HERMAFRODITISMO EN CAMARONES: EL
SISTEMA SEXUAL Y SU RELACION CON
ATRIBUTOS SOCIOECOLOGICOS

RAYMOND T. BAUER

xiste tanta variacion en
la composicion  taxond-
mica y estructura ecolo-
gica (“biodiversidad™) entre comunidades
de organismos, como la que hay en siste-
mas reproductores, lo cual refleja la di-
versidad de luerzas selectivas que actian
en diferentes sistemas genéticos. Una pre-
gunta importante en la ecologia de la re-
produccidn es ;por qué hay sexos separa-
dos en algunas especies mientras el her-
mafroditismo es adaptativo para  otras?
/Cuidl combinacion de fuerzas selectivas
(ecologicas, demogrificas, sociales) e his-
toria filogenética explica la distribucion de
sistemas sexuales entre fos varios grupos
de organismos? Entre un grupo de crusti-
ceos, los camarones carideos, hay especies
con sexos separados (gonocoria), otras con
hermatroditismo  secuencial, y otras con
hermafroditismo  simultineo. Este dltimo
es un sistema sexual recientemente descri-
to en el género Lysmata por Bauer y Holt
(1998). Fiedler (1998) y Bauer (2000). Por
ello. los sistemas sexuales de camarones
carideos  pueden  servin como modelos
para estudiar los factores responsables de
que un sistema sexual evolucione en lu-
gar de otro. El propdsito de este articulo
es discutir la evolucion del hermafroditis-
mo en los carideos con énfasis en el
hermafrodiismo simultineo en Lysmata,
un sistema sexual vnico hasta ahora en
los crusticeos deciipodos, grupo que in-
cluye los camarones, las langostas y los
cangrejos.
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Sistemas Sexuales de Camarones
Carideos

Aungque la mayoria de
los  carideos tiene sexos  separados
(gonocoria), aproximadamente 10-15% de
las 2500 especies son hermafroditas pro-
tandricos. En la protandria, un individuo
madura primero como macho pero mis
tarde cambia el sexo a hembra. En una
distribucion de frecuencias de tamafos en
la poblacién, los individuos mds peque-
fios son machos mientras que los indivi-
duos mas grandes son hembras (Figura
l), con poca sobreposicion entre el tama-
o de machos grandes y hembras peque-
fias. Por lo general, en el drea de sobre-
posicion, hay individuos transicionales
que muestran caracteristicas maorfologicas
entre macho y hembra (Figura 1). Hay
diferentes variaciones de esle caso de
protandria, que es el mds sencillo (Bauer.
2000). En algunas especies del género
Pandalus y en Processa edulis 'y Crangon
crangon, la mayoria de los individuos de
la poblacién cambian sexo pero hay tam-
bién hembras primarias (Baner, 2000).
Como en las hembras de especies gono-
coricas, estas hembras primarias empie-
zan la vida benténica como hembras ju-
veniles y luego maduran como hembras
sin pasar por una fase masculina, Otra
variacion de la protandria se encuentra en
el carideo Thor manningi, en la que el
50% de la poblacion se compone de her-
mafroditas protindricos pero el otro 50%
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estd constituido  por machas  primarios
que nunca se  transforman en  hembras
(Bauer, 1986).
Hermafroditismo Simultineo
en el Camarén Lysmata

A comiznzos del siglo

pasado, Spitschakoff (1912) desenbio el
sistema reproductivo del camaron  euro-
peo Lyvsmata seticaudata. En todos los in-
dividuos de cualquier edad, la parte ante-
rior de las dos génadas era ovirica,
mientras la parte posterior era testicniar,
es decir. las gonadas eran “ovotestes” (Fi-
gura Za). Los individuos pequenios exhi-
bian caracteristicas  exlernas  de  machos
(fase masculing, “FM™) mientras que los
individuos mas grandes fenian rasgos de
hembras y producian embriones (fase fe-
mening, “FF"). Spitschakoff (1912), al ob-
servar que la parte testicular del ovotestes
era activa durante la FM v la parte ovirnca
durante la FF, concluyd que el sistema
sexual de L. seticaudata era un hermafro-
ditismo protindrico. Berrcur-Bonnenfant y
Charniaux-Cotton (1965) estudiaron histo-
logicamente las génadas de L. seticayda-
ta y confirmaron gue, conirario a otros
carideos con protandria, los ductos mas-
culinos eran retenidos durante la FF, adn
cuando la génada estaba llena de oocitos
vitelogénicos (maduros) (Figura 2a). Aun-
que estos autores observaron que la pro-
duccién de esperma se mantenia durante
la FF. no investigaron ni sugirieron la po-
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sibilidad de que los individuos en esa 7'i

fase pudieran reproducirse como machos. 6 - -

Kagwade (1982), quien observé la pre-

sencia de ovotestes y ductos masculinos

en los FF de una especie relacionada (Ex-

hippolysmata ensirostris), propuso que los

FF eran hermafroditas simultineos, es de-

cir, individuos que podian reproducirse .

como machos y/o hembras. Bauer y Holt ﬂ 1t

(1998), motivados por estas investigacio- I [

nes y por una variedad de observaciones

anecdéticas, estudiaron el sistema sexual 3 34 38 42 46 5 54 58 64 68 72 76 8 84 B8 92 96 10

de Lysmata wurdemanni del noroeste del

golfo de México. Como en L. seticauda- 7

ta, los individuos mds pequefos de la po-

blaciéon de L. wurdemanni son FM con 6

caracteristicas masculinas externamente SJ
.
3

[ Fase Femenina
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pero tienen “ovotestes” con las partes
oviricas en una etapa inmmadura (Figura
2b). No se encontraron juveniles con ca-
racteristicas femeninas. Los FM pueden
cambiar a FF cuando alcanzan suficiente
tamafio para la produccion de embriones.
Sin embargo, muchos no cambian a FF 1 -
sino cuando alcanzan un tamafo mayor. ' ‘ ‘
En el cambio de FM a FF, los individuos 0 T T T - T T T
pierden los apéndices masculinos, mues- 3 36 42 48 54 6 68 74 8 86 92 98
tran las caracteristicas femeninas asocia-
das con la crianza de embriones, pero re-
tienen los ductos masculinos y la habili-  Figura 1. Frecuencia de tamafios de machos (fase masculina) y hembras (fase femenina) en
dad de producir esperma (Figura 2b,c). una especie protdndrica en la que wn individuo comienza como macho pero deviene hem-
Videograbaciones crono- bra cuando alcanza un tamaio mayor. Los individuos transicionales son machos en el pro-
l6gicas (“time-lapse video") de parejas de ceso de cambiar sexo, los cuales muestran una disminucién de caracteristicas masculinas y
FF demostraron pur prinn:ra VEZ (ue un un desarrollo de caracteristicas femeninas,
FF puede copular como macho y fertili-
zar con €xito otro FF después de su Ademds, un FF predesove puede copular de una a dos horas. Aunque parece mor-
muda predesove (Bauer y Holt, 1998). como hembra y como macho en el lapso folégicamente posible que un FF predeso-
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Figura 2. Las gonadas hermafroditas de los camarones L. seticaudata (a) (adaptada de Charniaux-Cotton, 1975) y L. wurdemanni (b-c) (adap-
tadas de Bauer y Holt, 1998). En (a) se ven las gonadas completas, las partes ovdricas con oviductos y las partes testiculares con ductos
masculinos (vasos deferentes y ductos eyaculatorios) en tanto el macho (la fase masculina, FM) como la hembra (la fase femenina, FF). En
b. se ve que un FM pequerio (4.8mm largo de carapacho. LC) tiene “ovotestes”, con ductos masculinos (solamente las porciones préximales
de los ductos estdn ilustradas) y los ductos eyaculatorios (uno ilustrado por separado arriba de la génada): las partes ovdricas no estdn bien
desarolladas y no tenen oviductos obvios. En un FM grande (7.8mm LC) se ven claramente los oviductos anteriormente en las partes
ovdricas, igual en apariencia como en las génadas de un FF (7.9mm LC) que ha desovado recientemente (sin oocitos maduros). En ¢ se ve
un FF (8, 1mm LC) cerca de desove con las partes oviricas hinchadas con oocitos maduros {vitelogénicos). Nétese que los dos FF en b y ¢
tienen gonadas con partes testiculares. ductos masculinos y ductos eyaculatorios. En ¢ se ve las gonadas de un FM de 7.5mm LC que estd en
el estado transicional. es decir, con caracteristicas masculinas externamente pero con génadas predesovadoras como las del FF al lado en c,
Tal FM transicional va a cambiar completarente sus caracteristicas a femeninas en la muda predesove que se aproxima.
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vador pueda autofertilizarse. observacio-
nes de los FF mantenidos en aislamiento
no demuestran que puedan hacerlo. Un
FF aislado puede mudar y desovar nor-
malmente, pero los oocitos no estan ferti-
lizados y son descartados por el FF. En
resumen, Bauer y Holt (1998) demosira-
ron que los FF de L. wurdemanni son
hermafroditas simultdneos. que pueden
fertilizar a otros FF pero no autofecun-
darse.

Bauer (2000) llamé este
sistema sexual “hermafroditismo simulti-
neo protandrico”™ (HSP), en el cual un in-
dividuo comienza la vida benténica como
macho pero después cambia a hermafro-
dita simultineo con caracteristicas feme-
ninas (FF). Fiedler (1998) realizé obser-
vaciones sobre L. amboinensis que indi-
can que esta especie también tiene HSP.
Puesto que los FF de L. seticaudata (Fi-
gura 2) vy otras especies de Lvsmata
(Bauer, 2000) retienen los ductos mascu-
linos y las partes testculares de las
gonadas, es muy probable que también
tengan el sistema sexual HSP. Es necesa-
rio hacer observaciones sobre el aparea-
miento para confirmar esto en otras espe-
cies de Lysmata.

Variacion en la Duracion
de la Fase Masculina

En L. wurdemanni un
FM puede cambiar a FF cuando alcanza
un largo del carapacho (LC) de 6mm (Fi-
gura 3a). A pesar de que un FF puede re-
producirse como macho y hembra, una
ventaja considerable, hay bastantes FM
que cambian a FF cuando alcanzan un ta-
mano mucho mayor de 6mm (Figura
3b.c). De hecho, es posible que unos po-
cos FM nunca cambien a FF (Figura 3c).
aunque tengan la capacidad morfolégica
de hacerlo. ;jPor qué algunos FM tardan
en cambiar a hermatroditas simultineos.
un estado sexuval que parece tan favorable
al éxito reproductor del individuo? Esto
se explicaria si los FM tuvieran mis éxi-
to en fertilizar los FF predesovadores que
los mismos FF coando usan su sistema
masculino. Es decir, si hay una compe-
tencia para la fertilizacion de un FF pre-
desove entre un FM y otro FF, jquién va
a ganar? Si el FM es mejor copulando
como macho que un FF, entonces en al-
gunas circustancias demogrificas (cuando
hay una alta abundancia relativa de FF en
la poblacién) puede ser mds ventajoso
permanecer como FM que cambiar a FF
Igualmente, si los FM grandes tienen mas
éxito en obtener copulaciones con FF
predesovadores gue los FM mds peque-
nos, puede ser ventajoso tardar en cam-
biar a FF, segin las proporciones de FM
pequenos, FM grandes y FF en la pobla-
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Figura 3. Diferentes trayeclorias de desarro-
llo sexual posibles para un recluta juvenil en
una poblacion de L. wurdemanni. El cambio
de la fase masculina a la fase femenina pue-
de ocurrir a tamanos variables (a-c). Es posi-
ble gue algunos individuos nunca cambien a
fase femenina (d) aunque sean morfologica y
fisioldgicamente capaces de hacerlo.

cion. Con base en datos de pesca, Char-
nov (1981) proporcioné evidencia de que
los machos del camardn protindrico
Pandalus borealis podian ajustar el tama-
fio de transmutacion a hembra segin la
proporcién de éstas en la poblacién. En
cambio. Bergstrom (1997) propuso una
hipGtesis selectiva para explicar los mis-
mos datos de P, borealis. Dicha seleccion
opera sobre la frecuencia de los genoti-
pos que determinan el tamaio (edad)
para mutar de macho a hembra.
(Basindose en la fre-
cuencia y tipo de interacciones con otros
individuos, puede un macho estimar la
proporcidn de diferentes tipos sexuales en
una poblacion y luego “decidir” el cam-
bio fisiolégico a hembra? Datos de estu-
dios sobre peces hermafroditas demues-
tran que una transformacion en la compo-
sicion sexual de los individuos en un gru-
po social puede causar un cambio de
sexo en un individuo del grupo en pocos
dias (Chan y Yeung, 1983: Rass, 1990).
En el camaron Macrobrachium rosenber-
gii, a partir de la misma cohorte se pue-
den desarrollar diferentes tipos de ma-
chos (Ra'anan y Sagi, 1985). Aunque la
mayoria de los machos son pequenos y
con pinzas relativamente poco desarrolla-
das. hay unos pocos machos grandes con
pinzas hiperdesarrolladas que son terrilo-
riales y defienden harenes de hembras
cerca del momento del desove. También
es posible encontrar machos en un estado
mtermedio entre lps pequenos y los gran-
des en la poblacién. Aunque todos los
machos son capaces de copular, son los
grandes (territoriales) quienes fertilizan a
la mayoria de las hembras. Cuando los
machos territoriales son removidos de la
poblacién, algunos de los machos inter-
medios cambian a territoriales, y algunos
de los pequefios cambian al estado inter-

medio. Tomando en consideracién estos
ejemplos de como la composicion sexual
puede influir el desarrollo sexual en pe-
ces y camarones, es muy posible que en
L. wurdemanni, y otras especies del géne-
ro, los FM puedan controlar el cambio a
FF dependiendo de las proporciones de
los FM y los FF en su ambiente.

También hay que consi-
derar que la condicion de hermafrodita
simultineo puede no ser tan venlajosa
como parece. Es posible que en los FF el
costo energético de mantener simultdnea-
mente un sistema masculino y uno feme-
nino reduzea la produccion de embriones
que un individuo femenino puro podria
producir. Si esto es cierto, es posible que,
seglin la composicién sexual de la pobla-
cion, un FM deba y pueda retardar el
cambio a FF. Otra posibilidad para expli-
car la presencia de FM grandes seria que
los FF puedan cambiar nuevamente a FM
dependiendo de las proporciones sexuales
de la poblacion. Por otro lado, se debe
recordar que el desove de un FF siempre
serd fertilizado, dado que tcda el resto de
la poblacién puede copular como macho,
mientras que un FM tiene mucha compe-
tencia para fertilizar un FF predesovador.
De lo anterior se desprende que, obvia-
mente, hay muchas hipdtesis que pueden
ponerse a prueba sobre los cambios de
FM a FF en esta especie.

Atributos Socioecologicos de Lysmata

Las especies de Lysmata
tienen un sistema hermafrodita (HSP) que
es unico entre los crusticeos decdpodos.
(Existe acaso una caracteristica de la
ecologia o sistema social de Lysmata que
actie como una fuerza selectiva y expli-
que la evolucion de HSP exclusivamente
en este género de carideos” Desafortuna-
damente, hay mucha variacidn en la eco-
logia. demografia y etiologia de especies
de Lysmata y los pocos estudios hasta la
fecha sobre los atributos socioecoldogicos
de las especies de Lysmata no han permi-
tido detectar ninguna caracleristica exclu-
siva al género. Segin sus atributos so-
cioecoldgicos, las especies de Lysmata
pueden ser clasificadas tentativamente en
dos grupos: especies “parejas” y especies
“muchedumbres” (Tabla I: Bauer, 2000).
En el primero, los FF viven en parejas
hermafroditas, por lo general en asocia-
cion  con anémonas (por ejemplo, L.
grabhami, Wirtz, 1997). La densidad de
la poblacién es baja en estas especies.
Aunque todas las especies de Lysmara
tienden a alimentarse del tejido muerto,
mucus y ectoparasitos de algunos peces,
este comportamiento estd especialmente
desarrollado en las especies “parejas” ta-
les como L. debelius, L. grabhami, y L.
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TABLA |
ATRIBUTOS SOCIOECOLOGICOS DE ESPECIES “PAREJAS”
Y ESPECIES “MUCHEDUMBRES™ EN CAMARONES DEL GENERO Lysmata,
UN HERMAFRODITA SIMULTANEO PROTANDRICO

Atributo Socioecoldgico

Especies “Parejas”

Especies “Muchedumbres™

Organizacion Social

los FF viven en parejas

los FF viven juntos con
los FM en grupos

Densidad Poblacional haja alta
Limpieza de Peces especializada no bien desarrollada
Distribucién Geogrifica tropical templado-tropical

amboinensis. En los arrecifes tropicales,
eslos camarones mantienen puestos o es-
taciones de servicio durante el dia, donde
anuncian su presencia a los “clientes”
(los peces) con movimentos oscilantes del
cuerpo y de las antenas. Los miembros
de estas especies exhiben colores muy vi-
vos-que los ayudan en atraer los peces a
sus puestos de limpieza (Limbaugh er al.,
1961). En cambio, en las especies “mu-
chedumbres™ tales como L. wurdemanni.
L. seticaudara y L. californica. los FF vi-
ven juntos con otros FF y FM en grupos
grandes en cuevas y bajo rocas, en areas
geogrificas templadas. Aunque también
tienden a limpiar materia de los cuerpos
de peces u otros organismos que los de-
jan montar, no presentan el comporta-
miento, la coloracién viva u otra adapta-
cion especifica para la limpieza. En resu-
men, es dificil reconocer algin rasgo en
comin entre estos dos grupos que pueda
explicar la evolucion de HSP en el géne-
ro Lysmata.

Hipdtesis sobre la Evolucion de HSP
en Lysmata: Historia Filogenética

Obviamente, el HSP evo-
lucioné a partir de una especie con cam-
bio de sexo de macho a hembra: es decir,
una especie protdndrica. En tal especie, la
hipétesis de “Ventaja por Tamano™ (Ghi-
selin, 1969; Warner, 1975) explica que la
direccién de cambio ocurra de macho a
hembra y no lo opuesto. En los camaro-
nes carideos, un individuo pequefio es ca-
paz de producir esperma y servir como
macho, pero necesita alcanzar una talla
mayor para producir los oocitos de gran
tamano caracteristicos de los carideos. En
las hembras, la fecundidad estd positiva-
mente relacionada con el tamafo. En
cambio, en los machos de muchas espe-
cies de carideos gonocdricos, no hay au-
mento en el éxito reproductor con el in-
cremento en tamafio. Esto ocurre en espe-
cies en las que el macho no guarda ni
defiende a una sola hembra sino que hace
contacto con muchas hembras para asi
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aumentar ia pobabilidad de encontrar
una hembra predesovadora receptiva (“pu-
ra bisqueda” de Wickler y Seibt, 1981:
Bauer y Abdalla, 2001). De hecho, con
un sistema de apareamiento asi. un tama-
o pequeno puede ser ventajoso para el
macho permitiéndole escapar a la aten-
cion de los depredadores.

Aunque la hipdtesis de
“Ventaja por Tamano™ explica la direc-
cion de cambio de FM a FF en Lysmata
con HSP, hasta ahora no hay explicacién
al porqué de la capacidad de los FF de
retener la funcidn masculina evoluciono
solamente en este género y no en otros
con especies protandricas. jPor qué el
HSP ha evolucionado unicamente (hasta
donde se sabe) en el género Lvsmata, te-
niendo sus especies una dicotomia tan
marcada en ecologia, demografia y com-
portamiento? En ausencia de una fuerza
selectiva obvia comin a las especies ac-
tuales. hay que formular y someter a
prueba hipdtesis sobre la historia evolu-
cionaria del grupo. He propuesto una hi-
pitesis que puede servir como un guidn
del proceso evolutivo que terminé en
HSP en Lysmata (Bauer, 2000). Segun
esta hipdtesis. el antepasado de Lysiiatea
era una especie protindrica que s¢ mante-
nia en bajas densidades poblacionales de-
bido a una limitacién de recursos am-
bientales. Segin Ghiselin (1969), la difi-
cultad para encontrar pareja cuando la
densidad poblacional es baja constituye
una fuerza selectiva que promueve la
evolucidn de hermafroditismo simultdneo.
En un hermalrodita simultineo. cuando
un indviduo encuentra a otro, la probabi-
lidad de reproducirse se duplica, porque
el individuo puede tanto fertilizar como
ser fertilizado. Bajo estas circunstancias,
estd justificado el costo energético de
mantener la funcién femenina y masculina
a la vez. siempre y cuando esto sea gené-
ticamente posible, En el antepasado de
Lysmata, el sistema social de vivir en pa-
rejas hermafroditas constiluyé otra adapta-
cidn para asegurar la presencia de un indi-
viduo con quién copular. En las especies

“pargjas,” cuando un FF se aproxima al
desove, el otro FF puede servir como ma-
cho y viceversa.

Asi que la hipétesis de
“baja densidad poblacional™ puede expli-
car la evolucion del HSP en las especies
con un antepasado protindrico. ;Cémo se
explica entonces el HSP en las especies
“muchedumbres” en las que no faltan in-
dividuos con los que aparearse? Una hi-
potesis es que las especies “muchedum-
bres” son descendientes de una especie
“pareja” que entrG un ambiente en que la
abundancia de recursos permitio desarro-
llar una alta densidad poblacional. El sis-
tema social de vivir en pargjas desapare-
cio porque con una alta densidad pobla-
cional no habia escasez de parcjus y asi
desaparecio la [uerza selectiva que man-
tenia la vida en pareja. No hubo selec-
¢idén en las especies “muchedumbres™ en
contra al HSP, heredado de su antepasa-
do, porque el saldo enire el costo de
mantener ambos sistemas sexuales y el
beneficio extraido del aumento en el éxi-
to reproductivo siguio siendo positivo.

Otras Hipotesis

El HSP ocurre solamen-
te en el género Lvsmata (y posiblemente
en el género relacionado Exhippolysmata;
ver Kagwade, 1982) aunque el hermatro-
ditismo protdndrico sencillo ocurre en va-
rios otros grupos de carideos. Se debe to-
mar en cuenta la posibilidad de que la
combinacion de circunstancias (fuerzas
selectivas) que llevaron a la evolucion de
HSP en Lysmata fueron Gnicas, v por eso
el sistema de HSP ha evolucionado en
carideos una sola vez, hasta donde se
sabe. Esta no es una explicacion muy sa-
tisfactoria porque es casi imposible some-
ter a prueba este tipo de hipdtesis. que es
andloga & la que se ha propuesto para ex-
plicar la expansion de los mamiferos en
diversos nichos después de la extincion
de los dinosaurios por los efectos del im-
pacto de un asteroide hace 65 millones
de afos (una hipotesis de “contingencia
histérica™; Gould, 1989).

También hay que consi-
derar la posibilidad de que el HSP evolu-
ciono en Lysmata no por una combina-
cion de fuerzas selectivas tnicas como
las sugeridas arriba sino por una altera-
cion en la genética o en los mecanismos
de desarrollo embrionario que determinan
el sexo en camarones. Nuestro conoci-
miento de determinacion de sexo en ca-
marones y otros crusticeos malacostracos
es como sigue (revision en Bauer, 2000).
Un juvenil pequefio tiene el potencial de
ser macho o hembra. Si hay desarrollo de
la glindula androgénica (GA) en el cefa-
lotorax, el individuo se hace un macho.
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Sin el desarrollo de esta glindula, que
tiene un rudimento (“anlage™) en el em-
brion de los dos sexos, €l individuo llega
a ser hembra. Los pocos estudios sobre
estos procesos en camarones y sus pa-
rientes muestran que la determinacién de
sexo es muy flexible (Legrand er al.,
1987; Rigaud et al., 1997). Por eso ha
surgido hermafroditismo secuencial en los
isopodos y carideos. En resumidas cuen-
tas, un factor que desvia el desarrollo de
sexo puede producir individuos inter-
sexuales (Rigaud er al., 1997).

Entre los carideos. la
protandria es el tipo de hermafroditismo
mids comiin. Hay dos ideas sobre el sexo
genotipico de individuos de carideos
protindricos (Bauer, 2000). Una hipotesis
es que originalmente un factor (ver aba-
jo) cambié el desarrollo sexual en ma-
chos genéticos y esto resulté en la dege-
neracion de la GA después de que los in-
dividuos actdan como machos por un
cierto periodo de tiempo. Sin las hormo-
nas masculinas, el individuo cambia a
hembra, como se ha demostrado en va-
rios experimentos (revisién en Charniaux-
Cotton y Payen, 1981). Otra hipétesis es
que el sexo gendtipico original de los ca-
marones protandricos es femenino. En
este caso, un desarrollo anormal del rudi-
mento de la GA durante la etapa juvenil
de hembras genéticas puede provocar el
desarrollo de caracteristicas masculinas
(Bauer. 2000). Posiblemente el hermafro-
ditismo protindrico empezdé por una o
otra de estas dos razénes en diferentes
grupos. Posiblemente lo que ha pasado en
la evolucion de hermafreditismo simultd-
neo en Lysmata es que los factores que
causaron el cambio de sexo tuvieron un
efecto parcial o incompleto. Los indivi-
duos (FF) retuvieron los ductos masculi-
nos aungue presentaban el fenotipo feme-
nino. Asi, estos individuos obtuvieron una
ventaja reproductiva inmediata, habiendo
una fuerte presion selectiva a favor de es-
tas caracteristicas en cualquier ambiente
0 en cualesquiera circunsiancias socioeco-
lGgicas.

(Cudl tipo de “factor”
podia haber desviado el desarrollo sexual
para producir individuos con HSP? Por
supuesto. una mutacion en el sistema ge-
nético que controla el desarrollo sexual
puede explicar la aparicion de un
genotipo para HSP. Los mecanismos ge-
néticos del desarrollo sexual no son sen-
cillos ni bien conocidos en camarones u
otros crusticeos (Legrand er al.. 1987:
Lécher et al.. 1995; Rigaud er al.. 1997).
La evidencia actual sugiere que un cam-
bio en solamente unos genes claves pue-
de resultar en una variedad de diferentes
tipos sexuales. También hay otros facto-
res no genéticos que pueden influir la
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sexualidad de crustdceos. Es posible que
el HSP (y también el hermafroditismo
protindrico) en camarones puede tener su
origen en una infeccién microbial. Hay
pardsitos intracelulares, transmitidos por
la hembra a sus embriones en el citoplas-
ma del oocito, que cambian el desarrollo
sexual en crusticeos. por ejemplo, los
microsporidios en los anfipados (Buln-
heim y Vévra, 1968) y la bacteria Wolba-
chia, especialmente en los isépodos (Ri-
gaud et al., 1997, Stouthamer er al.,
1999). Estos pardsitos, transmitidos por
via malerna, causan a menudo Ya femini-
zacion de machos genéticos en anfipodos
e isépodos. En algunos casos, esta infec-
cién ha provocado el desarrollo de indivi-
duos intersexuales. En cualquier caso.
bien sea por mutacion en los genes de
determinacién de sexo o por infeccion de
pardsitos intracelulares, la evolucién de
hermafroditismo en camarones fue un
evento fortuito. El que este tipo de even-
tos sea aleatorio podria explicar la exclu-
sividad del HSP en Lysmata. la desigual
distribucién taxonomica de todos los ti-
pos de hermafroditismo entre los camaro-
nes carideos.

Perspectivas Para el Siglo XXI

Qué es necesario para
someter a prueba la hipdtesis propueste
anteriormente sobre la evolucion de HSP
en Lysmata? Se deben estudiar en la na-
turaleza los detalles del sistema reproduc-
tivo de la mayoria, sino todas. las espe-
cies del género, ademds de su ecologia,
demografia, y etologia. Luego. uvsando
cardcteres tradicionales (morfologicos),
asi como moleculares, es necesario obte-
ner una filogenia de las especies del gé-
nero para determinar cudles son las espe-
cies ancestrales y cudles son las descen-
dientes. Una genealogia del género per-
mitirfa constatar si la idea de que el HSP
se desarrollo primero en especies “pare-
jas” es factible.

Se debe reconocer que
hay limites a la energia y tiempo que de-
berian invertirse en dilucidar estas cues-
tiones. Para llevar a cabo las observacio-
nes y andlisis necesarios para someter 2
prueba la hipotesis sobre HSP, e hipo-
teses semejanles en Otros Organismos, se
requeririan ingentes recursos economicos
y horas de trabajo. Adn asi, es casi impo-
sible estudiar extensamente la biologi:
natural de estas especies acudlicas, mu-
chas de las cuales son nocturnas. La tec-
nologia podria, empero, ayudar a resolvar
tales retos. Hoy existen o estdn en desa-
rrollo los equipos que permiten registrar
la vida de animales submarinos, aunque
su coslo es todavia prohibitivo para la
mayoria de los investigadores. Ademds.

en un estudio asi es necesaria la partici-
pacion de un ndmero sustancial de inves-
tigadores, la cual incrementaria subs-
tancialmente el costo del proyecto. Pero,
como hemos visto que ha ocurrido con la
exploracion del cosmos y con los avances
recientes en el estudio del gendma huma-
no, cualquier proyecto razonable es posi-
ble con suficientes fondos y esfuerzos. El
éxito de este tipo de empresas dependera
en tltimo termino de que los gobiernos
del mundo puedan poner los estudios
cientificos bdsicos entre sus prioridades,
1o cual seguird siendo un asunto de indo-
le politica y social. mds que cientifica.
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