado, Ophiochondrus stelliger, presente
dentro de Ophiacanthidae, muestra brazos muy flexibles y con menos espinas, capaces de
enrollarse verticalmente hacia el lado ventral (Bernasconi y D’Agostino, 1977). No se han
reportado registros de contenido estomacal para este género, pero sus dientes de forma
puntiaguda y microestructura uniforme, sugeriria que se encuentra dentro del grupo de los

macrofagos.

Para el representante de Ophiomyxidae analizado en este trabajo, se observé que Ophiomyxa
vivipara presenta mandibulas con dientes y papilas de forma semicircular, de microestructura
uniforme, con bordes fuertemente afilados y pequefias espinas en su periferia. Caracteristicas
similares han sido observadas por Medeiros-Bergen (1996) en O. tumida y O. flaccida
catalogadas como macrdfagas segln la estructura de los dientes. Fell (1947) describe a O.
duskiensis como una nueva especie de Nueva Zelanda, y la asemeja a O. vivipara; ademas
encuentra en su estdmago apéndices de crustidceos, sugiriendo a O. duskiensis como
carrofiera. Observaciones de contenido estomacal realizadas ocasionalmente en este trabajo,
mientras se analizaban las mandibulas de Ophiomyxa vivipara, reportaron la presencia de
bivalvos y exoesqueleto quitinoso posiblemente de algln crustdceo, confirmando de este

modo su habito macréfago.

Para aquellas especies micréfagas, Boos (2008) reporta que sus mandibulas pueden presentar
dientes mas anchos, y de superficie plana, asi como también papilas dentales cortas y algunas

veces afiladas. Esta morfologia estaria asociada a los habitos suspensivoros o detritivoros.

Respecto a las especies micréfagas, aquellas que resultaron dentro de este grupo fueron:
Ophiactis asperula, Ophioplocus januarii, Amphiura princeps, A. magellanica, A. eugeniae y

Amphipholis squamata.
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Ophiactis asperula presentd dientes de microestructura intermedia, de forma cuadrangular a
rectangular. Lo mismo fue observado para la especie Ophioplocus januarii, la cual ha sido
reportada por Brogger (2010), como una especie micréfaga mostrando una dieta compuesta
por fragmentos de algas y tricomas de plantas entre otros items alimentarios. Pearson y Gage
(1984) observan en Ophiactis abyssicola una dieta constituida principalmente por material
organico resuspendido, asi como también algunas presas plancténicas, lo que indicaria un

comportamiento suspensivoro y una dieta omnivora, para este género.

Respecto a las especies de la familia Amphiuridae tratadas en este trabajo, todas presentaron
una morfologia mandibular similar formando un grupo mas o menos consolidado. En general
se observd la presencia de mandibulas altas, con dientes cuadrados a rectangulares, de
superficie plana en su parte distal y de microestructura compuesta. Las papilas orales
resultaron con un estereoma fenestrado, de forma abultadas a redondeadas. Similares
caracteristicas de las mandibulas se han observado para otras especies de la misma familia
(Boos, 2008). Hendler (1988) analizo la ontogenia de los elementos mandibulares de especies
cogenéricas y se concluyd que las papilas orales no necesariamente son homodlogas entre
adultos y juveniles, ya que su ontogenia revela que algunas se desarrollan como dientes y
luego migran en el adulto para convertirse en papilas. Esto podria indicar un posible cambio en
el uso de las papilas orales como herramienta en la alimentacién entre los juveniles y los

adultos de Amphiuridae, sin embargo son necesarios mas estudios para confirmarlo.

Gielazyn et al. (1999) han descripto el comportamiento de Amphipholis gracillima como un
ofiuroideo suspensivoro que se alimenta de pequefias particulas en suspensién, pero también
han observado un habito depositivoro, donde algunos de sus brazos permanecen por debajo
de la superficie alimentdndose de esta forma de sedimentos. Estudios en la alimentacién de
Amphipholis squamata han sido reportados, encontrandose restos finos de animales y de
algas, asi como también diatomeas y particulas de sedimento en su estémago, mostrando
aparentemente una dieta omnivora (Bernasconi ,1926; Jones y Smaldon, 1989 en Stohr et al,,

2012).

El comportamiento de las especies Amphiuridae es variable durante la alimentacién. Amphiura
filiformis ha sido descripta como una especie depositivora o suspensivora pasiva (Lars-Ove et
al., 1996), que filtra el agua extendiendo sus brazos en direccidn a las corrientes de agua o bien
sobre el fondo, y capturando particulas sélo con sus pies ambulacrales (Woodley, 1975). Por
otro lado, A. chiajei ha sido observada extendiendo sus brazos sobre la superficie,

alimentandose aparentemente sdlo de forma depositivora (Buchanan, 1964 en Warner, 1982).
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Estas especies se caracterizan por presentar brazos largos y espinosos, junto a la secrecion de
mucus. Este Ultimo es muy importante ya que esta involucrado en la captura de particulas en
suspension o de los sedimentos (Woodley, 1975; Warner, 1982). En base a las observaciones
realizadas por otros autores, se sugiere que los Amphiuridae analizados en este trabajo

presentan una dieta micréfaga y un posible comportamiento detritivoro o suspensivoro.

Morfologia y microestructura de las placas orales, dientes y papilas

En cuanto a la morfologia de los dientes de las especies analizadas, podemos distinguir dos
tipos. Aquellos dientes largos, terminando en punta, con aserraciones en los bordes; y por otro
lado, aquellos dientes rectangulares o cuadrangulares, de superficie plana o truncos en su
extremo distal y con un estereoma mas suave vy liso. Los primeros estan formados por una
microestructura uniforme y correspondieron a las especies clasificadas como macrdéfagas,
mientras que el segundo tipo de diente redne aquellos con microestructura compuesta e
intermedia, catalogados como micréofagos. No se han observado diferencias en Ia
microestructura de los dientes entre los individuos adultos y los juveniles lo que sugeriria a

priori que no hay un cambio de dieta para las especies analizadas en este trabajo.

La arquitectura del estereoma es mas diversa en equinoideos y ofiuroideos, donde una gran
variedad de arreglos de calcita pueden ser encontrados (Smith, 1990). A diferencia de lo
observado por Medeiros-Bergen (1996), en el presente trabajo los dientes compuestos
mostraron una variaciéon en cuanto a la microestructura del estereoma interno. Todas las
especies que presentaron este tipo de dientes mostraron una red de calcita interna perforada
abarcando todo el diente, compactandose completamente sélo en los bordes externos de la
parte distal del diente. El estereoma no perforado en esta parte del diente es suave y denso,
mostrando a veces signos de erosién producto del desgaste por el contacto con diversas
particulas. Este mismo tipo de estereoma se encuentra en las zonas de articulacidon de las
vértebras de los ofiuroideos, en epifisis de la linterna de los equinoideos y en la base de las
espinas de asteroideos, ofiuroideos y equinoideos. Smith (1990) asocia esta configuracion de la

calcita a superficies de apoyo o bien zonas expuestas a la abrasion.

Boos et al. (2013) refieren a todo el aparato mandibular de los ofiuroideos, en conjunto con las
papilas, pies bucales y espinas, como una herramienta para el procesamiento del alimento. En
el caso de los dientes de Amphiura chiajei, A. filiformis, A. magellanica, A. eugeniae, A.
princeps, Amphipholis squamata y Acrocnida brachiata estos autores sugieren que sus
mandibulas funcionarian como un “molinillo”, que podria compactar o triturar particulas

pequeinas de alimento. La superficie lisa y plana junto con la microestructura compuesta de
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los dientes observada en algunas de estas especies, formarian la estructura moledora de
particulas, reflejando de este modo su habito micréfago. Respecto de los macréfagos, Boos et
al. (2012), presentan a las mandibulas y dientes de aquellas especies con habitos carnivoros o
carrofieros como una herramienta para cortar, raspar y separar grandes estructuras de

comida.

Respecto a la morfologia y microestructura de las papilas orales observadas en este trabajo se
encontraron formas similares a los dientes para aquellas especies macréfagas, como por
ejemplo Gorgonocephalus chilensis u Ophiomyxa vivipara. En este caso, el uso de las papilas
orales podria ser similar al expuesto para los dientes por Boos (2012) y Boos et al. (2012),
facilitando por ejemplo al manipuleo de las presas o bien grandes bolos de comida. También
estarian adaptadas como instrumentos para sostener, desgarrar o cortar. Por otro lado, las
papilas orales de las especies micréfagas resultaron ser diferentes a los dientes, tanto en su
morfologia como su microestructura. En todos los casos, se observaron papilas orales de
microestructura uniforme totalmente perforada, y en general de formas aplanadas, abultadas
o redondeadas. Para estas especies el uso de estas estructuras también seria el de ayudar a

compactar o seleccionar particulas de alimento.

La morfologia de las placas orales ha sido analizada por Murakami (1963) para varias especies,
algunas de ellas representantes de las familias aqui analizadas. Sin embargo poco se ha dicho
respecto de la implicancia de estas estructuras en la alimentacién. Las formas de las placas
orales analizadas en este trabajo varian desde aquellas en forma de “hacha”, mas largas que
altas y con una musculatura abradial moderadamente desarrollada (por ejemplo Ophiura
(Ophiuroglypha) lymani) pasando por las formas cuadrangulares, de musculatura central y
reducida en tamano (por ejemplo Gorgonocephalus chilensis), hasta llegar aquellas placas
orales en forma de “ala”, mds altas que largas, con una gran musculatura adradial en forma de
“oreja”, como lo observado para Amphiura princeps y otras especies del mismo género. Estos
cambios en la morfologia debieran estar relacionados con los movimientos que podrian
realizar las mandibulas durante la alimentacién. De hecho, esto mismo ha sido considerado
por Candia Carnevali et al. (1993) para la linterna de Aristételes de los equinoideos, donde
describe esta estructura como un complejo musculo-esqueletar capaz de realizar diferentes
movimientos. Observaciones en la alimentacién y modelos de biomecanica en la linterna de
varios equinoideos, han permitido distinguir a los cidaridos de los euequinoideos de acuerdo a
sus capacidades de movimientos. Los primeros presentan mucha mas movilidad de sus
mandibulas que los euequinoideos, relacionando estos cambios con las zonas de insercion

muscular y la forma de las mandibulas, y asociandolos a diferentes modos de alimentacién
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(Lawrence y Jangoux, 2013). Se esperaria de este modo, en base a las observaciones hasta aqui
realizadas, que aquellos ofiuroideos que presentan placas orales mas largas que altas, en
forma de “hacha” y con musculatura moderadamente desarrollada, puedan tener mayor
libertad de movimientos durante la alimentacién. Esto podria estar relacionado con su
estrategia alimentaria, ya que estas especies resultaron ser clasificadas como depredadoras,
carnivoras o carroiieras, con lo cual podrian estar adaptadas a realizar grandes movimientos
qgue le permitan cortar, desgarrar y separar las porciones de alimento. Ademas, segun lo
observado en este trabajo, las especies macréfagas presentaron una mayor variedad en las
formas tanto de sus placas orales como de su musculatura, por lo que es de esperarse una
mayor variedad de movimientos capaces de realizar por las mandibulas. Resta por analizar si
estas diferencias al momento de utilizar sus mandibulas, les permite tener una dieta mas

variada, pudiendo ingerir mas de un tipo de alimento (desde presas hasta sedimentos).

Por otro lado, aquellas especies que presentaron placas orales en forma de “ala”, mas altas
que largas y con una gran drea muscular, generalmente, en forma de “oreja”, debieran tener
movimientos mas restringidos en sus mandibulas. Estas morfologias han sido observadas para
aquellas especies clasificadas como micréfagas con estrategias alimentarias suspensivoras,
detritivoras o depositivoras, por lo cual estarian adaptadas a realizar movimientos mas cortos
para poder compactar y triturar las particulas de alimento. El gran drea muscular abradial
observada en la mayoria de estas especies, sugeriria una gran fuerza de las mandibulas

capaces de moler el alimento.

Se propone de esta forma, ampliar este trabajo con futuros estudios de biomecanica vy
observaciones in vivo para distintas especies de ofiuroideos, con el fin de contrastar y

comprobar las diferencias en la mecanica de la alimentacién de los ofiuroideos.

Morfometria geométrica y alometria ontogenética

El analisis de morformetria geométrica utilizado en este trabajo permitié establecer diferencias
claras entre dos grandes grupos. Por un lado permitié separar a los macréfagos de los

micréfagos, a partir de la forma de la placa oral y la forma de la musculatura abradial. Esto se

advierte al observar el andlisis de componentes principales para las doce especies estudiadas,
donde el primer grupo se compone por: Ophiura (Ophiuroglypha) lymanii, Ophiocten
amitinum, Ophiacantha vivipara, Ophiochondrus stelliger y Ophiomyxa vivipara siendo estas
especies macréfagas. Por otro lado conforman el segundo grupo: Ophioplocus januarii,
Ophiactis asperula, Amphiura princeps, A. eugeniae, A. magellanica y Amphipholis squamata,

los microfagos. Esto reafirmaria las diferencias observadas en las mandibulas mediante
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microscopia electrénica de barrido, y confirmaria la separacion de las especies de acuerdo a
sus placas orales para las diferentes estrategias alimentarias descriptas anteriormente.
Sugeriria ademas, una posible hipdtesis para comprobar las diferencias en los movimientos de

las mandibulas de los ofiuroideos, inferido anteriormente.

Ademas, en el andlisis de variables candnicas, se observd un tercer grupo dentro de los
micréfagos. Esto fue observado en: Ophioplocus januarii y Ophiactis asperula. Este resultado
reafirmaria la diferencia observada en la microestructura de los dientes de estas especies
dentro de los micréfagos. Queda aun por estudiar si este tipo de diente, de microestructura
intermedia, se encuentra presente en otras especies de las mismas familias, una posible

aproximacién a ello seria el uso de morfometria geométrica en placas orales.

Gorgonocephalus chilensis resultd diferenciada de estos dos grandes grupos en el andlisis
morfométrico. Sin embargo, de acuerdo a las observaciones de los dientes en MEB y
bibliografia, se trataria de una especie macréfaga. El hecho de esta discrepancia, puede
deberse, por un lado, al gran tamafio de la placa oral, donde disposicién de los landmarks y
semilandmarks, podria ser insuficiente para describir morfométricamente a la mandibula de
los euryalidos. A partir esto, podemos concluir que los landmarks utilizados en este trabajo
permiten diferenciar morfométricamente las morfologias de placas orales en cuanto a la
alimentacién, excepto en aquellas placas orales robustas y de gran tamafio, como es el caso de

G. chilensis.

Respecto al analisis de alometria ontogenética en Ophiactis asperula, los resultados exhiben la
existencia de una correlacidn entre la forma de la placa oral y el tamafio del individuo. Esto
quiere decir que para aquellos individuos juveniles de O. asperula la forma de la placa oral
esta limitada por la talla, en este caso representada como el didmetro del disco. Estudios del
desarrollo de la postlarva en ofiuroideos, han demostrado que la forma, posicidon y nimero de
los elementos del esqueleto cambian a lo largo del crecimiento, por lo que se requieren
especiales cuidados a la hora de referirse a ciertas estructuras para la identificacion de las
especies (Hendler, 1988; Stohr, 2012). Por razones practicas estos caracteres deben estar
descriptos en relacion al diametro del disco, como una buena aproximacion al estadio
ontogenético. Por ejemplo, estudios realizados sobre las vértebras de varias especies de
ofiuroideos, han revelado la existencia de diferentes patrones alométricos dentro y entre

especies durante la ontogenia (LeClair, 1994, 1996).

Este es el primer trabajo en el que se analiza alometria a lo largo del desarrollo ontogénetico

de las placas orales de un ofiuroideo. Los resultados revelan que para Ophiactis asperula los
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mayores cambios de la forma en la placa oral se dan entre individuos de entre 1a3mmy4a9
mm de didmetro de disco. Estas diferencias se reflejan principalmente en la relacién alto-largo
de la placa oral, siendo mayor en los adultos que los individuos de entre 1 a 3 mm de didmetro
de disco. En cuanto a la proporcién del area muscular abradial respecto del tamafio de la placa
oral, también se observé un aumento de la misma en los individuos adultos, acompaiiado de
un acortamiento en el alto del borde proximal de la placa oral. La forma del drea muscular se
mantuvo casi constante a lo largo de la ontogenia, observandose generalmente en forma de

“oreja”.

A partir de los resultados obtenidos, podemos decir que los individuos de entre 1 y 3 mm de
didmetro de O. asperula pertenecen al grupo de los micréfagos de acuerdo a la
microestructura de sus dientes, pero sus placas orales podrian presentar un comportamiento
diferente al de los adultos en la alimentacién. Es posible que durante el desarrollo los cambios
en la forma y el tamafio de las mandibulas ocurran rdpidamente en las tallas pequefias.
Ademas el individuo juvenil podria no estar alimentdndose de particulas, viviendo sélo con
aquellas reservas de vitelo que aun conserva, y una vez adquirido el tamano de un adulto
comenzar a utilizar las mandibulas mas activamente. Sin embargo, estudios futuros de
contenido estomacal y biomecanica a lo largo del desarrollo de O. asperula serdn necesarios

para comprobar esta hipétesis.

Es asi como, el presente trabajo da soporte a la relacién entre la dieta y las diferencias
morfoldgicas de las mandibulas junto con la microestructura y forma de los dientes de los
ofiuroideos. Ademas, la morfologia de las placas orales reafirma las diferentes estrategias
alimentarias observadas. A partir de la morfometria geométrica de las placas orales se
confirma la separacion de los diferentes grupos alimentarios, ademas de reforzar las
diferencias observadas en la microestructura de los dientes. Por ultimo, este trabajo reabre
nuevas preguntas acerca de la posible relacidn entre la microestructura de los dientes, la
morfologia de las placas orales y la filogenia de Ophiuroidea, asi como también el uso de la

morfometria geométrica como herramienta o caracter en la sistematica de esta clase.
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