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

RAYMOND T. BAUER

xiste tanta variacion en Sistemas Sexuales de Camarones estd constituido por machos primarios
E la composicion taxoné- Carideos gque nunca se transforman en hembras
mica y estructura ecolo- (Bauer, 1986).
gica (“biodiversidad”) entre comunidades Aunque la mayoria de

de organismos, como la que hay en sistées carideos tiene sexos separadddermafroditismo Simultaneo

mas reproductores, lo cual refleja la di{gonocoria), aproximadamente 10-15% den el CamardnLysmata

versidad de fuerzas selectivas que actldas 2500 especies son hermafroditas pro-

en diferentes sistemas genéticos. Una pre&ndricos. En la protandria, un individuo A comienzos del siglo
gunta importante en la ecologia de la renadura primero como macho pero mapasado, Spitschakoff (1912) describid el
produccion es ¢por qué hay sexos sepatarde cambia el sexo a hembra. En urgistema reproductivo del camaréon euro-
dos en algunas especies mientras el hatistribucién de frecuencias de tamafios goeoLysmata seticaudateEn todos los in-
mafroditismo es adaptativo para otrasfa poblacion, los individuos mas pequedividuos de cualquier edad, la parte ante-
¢,Cual combinacion de fuerzas selectiva®s son machos mientras que los individor de las dos gonadas era ovarica,
(ecologicas, demograficas, sociales) e higtuos mas grandes son hembras (Figumaientras la parte posterior era testicular,
toria filogenética explica la distribucion del), con poca sobreposicion entre el tamas decir, las gonadas eran “ovotestes” (Fi-
sistemas sexuales entre los varios grupd@® de machos grandes y hembras pequgdra 2a). Los individuos pequefios exhi-
de organismos? Entre un grupo de crustéas. Por lo general, en el area de sobrbfan caracteristicas externas de machos
ceos, los camarones carideos, hay especm@ssicion, hay individuos transicionales(fase masculina, “FM”) mientras que los
con sexos separados (gonocoria), otras cgue muestran caracteristicas morfologicaasdividuos mas grandes tenian rasgos de
hermafroditismo secuencial, y otras comntre macho y hembra (Figura 1). Hayembras y producian embriones (fase fe-
hermafroditismo simultdneo. Este Ultimadiferentes variaciones de este caso dmenina, “FF”). Spitschakoff (1912), al ob-
es un sistema sexual recientemente descprotandria, que es el mas sencillo (Baueservar que la parte testicular del ovotestes
to en el génerdysmatapor Bauer y Holt 2000). En algunas especies del géneera activa durante la FM y la parte ovérica
(1998), Fiedler (1998) y Bauer (2000). PoPandalusy en Processaedulisy Crangon durante la FF, concluyé que el sistema
ello, los sistemas sexuales de camaronesngon,la mayoria de los individuos desexual delL. seticaudataera un hermafro-
carideos pueden servir como modelok poblacion cambian sexo pero hay tanditismo protandrico. Berreur-Bonnemtt y
para estudiar los factores responsables 8&n hembras primarias (Bauer, 2000)Charniaux-Cotton (1965) estudiaron histo-
gue un sistema sexual evolucione en IU=omo en las hembras de especies gonidgicamente las génadas dle seticauda-
gar de otro. El propésito de este articulooricas, estas hembras primarias empi¢a y confirmaron que, contrario a otros
es discutir la evolucién del hermafroditiszan la vida benténica como hembras juearideos con protandria, los ductos mas-
mo en los carideos con énfasis en eleniles y luego maduran como hembrasulinos eran retenidos durante la FF, aun
hermafroditismo simultaneo ehysmata sin pasar por una fase masculina. Otreuando la gonada estaba llena de oocitos
un sistema sexual Unico hasta ahora esmriacion de la protandria se encuentra ertelogénicos (maduros) (Figura 2a). Aun-
los crustaceos decapodos, grupo que iel carideo Thor manningi en la que el que estos autores observaron que la pro-
cluye los camarones, las langostas y Id0% de la poblacion se compone de heduccion de esperma se mantenia durante
cangrejos. mafroditas protandricos pero el otro 50%a FF, no investigaron ni sugirieron la po-
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sibilidad de que los individuos en esa 77
fase pudieran reproducirse como machos. g —
Kagwade (1982), quien observo la pre-
sencia de ovotestes y ductos masculinos
en los FF de una especie relacionas- ( 4
hippolysmata ensirostrjs propuso que los 3 -
FF eran hermafroditas simultaneos, es de-
cir, individuos que podian reproducirse 27
como machos y/o hembras. Bauer y Holt 1 H H HH
(1998), motivados por estas investigacio- ﬂ [
nes y por una variedad de observaciones
anecddticas, estudiaron el sistema sexual 3 34 38 42 46 5 54 58 64 68 72 76 8 84 88 92 96 10
de Lysmata wurdemanndel noroeste del
golfo de México. Como eh. seticauda- 74
ta, los individuos méas pequefos de la po-
blacién de L. wurdemannison FM con 6 ] ™
caracteristicas masculinas externamente _ |
pero tienen “ovotestes” con las parte®
ovéaricas en una etapa inmadura (Figurg 4 — -
2b). No se encontraron juveniles con ca2 [ Fase Masculina
racteristicas femeninas. Los FM puede® 3 ] .
cambiar a FF cuando alcanzan suficient® . | o
tamafio para la produccion de embriones: 2
Sin embargo, muchos no cambian a FF | |
sino cuando alcanzan un tamafio mayor. ﬂ
En el cambio de FM a FF, los individuos 0+~
pierden los apéndices masculinos, mues- 3 36 42 48 54 6 6,8 74 8 8,6 92 9.8
tran las caracteristicas femeninas asocia-
das con la crianza de embriones, pero re-
tienen los ductos masculinos y la habiliFigura 1. Frecuencia de tamafios de machos (fase masculina) y hembras (fase femenina) en
dad de producir esperma (Figura 2b,c). una especie protandrica en la que un individuo comienza como macho pero deviene hem-
Videograbaciones crono- bra cuando alcanza un tamafio mayor. Los individuos transicionales son machos en el pro-
l6gicas (“time-lapse video”) de parejas deeso de cambiar sexo, los cuales muestran una disminucion de caracteristicas masculinas y
FF demostraron por primera vez que uHn desarrollo de caracteristicas femeninas.
FF puede copular como macho y fertili-
zar con éxito otro FF después de sAdemas, un FF predesove puede copulde una a dos horas. Aunque parece mor-
muda predesove (Bauer y Holt, 1998)como hembra y como macho en el lapstml6gicamente posible que un FF predeso-
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Figura 2. Las gonadas hermafroditas de los camalaonssticaudata(a) (adaptada de Charniaux-Cotton, 197%). ywurdemannib-c) (adap-

tadas de Bauer y Holt, 1998). En (a) se ven las gonadas completas, las partes ovéricas con oviductos y las partectesticdss
masculinos (vasos deferentes y ductos eyaculatorios) en tanto el macho (la fase masculina, FM) como la hembra (la fasEFer&enina

b, se ve que un FM pequefio (4,8mm largo de carapacho, LC) tiene “ovotestes”, con ductos masculinos (solamente las poncadess pro
de los ductos estén ilustradas) y los ductos eyaculatorios (uno ilustrado por separado arriba de la génada); las partes estarichien
desarolladas y no tienen oviductos obvios. En un FM grande (7,8mm LC) se ven claramente los oviductos anteriormenteesn las par
ovaricas, igual en apariencia como en las gonadas de un FF (7,9mm LC) que ha desovado recientemente (sin oocitos maskines). En ¢
un FF (8,1mm LC) cerca de desove con las partes ovéricas hinchadas con oocitos maduros (vitelogénicos). Notese que rob yas FF e
tienen gonadas con partes testiculares, ductos masculinos y ductos eyaculatorios. En ¢ se ve las gonadas de un FM deu&,BeiéndrC q

el estado transicional, es decir, con caracteristicas masculinas externamente pero con génadas predesovadoras comb & d=t EF a

Tal FM transicional va a cambiar completamente sus caracteristicas a femeninas en la muda predesove que se aproxima.
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vador pueda autofertilizarse, observacio- d 2?22?2  medio. Tomando en consideraciéon estos

nes de los FF mantenidos en aislamiento ejemplos de cémo la composicién sexual
no demuestran que puedan hacerlo. Ug . == Puede influir el desarrollo sexual en pe-
FF aislado puede mudar y desovar norz 4 ces y camarones, es muy posible que en
malmente, pero los oocitos no estan fertig 1 ——— L. WuUrdemanniy otras especies del géne-
lizados y son descartados por el FF. Ef 4 ro, los FM puedan controlar el cambio a
resumen, Bauer y Holt (1998) demostraz 5 [ Masculina Fase Femenine 015 FF dependiendo de las proporciones de
ron que los FF de.. wurdemannison 4 los FM y los FF en su ambiente.
hermafroditas simultdneos, que pueden 1+ 1 1 1 41 1 ) También hay que consi-
fertilizar a otros FF pero no autofecun- 4 6 8 10 12 derar que la condicibn de hermafrodita
darse. Tamafio (largo del carapacho mm) simultdneo puede no ser tan ventajosa
Bauer (2000) llamé6 este como parece. Es posible que en los FF el

sistema sexual “hermafroditismo simultafigura 3. Diferentes trayectorias de desarr@osto energético de mantener simultanea-
neo protandrico” (HSP), en el cual un indlo sexual posibles para un recluta juvenil emente un sistema masculino y uno feme-
dividuo comienza la vida benténica comaina poblacién dé. wurdemanni El cambio nino reduzca la produccién de embriones
macho pero después cambia a hermafrde la fase masculina a la fase femenina pugue un individuo femenino puro podria

dita simultdneo con caracteristicas femetde ocurrir a tamafios variables (a-c). Es posproducir. Si esto es cierto, es posible que,
ninas (FF). Fiedler (1998) realiz6 obserble que algunos individuos nunca cambien gegiin la composicion sexual de la pobla-
vaciones sobrd.. amboinensisque indi- fase femenina (d) aunque sean morfoldgica ¢ign, un FM deba y pueda retardar el

can que esta especie también tiene HSfsiologicamente capaces de hacerlo. cambio a FF. Otra posibilidad para expli-
Puesto que los FF de seticaudata(Fi- car la presencia de FM grandes seria que
gura 2) y otras especies deysmata los FF puedan cambiar nuevamente a FM

(Bauer, 2000) retienen los ductos mascieion. Con base en datos de pesca, Chatependiendo de las proporciones sexuales
linos y las partes testiculares de lasov (1981) proporciond evidencia de quele la poblacién. Por otro lado, se debe
gonadas, es muy probable que tambidos machos del camarén protandricoecordar que el desove de un FF siempre
tengan el sistema sexual HSP. Es neced@andalus borealigpodian ajustar el tama-sera fertilizado, dado que todo el resto de
rio hacer observaciones sobre el apareéie de transmutacion a hembra segin la poblacién puede copular como macho,
miento para confirmar esto en otras esp@roporcién de éstas en la poblacion. Emientras que un FM tiene mucha compe-

cies deLysmata cambio, Bergstrom (1997) propuso unaencia para fertilizar un FF predesovador.

hipotesis selectiva para explicar los misbe lo anterior se desprende que, obvia-
Variacion en la Duracion mos datos dé. borealis Dicha seleccion mente, hay muchas hipétesis que pueden
de la Fase Masculina opera sobre la frecuencia de los genotponerse a prueba sobre los cambios de

pos que determinan el tamafio (edad)M a FF en esta especie.
En L. wurdemanni un para mutar de macho a hembra.

FM puede cambiar a FF cuando alcanza ¢Basandose en la fre-Atributos Socioecolégicos ddysmata
un largo del carapacho (LC) de 6mm (Fieuencia y tipo de interacciones con otros
gura 3a). A pesar de que un FF puede rirdividuos, puede un macho estimar la Las especies deysmata

producirse como macho y hembra, unproporcién de diferentes tipos sexuales etienen un sistema hermafrodita (HSP) que
ventaja considerable, hay bastantes FMna poblacion y luego “decidir” el cam-es Gnico entre los crustaceos decépodos.
que cambian a FF cuando alcanzan un thio fisiolégico a hembra? Datos de estu¢Existe acaso una caracteristica de la
mafio mucho mayor de 6mm (Figuradios sobre peces hermafroditas demuesecologia o sistema social dgsmataque
3b,c). De hecho, es posible que unos péran que una transformacién en la compactie como una fuerza selectiva y expli-
cos FM nunca cambien a FF (Figura 3ckicion sexual de los individuos en un grugue la evolucion de HSP exclusivamente
aunque tengan la capacidad morfolégicao social puede causar un cambio den este género de carideos? Desafortuna-
de hacerlo. ¢Por qué algunos FM tardasexo en un individuo del grupo en pocoslamente, hay mucha variacion en la eco-
en cambiar a hermafroditas simultaneoslias (Chan y Yeung, 1983; Ross, 1990Jogia, demografia y etiologia de especies
un estado sexual que parece tan favorabs el camardérMacrobrachium rosenber- de Lysmatay los pocos estudios hasta la
al éxito reproductor del individuo? Estogii, a partir de la misma cohorte se puefecha sobre los atributos socioecolégicos
se explicaria si los FM tuvieran mas éxiden desarrollar diferentes tipos de made las especies dgysmatano han permi-

to en fertilizar los FF predesovadores quehos (Ra’anan y Sagi, 1985). Aunque léido detectar ninguna caracteristica exclu-
los mismos FF cuando usan su sistemmaayoria de los machos son pequefios siva al género. Segun sus atributos so-
masculino. Es decir, si hay una compeeon pinzas relativamente poco desarrollazioecolégicos, las especies dg/smata
tencia para la fertilizacion de un FF predas, hay unos pocos machos grandes cpoeden ser clasificadas tativamente en
desove entre un FM y otro FF, ¢quién vpinzas hiperdesarrolladas que son territ@os grupos: especies “parejas” y especies
a ganar? Si el FM es mejor copulandeiales y defienden harenes de hembrasuchedumbres” (Tabla I; Bauer, 2000).
como macho que un FF, entonces en aterca del momento del desove. TambiéEn el primero, los FF viven en parejas
gunas circustancias demogréficas (cuandss posible encontrar machos en un estatiermafroditas, por lo general en asocia-
hay una alta abundancia relativa de FF @ntermedio entre los pequefios y los grarcibn con anémonas (por ejempld,.

la poblacién) puede ser mas ventajosdes en la poblacion. Aunque todos lograbhamj Wirtz, 1997). La densidad de
permanecer como FM que cambiar a Finachos son capaces de copular, son I&s poblacién es baja en estas especies.
Igualmente, si los FM grandes tienen méagrandes (territoriales) quienes fertilizan @unque todas las especies dgsmata
éxito en obtener copulaciones con FFa mayoria de las hembras. Cuando lasenden a alimentarse del tejido muerto,
predesovadores que los FM mas pequesachos territoriales son removidos de lmucus y ectoparasitos de algunos peces,
flos, puede ser ventajoso tardar en carpeblacion, algunos de los machos intereste comportamiento esta especialmente
biar a FF, segun las proporciones de Fivhedios cambian a territoriales, y algunodesarrollado en las especies “parejas” ta-
pequefios, FM grandes y FF en la poblate los pequefios cambian al estado inteles comoL. debelius L. grabhamj y L.
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TABLA | “parejas,” cuando un FF se aproxima al

ATRIBUTOS SOCIOECOLOGICOS DE ESPECIES “PAREJAS” desove, el otro FF puede servir como ma-
Y ESPECIES "MUCHEDUMBRES” EN CAMARONES DEL GENERDysmata cho y viceversa.
UN HERMAFRODITA SIMULTANEO PROTANDRICO Asi que la hipotesis de

“baja densidad poblacional” puede expli-

Atributo Socioecolégico Especies “Parejas” Especies “Muchedumbres®3" la_evolucion del HS',D en Ias.es,pemes
- - : . - - con un antepasado protandrico. ¢Cémo se
Organlzacmn Social los FF viven en parejas los FF viven jUntOS con exp”ca entonces el HSP en las especies
los FM en grupos “muchedumbres” en las que no faltan in-
Densidad Poblacional baja alta d|y|du_os con los que apar.ears‘,‘e. Una hi
potesis es que las especies “muchedum-
Limpieza de Peces especializada no bien desarrollada bres” son descendientes de una especie
C . . . “pareja” que entr6 un ambiente en que la
Distribucion Geografica tropical templado-tropical pareja q q

abundancia de recursos permiti6 desarro-
llar una alta densidad poblacional. El sis-
tema social de vivir en parejas desapare-
amboinensis En los arrecifes tropicales,aumentar la probabilidad de encontracié porque con una alta densidad pobla-
estos camarones mantienen puestos o esta hembra predesovadora receptiva (“pwional no habia escasez de parejas y asi
taciones de servicio durante el dia, donda blUsqueda” de Wickler y Seibt, 1981desaparecio la fuerza selectiva que man-
anuncian su presencia a los “clientesBauer y Abdalla, 2001). De hecho, cortenia la vida en pareja. No hubo selec-
(los peces) con movimentos oscilantes dein sistema de apareamiento asi, un tameién en las especies “muchedumbres” en
cuerpo y de las antenas. Los miembra$o pequefio puede ser ventajoso para @ntra al HSP, heredado de su antepasa-
de estas especies exhiben colores muy viracho permitiéndole escapar a la aterdto, porque el saldo entre el costo de
vos que los ayudan en atraer los pecescan de los depredadores. mantener ambos sistemas sexuales y el
sus puestos de limpieza (Limbaughal., Aunque la hipotesis de beneficio extraido del aumento en el éxi-
1961). En cambio, en las especies “muVentaja por Tamafio” explica la direc-to reproductivo siguid siendo positivo.
chedumbres” tales comh. wurdemanni cion de cambio de FM a FF drysmata
L. seticaudatay L. californica, los FF vi- con HSP, hasta ahora no hay explicacio®tras Hipoétesis
ven juntos con otros FF y FM en gruposl porqué de la capacidad de los FF de
grandes en cuevas y bajo rocas, en areatener la funcion masculina evolucioné El HSP ocurre solamen-
geogréficas templadas. Aunque tambiésolamente en este género y no en otrés en el génerdysmata(y posiblemente
tienden a limpiar materia de los cuerposon especies protandricas. ¢Por qué eh el género relacionadexhippolysmata
de peces u otros organismos que los delSP ha evolucionado unicamente (hasteer Kagwade, 1982) aunque el hermafro-
jan montar, no presentan el comportadonde se sabe) en el géndrgsmata te- ditismo protandrico sencillo ocurre en va-
miento, la coloracion viva u otra adaptaniendo sus especies una dicotomia taips otros grupos de carideos. Se debe to-
cion especifica para la limpieza. En resumarcada en ecologia, demografia y commar en cuenta la posibilidad de que la
men, es dificil reconocer algun rasgo eportamiento? En ausencia de una fuerzzombinacion de circunstancias (fuerzas
comun entre estos dos grupos que puedalectiva obvia comln a las especies aselectivas) que llevaron a la evolucion de
explicar la evolucion de HSP en el génetuales, hay que formular y someter &SP enLysmatafueron Unicas, y por eso
ro Lysmata prueba hipétesis sobre la historia evoluel sistema de HSP ha evolucionado en
cionaria del grupo. He propuesto una hiearideos una sola vez, hasta donde se
Hipotesis sobre la Evolucién de HSP potesis que puede servir como un guiésabe. Esta no es una explicacion muy sa-
en Lysmata Historia Filogenética del proceso evolutivo que terminé ertisfactoria porque es casi imposible some-
HSP en Lysmata (Bauer, 2000). Segunter a prueba este tipo de hipétesis, que es
Obviamente, el HSP evo- esta hipoétesis, el antepasado ldesmata andloga a la que se ha propuesto para ex-
lucion6 a partir de una especie con canera una especie protandrica que se manggicar la expansion de los mamiferos en
bio de sexo de macho a hembra; es deciria en bajas densidades poblacionales dagiversos nichos después de la extincion
una especie protandrica. En tal especie, lido a una limitaciébn de recursos ameée los dinosaurios por los efectos del im-
hipotesis de “Ventaja por Tamafo” (Ghi-bientales. Segun Ghiselin (1969), la difipacto de un asteroide hace 65 millones
selin, 1969; Warner, 1975) explica que la&ultad para encontrar pareja cuando lde afios (una hipétesis de “contingencia
direccién de cambio ocurra de macho densidad poblacional es baja constituyhistérica”; Gould, 1989).
hembra y no lo opuesto. En los camaraina fuerza selectiva que promueve la También hay que consi-
nes carideos, un individuo pequefio es cavolucion de hermafroditismo simultdneoderar la posibilidad de que el HSP evolu-
paz de producir esperma y servir com&n un hermafrodita simultaneo, cuande@iondé enLysmatano por una combina-
macho, pero necesita alcanzar una tallan indviduo encuentra a otro, la probabieiébn de fuerzas selectivas Unicas como
mayor para producir los oocitos de grafidad de reproducirse se duplica, porquéas sugeridas arriba sino por una altera-
tamafio caracteristicos de los carideos. Et individuo puede tanto fertilizar comocién en la genética o en los mecanismos
las hembras, la fecundidad estd positivaser fertilizado. Bajo estas circunstanciagie desarrollo embrionario que determinan
mente relacionada con el tamafio. Emsta justificado el costo energético del sexo en camarones. Nuestro conoci-
cambio, en los machos de muchas espetantener la funcion femenina y masculinaniento de determinacion de sexo en ca-
cies de carideos gonocoricos, no hay awa la vez, siempre y cuando esto sea germ@arones y otros crustaceos malacostracos
mento en el éxito reproductor con el inticamente posible. En el antepasado des como sigue (revision en Bauer, 2000).
cremento en tamafo. Esto ocurre en espeysmata el sistema social de vivir en pa-Un juvenil pequefio tiene el potencial de
cies en las que el macho no guarda mejas hermafroditas constituyd otra adaptaser macho o hembra. Si hay desarrollo de
defiende a una sola hembra sino que hac#&n para asegurar la presencia de un inda glandula androgénica (GA) en el cefa-
contacto con muchas hembras para agiduo con quién copular. En las especig®torax, el individuo se hace un macho.
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Sin el desarrollo de esta glandula, queexualidad de crustdceos. Es posible gqem un estudio asi es necesaria la partici-
tiene un rudimento (“anlage”) en el em-el HSP (y también el hermafroditismopacion de un ndmero sustancial de inves-
brion de los dos sexos, el individuo lleggrotandrico) en camarones puede tener sigadores, la cual incrementaria subs-
a ser hembra. Los pocos estudios sobogigen en una infeccién microbial. Haytancialmente el costo del proyecto. Pero,
estos procesos en camarones y sus paarasitos intracelulares, transmitidos potomo hemos visto que ha ocurrido con la
rientes muestran que la determinacién da hembra a sus embriones en el citoplagxploracién del cosmos y con los avances
sexo es muy flexible (Legran@t al, ma del oocito, que cambian el desarrolloecientes en el estudio del genéma huma-
1987; Rigaudet al, 1997). Por eso hasexual en crustaceos, por ejemplo, loso, cualquier proyecto razonable es posi-
surgido hermafroditismo secuencial en logiicrosporidios en los anfipodos (Buln-ble con suficientes fondos y esfuerzos. El
isbpodos y carideos. En resumidas cueheim y Vavra, 1968) y la bacteri&lolba- éxito de este tipo de empresas dependera
tas, un factor que desvia el desarrollo dehia, especialmente en los isépodos (Rien ultimo termino de que los gobiernos
sexo puede producir individuos intergaud et al, 1997; Stouthameret al, del mundo puedan poner los estudios
sexuales (Rigauét al, 1997). 1999). Estos parasitos, transmitidos parientificos basicos entre sus prioridades,

Entre los carideos, lavia materna, causan a menudo la feminie cual seguird siendo un asunto de indo-
protandria es el tipo de hermafroditismaacion de machos genéticos en anfipodds politica y social, mas que cientifica.
mas comun. Hay dos ideas sobre el sex»isépodos. En algunos casos, esta infec-

genotipico de individuos de carideosion ha provocado el desarrollo de indivi- AGRADECIMIENTOS
protandricos (Bauer, 2000). Una hipoétesiduos intersexuales. En cualquier caso,
es que originalmente un factor (ver ababien sea por mutacion en los genes de El autor agradece a Je-
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