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1. Introduccién

Los balanos o cirripedios, son un grupo mayor de crustaceos que consiste exclusivamente en organismos
sésiles. Como una consecuencia de su modo de vida, la morfologia de los adultos es bastante aberrante
comparada con otros crustaceos (Glenner & Hebsgaard, 2006).

Los rizocéfalos son balanos altamente modificados. Su morfologia se ha modificado tanto, en rela-
cion a otros balanos de vida libre, que solamente son reconocidos como crustaceos cirripedios por sus
formas larvales (Ritchie & Heeg, 1981), dioicas tipicas de los percebes: el nauplio y la cipris (Heeg, 1991).

Rhizocephala, nombrado inicialmente por Miller (1862) (Walker, 2001; Glenner & Hebsgaard, 2006)
es un superorden de balanos parasitos altamente especializados que comprende actualmente siete fami-
lias, las cuales difieren marcadamente en su proceso de metamorfosis y en su sistema sexual (Hgeg &
Lutzen, 1985), 37 géneros y cerca de 260 especies (Tablas I-Il). Los miembros de las familias Peltogaste-
ridae, Lernaeodiscidae y Sacculinidae tienen un ciclo de vida gonocoristico (sexos separados). Esto se ve
reflejado inicialmente desde la etapa larval.

Sus hospederos son crustaceos decapodos, isépodos, cumaceos, estomatdépodos y percebes bala-
nomorfos (Fig. 1-4) (Heeg, 1992; Hgeg & Litzen, 1995).

Algunas especies parasitan cangrejos semiterrestres y algunos se encuentran en cangrejos dulcea-
cuicolas (Andersen et al., 1990; Hgeg, 1992).

2. Historia natural

2.1. Ciclo de vida

El ciclo de vida de los rizocéfalos se puede describir de la siguiente manera: del huevo eclosionan larvas
nauplio, diferenciadas sexualmente; las larvas de mayor tamafio son machos y las pequefias hembras.
Generalmente después de cuatro estadios, los nauplios mudan para convertirse en cipris. Las larvas cipris
hembra, infectan a hospederos susceptibles y se convierten en endoparasitos.

Después de un periodo de maduracion, emerge un cuerpo reproductivo (externa), del abdomen del
hospedero. La externa virgen puede ser fertilizada por una larva cipris macho para madurar e iniciar la
reproduccion (Hgeg & Litzen, 1995). En la primera etapa (interna), la ubicacion del primordio del parasito
es incierta, posiblemente desplazandose por la hemolinfa, para después empezar a crecer cerca de las
placas toracicas del hospedero. Para emerger, el pardsito se desarrolla en la cuticula cubierta por un
tumor. Asimismo, produce un sistema de raices profundas para sujetarse que sirven para absorber los
nutrientes del hemocele del hospedero. La parte central del tumor se transforma en el nucleo, un rudimen-
to de la parte reproductiva del cuerpo, que posteriormente perfora el tegumento del hospedero y sale para
formar la externa (Fig. 6 y 7).
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Fig. 1. Vista ventral de un cangrejo braquiuro Callinectes rathbunae parasitado por el rizocéfalo Loxothylacus
texanus (las flechas indican las externas del parasito). Imagen: Horacio Vazquez-Lépez. Fig. 2. Vista ventral
del cangrejo rey Lithodes aequispina parasitado por Briarosaccus callosus (la flecha indica la externa del para-
sito). Tomado de: http://www.pac.dfo-mpo.gc.ca/science/species-especes/shellfish-coquillages/diseases-mala
dies/pages/rhizocb-eng.htm Fig. 3. Camardn Pandalus platyceros parasitado por Sylon sp. (la flecha indica la
externa del parasito). Tomado de http://www.pac.dfo-mpo.gc.ca/science/species-especes/shellfish-coquillages/
diseases-maladies/pages/sylonsp-eng.htm

En pocos géneros, una interna da origen a varias externas. La externa contiene los 6rganos repro-
ductores y las cavidades del manto (estructura utilizada como incubadora), las cuales en la mayoria de las
especies se abren al exterior por medio de un orificio simple en el manto. Un tallo angosto une a la exter-
na con el sistema interno de raices. Se dice que antes de que la externa emerja, el hospedero puede ser
infectado internamente, de este modo el parasito no es visible.
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Fig. 4. Percebes balanomorfo Chthamalus stellatus parasitado por Chthamalophilus delagei (la externa se indi-
ca con la flecha) (escala: 5 mm). Tomado de Walker (2001). Fig. 5. Peltogaster postica (a) en su hospedero
Pagurus angustus, Septosaccus sp. (b) en su hospedero Diogenes tumidus y Dipterosaccus indicus (c) en su
hospedero Calcinus morgani (los hospederos son cangrejos anomuros). Las flechas blancas indican la externa
del parasito. Escalas de las barras: 5 mm. Modificado de Yoshida et al. (2012).

Los rizocéfalos al llegar al estado adulto difieren de otros cirripedios por carecer de segmentacion,
apéndices y tracto digestivo. Los adultos también carecen de cubierta calcarea, presente en la mayoria de
los cirripedios toracicos.
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Fig. 6. Ciclo de vida tipico
de los rizocéfalos. Ciclo de
vida de un rizocéfalo ken-
trogénido generalizado. A,
el individuo sexualmente
maduro, externo, libera una
serie de puestas sucesivas
en el abdomen del huésped.
B y C, larvas planctonicas.
Notese la diferencia de ta-
mafio entre la larva mascu-
lina y la femenina. D, E e |,
los cipridos al fijarse produ-
cen un kentrogéon en la
hembra y un tricogon en el
macho. E-G, la célula (o
células) embridnica inocula-
da en el huésped por el
kentrogdn da lugar a la fase
interna (F). De esta, se de-
sarrolla el saco reproductivo
(G), que emerge como un
individuo virgen externo (H).
Para desarrollarse sexual-
mente se requiere que el
par de receptaculos del indi-
viduo externo reciban uno o
dos tricogonos (I y J). Los
machos implantados perma-
necen con la hembra duran-
te toda la fase externa. To-
mado de Hgeg & Litzen
(1995).

Fig. 7. Ciclo de vida de
Loxothylacus texanus, rizo-
céfalo de aguas tropicales.
Modificado de Vazquez-Lo6-
pez (2000).
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Fig. 8. Nauplios estadio 2 de
Heterosaccus lunatus (machos,
superior izquierda e inferior de-
recha; hembra, superior dere-
cha). fs = espina furcal, ant 2 =
antena, ne = ojo nauplio, ant 1
= anténula, fh = cuerno antero-
lateral, m = mandibula. Modifi-
cado de Walker & Lester
(1998).

Fig. 9. lzquierda, nauplio de
Peltogasterella sulcata; dere-
cha, nauplio de Sacculina car-
cini. Escala: 50 ym. Modificado
de Hogeg & Lutzen (1985).

Fig. 10. Desarrollo larval de
Sacculina polygenea (desde
huevo hasta larva cipris). To-
mado de Korn et al. (2000).

2.2. Larvas

Las larvas de rizocéfalos solo presentan dos tamafos, en donde los machos tanto nauplios (Fig. 8 y 9)
como cipris, son mas grandes que las hembras (Yanagimachi, 1961; Hgeg & Litzen, 1985, 1995; Walker,
1985; Glenner et al., 1989; Hgeg, 1992; Vazquez, 2000). El intervalo de tallas va de 60 ym en Chthama-
lophilus hasta 400 um en Mycetomorpha (Glenner et al., 1989). La unica diferencia aparente entre sexos
es el tamano (Heeg & Litzen, 1985); sin embargo en cortes histologicos realizados en cipris de Sacculina
carcini se ha observado una diferencia morfolégica en las anténulas, ademas de algunos detalles ultraes-
tructurales relacionados a la metamorfosis (Glenner et al., 1989). No obstante, la mayoria de las observa-
ciones soélo han sido hechas en especies de zonas frias. De manera general, las especies de Rhizoce-
phala presentan cuatro estadios de nauplio, cuya duracién va de dos dias, como en el caso del género
Loxothylacus en estuarios (temperaturas de 25 a 30°C), a mas de tres semanas en aguas frias (tempera-
turas de 5°C) como en el caso del género Briarosaccus (Hzeg, 1992,1995; Walker et al., 1992; Vazquez-
Lopez et al., 2006). Vazquez-Lopez et al. (2006) siguieron el desarrollo larval de L. texanus en condicio-
nes de laboratorio y observaron que este rizocéfalo presenta dos estadios de nauplio, | y Il; cada estadio
tuvo una duracién de 24 horas y las hembras y machos del primer estadio midieron 222 y 320 um respec-
tivamente, mientras que en el estadio Il midieron 228,5 y 325,4 um respectivamente; la temperatura fue
mantenida en un intervalo de 25-30°C. Korn et al. (2000) observaron cinco estadios de nauplio en el desa-
rrollo larval de Sacculina polygenea en un lapso de 2,5 dias (58-59 horas) a 23°C (Fig. 10). Walker &
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Fig. 11. Cipris de Heterosaccus lunatus (a) hembra, (b) macho. | = glébulos de lipidos, tl = apéndices toracicos, ant 1 =
anténula. Modificado de Walker & Lester (1998). Fig. 12. Cipris de Peltogaster paguri (a) macho, (c) hembra. Cipris de
Sacculina carcini (b) y (d) cipris de Peltogasterella sulcata (la flecha indica el ojo nauplio). Escala de la barra: 50 ym.
Modificado de Hgeg & Lutzen (1985). Fig. 13. Cipris macho de L. texanus. (a) vista ventral, (b) vista lateral. Microsco-
pia electrénica de barrido. Imagen: Horacio Vazquez-Lépez. Fig. 14. Cipris hembra de L. texanus. (a) vista ventral, (b)

vista lateral. Microscopia electrénica de barrido. Imagen: Horacio Vazquez-Lopez.
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Fig. 15. Heterosaccus papillosus: (A) nauplio |, vista ventral; (B) nauplio Il; (C) nauplio Ill, macho, la punta de
flecha indica la prominencia del margen anterior del escudo cefélico naupliar (D) nauplio IV, macho; (E) nauplio
IV, hembra; (F) nauplio V, hembra; (G) nauplio Ill, hembra; (H) nauplio V, macho; (I) larva cipris; (J) cipris,
organos lattice 2, la punta de flecha simple muestra el poro terminal, la punta de flecha doble indica un poro;
(K) cipris, los poros de las glandulas asociadas con los cuernos anterolaterales; (L) nauplio hembra Ill, setas.
Barra de escala en ym. Microscopia electronica de barrido. Tomado de Ponomarenko et al., (2005).

Lester (1998) reportaron cuatro estadios de nauplio en Heterosaccu lunatus, mientras que Ponomarenko
et al. (2005), observaron cinco estadios de nauplio en Heterosaccus papillosus cuyo desarrollo desde la
eclosion hasta alcanzar el estadio de cipris, fue 3,5 dias (70-75 horas) manteniendo una temperatura del
agua entre 22 y 23°C. Los mismos autores mencionan que los nauplios macho son de mayor tamafio que
las hembras.

Las cipris macho y hembra (Fig. 11-15) difieren tanto por su preferencia del sustrato para fijarse co-
mo por su proceso de metamorfosis. La cipris hembra se fija en hospederos jovenes y el estadio infectivo
resultante de la metamorfosis es el kentrogoén. Las cipris macho se fijan en la apertura del manto de una
externa recién emergida cuando atraviesan por un proceso de metamorfosis dando como resultado un
estadio infectivo conocido como tricogén el cual es entonces implantado en los receptaculos de la interna
con funcién de espermatozoides (Yanagimachi, 1961; Ritchie & Hgeg, 1981; Hoeg & Litzen, 1985; Glen-
ner et al., 1989; Heeg & Litzen, 1995).

La busqueda de sustrato, el acomodo y la metamorfosis son eventos cruciales en el ciclo de vida de
todos los rizocéfalos (Glenner et al., 1989).

En todos los trabajos realizados en Rhizocephala, se ha observado que las larvas nauplio y cipris
han presentado un desarrollo totalmente lecitotréfico, lo que indica que las larvas no se alimentan. Auto-
res como Hgeg (1992) y Hoeg & Litzen (1995) mencionan que estas larvas nacen con una reserva finita
de energia, no presentan boca, ni un tubo digestivo, lo que explica su reducido numero de estadios com-
parado con otros crustaceos relacionados y su pequefio tamafio; estas condiciones afectan a la disper-
sion de las diferentes especies de rizocéfalos. Heeg & Ritchie (1987) y Hgeg (1987) mencionan que las
cipris de Rhizocephala pueden sobrevivir en el plancton entre dos y cuatro dias y que la actividad de
éstas declina cinco-seis dias después de haber pasado del ultimo estadio de nauplio a cipris debido tal
vez a el agotamiento de energia, y después de dos semanas, las cipris son incapaces de fijarse.
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Fig. 16. Internas de: (a) Peltogaster paguri (Peltogastridae) en el cangrejo ermitafio Pagurus bernhardus, (b),
S. carcini (Sacculinidae) en el cangrejo Carcinus maenas y (c), Sylon hippolytes (Clistosaccidae) en el camarén
Spirontocaris lilljeborgi. Modificado de Walker (2001). Fig. 17. Detalle de una porcién del sistema radicular del
rizocéfalo S. carcini. Tomado de Hgeg & Litzen (1985).

2.3. Sistema de raices

Debido a una evolucion retrogresiva las hembras de rizocéfalo han logrado un plan corporal bastante
simplificado (Ritchie & Hgeg, 1981).

Usualmente las hembras tienen un sistema de raices interno (interna) (Fig. 16 y 17) que se puede
ramificar a través de los espacios hemocélicos del hospedero; esas raices absorben y almacenan nutrien-
tes de la hemolinfa del hospedero (Bresciani & Heeg, 2001).

El sistema radicular fue descrito primero por Anderson (1858) en P. paguri y lo interpret6 correcta-
mente como un érgano tréfico de absorcidon de nutrientes del hospedero; su conclusion fue apoyada por la
descripciéon de Miller (1862) de L. porcellanae vy el estudio de Anderson de 1862 de S. carcini. La mono-
grafia de Delague (1884) sobre S. carcini ofrecid la primera descripcion exhaustiva del sistema de raices y
al final de siglo XIX la funcion de absorcion de nutrientes del sistema radicular estuvo bien establecida
(Bresciani & Hgeg, 2001).

Debe aclararse que el sistema de raices también juega un papel clave en el establecimiento y man-
tenimiento de los variados y severos efectos que los parasitos rizocéfalos pueden tener sobre sus hospe-
deros; los cuales incluyen castracion parasitica, cambios morfolégicos y comportamiento feminizado en
los machos hospederos, diversos efectos sobre el crecimiento, o el cese del ciclo de muda (Hgeg, 1995).

El sistema de raices de los rizocéfalos es quizas una estructura Unica, al menos sin paralelo en
otros crustaceos parasitos, excepto tal vez por algunos copépodos (Boxshall & Lincoln, 1983).

Durante su crecimiento las raices se mantienen pequefias si actia alguna respuesta de defensa del
hospedero (Payen et al., 1981; Bresciani & Hgeg, 2001).

Cuando se desarrolla completamente el parasito (hembras) también tiene una externa (cuerpo re-
productivo) que es visible en la parte exterior del hospedero y se une con la interna por un tallo. La exter-
na tiene una morfologia extraordinariamente simplificada y carece tanto de apéndices como de segmenta-
cion y de la mayoria de los 6rganos presentes normalmente en los crustaceos. No tienen boca ni intestino
ni rudimentos de un canal digestivo y tampoco presentan érganos respiratorios o excretores (Heeg, 1992).

El establecimiento del control sobre el hospedero es el eje central para el éxito del parasito. Por lo
tanto es significativo que el sistema radicular invada los 6rganos neuroendocrinos del hospedero durante
la fase inicial de crecimiento interno y antes de que se infiltre en el sistema digestivo (Hgeg, 1995).

2.4. Duracién de la fase interna

El tiempo requerido para el desarrollo interno generalmente es mas corto en parasitos pequefos que en
grandes, pero dentro de los mismos parasitos puede haber diferencias debidas a la latitud geogréfica,
época del afo, especie del hospedero y tal vez la edad del mismo. S. carcini ilustra esto; en su distribu-
cion geografica (costas del Mediterraneo y costas noroccidentales) de Europa) esta especie infecta un
numero de cangrejos portinidos incluido el cangrejo comun Carcinus maenas y varios cangrejos nadado-
res. En lagunas mediterraneas el hospedero es el relativamente pequefio Carcinus aestuarii y de acuerdo
a la estacion, el desarrollo de la interna toma de dos a seis meses (Veillet, 1945; Demeusy, 1958). Cuan-
do C. maenas es el hospedero, el desarrollo de la interna requiere 6-12 meses en el Canal de la Mancha,
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sur de Inglaterra (Orton, 1936; Veillet, 1941), 5,5-14 meses en Gales del norte en condiciones de laborato-
rio (Walker, 1987), cerca de 18 meses en la costa Atlantica de Espafa (Cendrero, 1972), pero tres afos
en aguas danesas, donde las condiciones invernales son tan severas que presumiblemente detienen el
desarrollo completamente (Litzen, 1984). A lo largo de la costa oeste de Inglaterra el cangrejo nadador
Liocarcinus holsatus remplaza al C. maenas como hospedero, y en esas circunstancias la fase interna
dura 5-11 meses (Day, 1935). Al parecer, en S. carcini, la temperatura mas que la especie del hospedero
o la talla, determina la duracion del periodo interno. En experimentos controlados de laboratorio, Ritchie y
Hoeg (1981) presentaron que la exposicion de un cangrejo anomuro Petrolisthes a cipris hembra de L.
porcellanae resulté en la erupcion de pequefias externas cerca de 3-4 meses mas tarde, mientras que
Walker et al. (1992) encontraron que la fase interna en L. panopaei solo dura 25-27 dias. Mientras perma-
nece el parasito en la fase interna, el hospedero continda mudando. Liocarcinus holsatus (anteriormente
Portunus holsatus) no crece hasta su maximo tamario si esta sacculinizado (parasitado por el rizocéfalo)
internamente (Day, 1935). A nivel poblacional, como un resultado de la infeccion, la talla media de los
cangrejos parasitados es menor que la de los organismos no parasitados (Reinhard, 1950; Hartnoll, 1967;
Daugherty, 1969; O'Brien, 1984). La raz6n para esto obviamente es que la demanda de energia para el
crecimiento del parasito drena los recursos del hospedero. Los cangrejos verdaderos han sido los mas
estudiados al respecto.

Veillet (1945) concluyd que la talla de C. maenas sacculinizados es causada en parte por la reduc-
cion del incremento de la muda en los cangrejos parasitados internamente y que el crecimiento disminuye
con la talla de la externa. Vazquez-Loépez et al., (2009) investigaron el tiempo que tarda en emerger la
externa en Callinectes rathbunae parasitados con L. texanus, formaron lotes de 100 cipris hembra del
rizocéfalo y las pusieron en contacto con megalopas del cangrejo. Los organismos infectados se coloca-
ron de forma individual y se siguié su crecimiento. Al mismo tiempo, se mantuvieron megalopas libres de
parasitos como control. Diariamente se revisaron los organismos infectados hasta la emergencia de las
externas. El intervalo de tiempo de emergencia de las externas en los hospederos macho fue 79-110 dias;
mientras que el intervalo de la tasa de crecimiento de los cangrejos fue 0,19-0,29 mm dia” con promedio
de 0,24 + 0,037 mm dia”; en el caso de las hembras el intervalo de emergencia de las externas fue 78-
100 dias; el intervalo de la tasa de crecimiento de los cangrejos fue 0,18-0,23 con promedio de 0,20 +
0,023 mm dia™". Los autores concluyeron que la mortalidad de las cipris es elevada (50-90%) lo cual ase-
gura que en el medio natural un gran porcentaje de organismos de los estadios larvales de C. rathbunae
pertenezcan a la poblacion sana; un porcentaje de los organismos infectados en los primeros estadios
muere, lo cual también asegura que la poblaciéon de L. texanus se mantenga relativamente baja en el
medio natural. L. texanus infecta los primeros estadios de C. rathbunae porque esto le confiere el tiempo
necesario para completar su ciclo de vida.

2.5. Tallay fecundidad

Los rizocéfalos generan proporcionalmente un mayor nimero de huevos que otros cirripedios (Barnes,
1989) debido a que el ovario es relativamente mas voluminoso y generalmente los huevos son mas pe-
quenos. En los kentrogonidos los huevos que daran origen a hembras son mas pequefios que los que
daran origen a machos. El diametro de los huevos tiene un intervalo de 50 um (Pottsia, Chthamalophili-
dae) a aproximadamente 400 uym pero en el 90% de las especies investigadas el intervalo va de 125 a
175 um. El intervalo del nimero de huevos producidos por desove es de unos cientos en los pequefios
thompsoénidos a probablemente varios millones en los gigantes Briarosaccus.

Solo se conoce el intervalo del tamafio de los desoves y su relacion entre la externa y el tamafio de
las larvas/huevos de pocas especies. En L. porcellanae existe una buena correlacion lineal entre el tama-
fo de la externa y el tamafio de los desoves, los cuales van de cerca de 1.000 en externas de 3-4 mm de
ancho a cerca de 17.000 en externas de 9-10 mm de ancho. Probablemente existe una relacion similar en
todas las especies de rizocéfalos, ya que la mayor parte de la externa consiste de tejido de ovario. Al
menos en L. porcellanae, el esfuerzo reproductivo también depende de la condicién del hospedero y de-
crece gradualmente en parasitos de cangrejos desnutridos o enfermos. Las externas en hospederos des-
nutridos pueden recuperarse completamente si la salud del hospedero se restaura. Asumiendo buena
salud en el hospedero, una externa de L. porcellanae de 10 mm de ancho producira cerca de 400.000
huevos por afio. El esfuerzo reproductivo decrece durante periodos vulnerables del hospedero (muda,
carencia de alimento, enfermedad) ya que el mantenimiento de un elevado esfuerzo reproductivo por
parte del parasito, solo incrementaria el riesgo de muerte del hospedero (Hgeg & Litzen, 1995).

Vazquez-Lépez (2000) y Vazquez-Lépez et al. (2006a), observaron que externas de L. texanus pre-
sentes en C. rathbunae expulsaron en todos los caso huevecillos de dos tamafios: 142 y 174 ym; los
mismos autores menciona que los huevos mas pequeios, siempre originaron nauplios hembra y los mas
grandes dieron origen a nauplios macho. Calcul6 el volumen de las externas maduras cuyo intervalo estu-
vo entre 2,4 y 3,6 cm?® con desoves entre 8.000 y 160.000 huevecillos realizados cada 15 dias, pero no
observo una relacion directa entre el tamafo de la externa y el tamafio de los desoves; tampoco observo
una relacion directa entre el ancho de caparazén de los hospederos y el tamafio de las externas. Esto
puede deberse a que C. rathbunae es una especie que habita aguas calidas donde las diferencias de
temperatura no son tan marcadas a lo largo del afio, lo que provoca que L. texanus no tenga el mismo
comportamiento que los rizocéfalos de aguas frias.
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Fig. 18. Abdomen de C. rathbunae: (a) macho normal, (b) macho parasitado con abdomen triangular, (c) ma-
cho parasitado con abdomen redondeado, (d) hembra inmadura, (e) hembra madura normal, y (f) hembra pa-
rasitada. Modificado de Alvarez & Calderén (1996). Fig. 19. Segmentacién del abdomen en machos de C.
maenas parasitado con S. carcini. Tomado de Werner (2001).

2.6. Ciclos reproductivos y época de desove

Existen pocos estudios sobre el ciclo reproductivo a lo largo de un afio para pocas especies de rizocéfa-
los. Se sabe que L. porcellanae se reproduce a lo largo del afio en el sur de California, como lo hace Bria-
rosaccus callosus quien infecta cangrejos litddidos de aguas profundas. S. carcini, que habita aguas tem-
pladas y subtropicales, probablemente libera larvas la mayor parte del afio tanto en el mar Mediterraneo
como en el Canal de la Mancha. Las poblaciones danesas de Isefjord y Limfjord de S. carcini producen
larvas solo de junio a octubre (Hgeg & Litzen, 1995). Vazquez-Lépez (2000) y Vazquez-Lopez (datos no
publicados) realizaron colectas a lo largo del afio en el Sistema Lagunar de Alvarado, Veracruz, México,
de cangrejos C. rathbunae parasitados con L. texanus, observando la presencia de externas virgenes,
inmaduras (fecundadas pero sin produccién de huevos) y externas maduras en todos los casos. Los hos-
pederos con externas maduras mantenidas en laboratorio, realizaron desoves, sin importar el mes en que
fueron colectadas; del mismo modo, hospederos con externas maduras mantenidas durante cuatro meses
en condiciones de laboratorio, realizaron desoves regulares, lo que indica que L. texanus se reproduce a
lo largo del afo.

2.7. Efectos sobre el hospedero

Los efectos que causan los rizocéfalos a sus hospederos, son los siguientes: castracion parasitica, femi-
nizacion de los machos (Fig. 18 y 19), hiperfeminizacién en las hembras (Fig. 19), cese de muda o ecdi-
sis, alteraciones en la morfologia externa, decremento del crecimiento, cambios fisiolégicos diversos y
alteraciones del comportamiento. La castracion parasitica es un proceso mediante el cual el parasito pro-
voca una atrofia a los gonopodios del hospedero mientras que el abdomen se ensancha asemejandose al
abdomen de una hembra madura sana (Fig. 20), por lo cual pierde la posibilidad de reproducirse
(Vazquez-Lépez & Alvarez, 2008).

Knuckey et al., (1995) observaron que los organismos sanos del cangrejo Scylla serrata alcanzan ta-
llas mayores que los parasitados con el rizocéfalo Loxothylacus ihlei y mencionan que el ensanchamiento
del abdomen en los machos es igual al observado en hospederos de otras especies. Autores como Hgeg
(1992, 1995) y Heeg & Litzen (1995), indican que Sacculina gragaria provoca que el cangrejo de agua
dulce Eriocheir japonicus realice migraciones hacia la desembocadura de los rios donde el agua es salo-
bre y donde viven las larvas del parasito, las cuales de otro modo no tendrian acceso a hospederos po-
tenciales puesto que los cangrejos sanos, viven rio arriba en agua dulce. Hgeg & Litzen (1995) mencio-
nan que los cangrejos C. maenas parasitados con S. carcini que presentan externas maduras, son menos
activos que aquellos con externas virgenes. Vazquez-Lépez et al. (2006b), colectaron cangrejos C. rath-
bunae parasitados con L. texanus y registraron el comportamiento de los cangrejos durante seis meses;
observaron tres tipos de externa: virgen, inmadura y madura, variando el nimero de externas de una a
cuatro, siendo mas comunes los hospederos con una externa; observaron también que el comportamiento
agresivo de los cangrejos decrece con el aumento en tamafo de la externa; asi, los cangrejos con externas
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Fig. 20. (a) Vista del abdomen de macho sano C. rathbunae; (b) abdomen de macho saculinizado con L. texanus,
el abdomen muestra una segmentacion parecida a la observada en un abdomen de hembra; (c) abdomen de ma-
cho parasitado con L. texanus, presenta gran similitud con el abdomen de una hembra madura, se aprecian los
pleopodos atrofiados “p”, que son parecidos a los pleopodos en las hembras maduras sanas; (d) se aprecian los
gonopodios atrofiados “g”; (e) abdomen de macho C. rathbunae parasitado con L. texanus, se aprecia una forma
redondeada como la observada en las hembras maduras sanas, también se aprecian dos pequefias externas
virgenes; (g) macho C. rathbunae exhibiendo una externa madura de L. texanus, el abdomen presenta la misma
forma del abdomen de una hembra madura. Las imagenes pertenecen al catalogo fotografico del autor (H.
Vazquez-Lopez). Fig. 21. Epibiontes (Pomatoceros triqueter) adheridos sobre hospederos parasitados; (a) Un
cangrejo litoral parasitado, Carcinus maenas (muestra de 1997), cubierto de gusanos tubiformes. Noétese el abdo-
men ligeramente prominente, causado por la presencia de formas externas de Sacculina carcini en la parte infe-
rior. Tomado de Mouritsen & Jensen, 2006) y (b) C. rathbunae con L. texanus (banco de imagenes de H.
Vazquez-Lopez). Fig. 22. Comportamiento de un cangrejo litoral (Carcinus menas) parasitado por Sacculina. A,
los cangrejos infectados con individuos externos virgenes (no visibles) a menudo se sostienen sobre la punta de
las patas con el abdomen extendido. B, cangrejo intentando desprenderse de un individuo externo grande, madu-
ro, con uno de sus pereiépodos (flecha). Tomado de Heeg & Liitzen (1995).

virgenes fueron mas agresivos que aquellos con externas maduras; los cangrejos con cuatro externas,
fueron los mas pacificos. Respecto a la alimentacion, los hospederos con externas maduras presentaron
mayor voracidad y mayor consumo de alimento que los cangrejos con externas virgenes, aunque Larsen
et al. (2013), mencionan que C. maenas parasitados con S. carcini no mostraron una tasa mayor de ali-
mentacion que los organismos sanos. Vazquez-Lopez et al. (2006b) observaron que los cangrejos con
externas virgenes mostraron un mayor tiempo de acicalamiento (de forma similar al que presentan los
cangrejos sanos), comportamiento que estuvo ausente en los cangrejos con externas maduras; los can-
grejos con tres y cuatro externas maduras presentaron sedimento acumulado sobre el caparazén no mos-
trando comportamiento de limpieza. Incluso se colectd un ejemplar de C. rathbunae con una externa ma-
dura que no mostraba movimiento en los apéndices natatorios, carecia de algunas patas, y las que tenia,
no presentaban movimiento y sobre el caparazén se observaron tubos del serpulido Pomatoceros trique-
ter. Mouritsen & Jensen (2006) observaron capas de suciedad (biofouling) mas gruesas en cangrejos C.
maenas parasitados con S. carcini que en cangrejos sanos de la misma especie, mencionando que en
cangrejos parasitados se encuentran mas epibiontes (Fig. 21).
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Otro aspecto importante, es que los cangrejos que presentan externas maduras, no presentan el
habito de enterrarse como lo hacen varias especies de cangrejos; lo anterior puede deberse a que la
externa no se regenera y la pérdida de ésta representaria una desventaja vital para el parasito; si el hos-
pedero conserva su caracter agresivo, la externa puede verse comprometida en una confrontacion entre
cangrejos, asi mismo, si el hospedero no pierde el habito enterrador, la externa podria ser aplastada o
rasgada. Aspectos similares fueron observados por Hgeg & Litzen (1995), quienes mencionan que los
cangrejos C. maenas parasitados con S. carcini se acicalan menos que las hembras ovigeras y ello es
mas evidente cuando la externa es madura (Fig. 22).

Otros efectos observados por los autores, es que en los cangrejos con externas maduras, no se ob-
serva movimiento de los apéndices natatorios y mientras los cangrejos con externa virgen pueden despla-
zarse nadando, los primeros sélo se pueden desplazar caminando. Cuando los cangrejos eran alimenta-
dos, los que presentaron externa virgen y externa inmadura, se dirigian directamente al alimento (carne
de pescado, res o carne de pollo), pero los cangrejos con externa madura, caminaban erraticamente por
todo el fondo de los acuarios hasta encontrar el alimento, por lo que los autores concluyeron que otros
efectos no conocidos o no descritos, son paralisis y ceguera y que la externa representa una enorme
carga metabdlica para el hospedero. Vazquez-Lopez (datos no publicados) también ha realizado cortes
histologicos en hepatopancreas de C. rathbunae parasitado con L. texanus y ha observado que el desa-
rrollo de la interna es directamente proporcional al deterioro de dicho 6rgano y lo relacioné con la pérdida
osmorreguladora de los cangrejos.

Realizando el mantenimiento de cangrejos parasitados en condiciones de laboratorio, con la finali-
dad de obtener larvas para su descripcion, se observé que los cangrejos con externa virgen y/o inmadura,
soportaban cambios de salinidad y se aclimataban facilmente; en cambio, los cangrejos con externa ma-
dura, no se aclimataban y fueron muy sensibles a los cambios de salinidad.

Finalmente, se puede mencionar que existe un gran desconocimiento sobre la biologia de varias es-
pecies de rizocéfalos.La mayoria de los trabajos existentes se ha enfocado a especies de aguas frias, las
que muy probablemente difieren significativamente de los rizocéfalos de zonas tropicales.

3. Distribucion

La distribucion de los rizocéfalos es discontinua a través de los intervalos de distribucién de sus hospede-
ros y pueden aparecer en mas de una especie de hospedero, parasitando generalmente grupos de espe-
cies relacionadas y del mismo género (Tabla Il) (Nielsen, 1970; Hoeg & Liitzen, 1985; Alvarez, 1993). Los
rizocéfalos estan ampliamente distribuidos en o sobre sus respectivos hospederos. Pueden ser encontra-
dos en el océano profundo (Litzen, 1985; Rybakov & Hgeg, 1992), en bajos continentales, y en la zona
litoral (Andersen et al., 1990). Al parecer los rizocéfalos se encuentran en todos los ambientes marinos
que habitan sus hospederos (Lltzen, 1985).

Tabla I. Algunos ejemplos de rizocéfalos y sus respectivos hospederos asi como los lugares
de colecta. Tomado de Glenner & Hebsgaard (2006).

Sacculina carcini Thompson Carcinus maenas (L.) Suecia
Sacculina confragosa Boschma Pachygrapsus crasipes Randall Japoén
Polyascus greagria (Okada & Miyashita) Eriocheir japonica (de Haan) Japon

Sacculina leptodiae Guérin-Ganivert Leptodius hexaratus (M.Edwards) Singapur
Sacculina oblonga Litzen & Yamaguchi Cyclograpsus intermedius Ortmann  Japon
Polyascus plana (Boschma) Grapsus albolineatus Lamarck Taiwan

Polyascus polygenea (Litzen & Takahashi) Hemigrapsus sanguineus (de Hann) Japén

Sacculina sinensis Bochma Leptodius hexaratus (M.Edwards) Hong Kong
Heterosaccus californicus Boschma Loxorhynchus grandis Stimpson California USA
Loxothylacus panopaei (Gissler) Rithropanopeus harrisii (Gould) Carolina USA
Boschamaella japonica Deichmann & Heeg  Chthamarus challengeri Haeg Japén

Sylon hippolytes Sars Pandalus sp. Canada

T. lampas Hancock - Suecia
Ulophysema oeresundense Brattsttroém Echynocardium cordatum Genbank
Parthenopea subterranea Kossmann Callianassa tyrrhena (Petagna) Croacia
Septosaccus rodriiguezii (Fraise) Clibanarius erythropus (Latreille) Cerdefia
Thompsonia litoralis Kossmann Leptodius hexaratus (M.Edwards) Canada, Singapur
Polysaccus japonicus Heeg & Luitzen Callianasa japonica Ortmann Japén
Diplothylacus sinensis (Keppen) Portunus pelagicus (L.) Vietnam
Pottsia serenei Liitzen & Du Squilla sp. Vietnam
Peltogaster paguri Rathke Pagurus bernhardus (L.) Suecia
Peltogasterella sulcata (Lillieborg) Pagurus cuanensis (Beli) Suecia
Balanus balanoides (L.) - Genbank
Ostolasmis lowei (Darwin) - Genbank
Verruca stroemia (Mdller) - Genbank

I. cumingi Darwin - Genbank
Lernaeodiscus porcellanae Mller Petrolistes cabrilloi Glassel California, USA
Loxothylacus texanus Boschma Callinectes sadipus Rathbun Genbank
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4. Sistematica

Aunque pueden existir diferencias en cuanto al nivel taxondmico y organizacién de familias, la propuesta
mas reciente es la clasificacion de Walker (2001, Tabla II), asignando a Rhizocephala el nivel de superor-
den, dentro de la Clase Thecostraca, y compuesto por dos 6rdenes: Kentrogonida y Akentrogonida.

Tabla Il. Clasificacion de Cirripedia, superorden Rhizocephala, segun Walker (2001). Se indican para
cada familia los géneros mas representativos, junto con su respectivo grupo de hospedadores crustaceos
(entre corchetes). Gén: Numero de géneros.

Phylum: Crustacea
Subphylum: Maxillopoda
Clase: Thecostraca

Subclase: Cirripedia
Superorden: Rhizocephala Mdller, 1862

ORDENES y Gé Géneros mas representativos de cada familia
i én. -
[EIIES [y grupo de hospedadores crustaceos]

Orden KENTROGONIDA 14
Lernaeodiscidae 4 Lerneodiscus, Triangulus [Anomura]
Peltogastridae 4 Briarosaccus, Peltogaster, Peltogasterella, Septosaccus [Anomural].
Sacculinidae 6 Heterosaccus, Loxothylacus, Ptychascus, Sacculina [Brachyura]

Orden AKENTROGONIDA 13
Chthamalophilidae
Duplorbidae
Clistosaccidae
Mycetamorphidae
Thompsoniidae

Bocquetia. Boschmaella, Chthamalophilus [percebes]

Duplorbis [Isopoda]; Arcturosaccus [Isopoda]; Cryptogaster [Cumacea]
Clistosaccus [Anomura]; Sylon [Caridea]

Mycetamorpha [Caridea]

Diplothylacus [Brachyura]; Pottsia [Caridea]; Thompsonia [Anomura, Brachyu-
ra]; Thylacoplethus [Caridae, Anomura, Brachyura, Stomatopoda]

A2 bW

En cuanto a la diversidad, el nimero de especies de las costas ibéricas y macaronésicas es desco-
nocido.

4.1. Kentrogénidos (Kentrogonida)

Todas las especies de kentrogdnidos parasitan a crustaceos decapodos y comprenden la mayoria de las
especies de rizocéfalos entre las que existen pequefas variaciones morfologicas y detalles del ciclo de
vida (Glenner, 2001). Las familias Peltogastridae y Lernaeodiscidae infectan a Anomura y a pocas espe-
cies de Caridea y Thalassinidea; Sacculinidae parasita exclusivamente a Braquiura (Hgeg & Litzen,
1995). El ciclo de vida de los saculinidos es directo y hay un solo hospedero. Los nauplios liberados regu-
larmente del parasito adulto, se desarrollan en una tipica larva cipris. En Rhizocephala los sexos estan
separados. Las cipris hembra se fijan en un hospedero vulnerable y sufren una metamorfosis a un nuevo
estadio denominado kentrogon, el cual desarrolla un estilete cuticular con el que penetra al hospedero e
inyecta el material parasitico (Fig. 23). El kentrogon fue descrito inicialmente por Delage (1884) pero Hoeg
(1985) realizé una descripcion completa del kentrogdn de Lernaeudiscus porcellanae y su formacién en la
hembra cipris empleando una técnica de microscopia electronica de barrido. Glenner & Haeg (1995) estu-
diaron el saculinido Loxothylacus panopaei parasitando al cangrejo del lodo Rhithropanopeus harrisii y
observaron la infeccién del hospedero en vivo realizando filmaciones y un analisis posterior del material
biolégico empleando microscopia electronica de barrido. Observaron que la hembra cipris de L. panopaei
se acomoda en la camara branquial como en el caso de L. porcellanae. Posterior a la penetracion del
estilete, el kentrogdn de L. panopaei expele un gran cuerpo vermiforme dentro del hospedero (Fig. 24, 25,
y 26), el cual después de un periodo inicial de quietud pasa a una fase de movimientos ondulatorios; los
mismos autores reportaron que entre ocho y diez horas después de la inyeccion, el cuerpo vermiforme
comienza a desintegrarse y libera numerosas y grandes células que exhiben movimientos ameboides. El
sitio de acomodo o fijacién de las cipris hembra usualmente es especifico para algunas especies de ri-
zocéfalos, por ejemplo, L. porcellanae se fija en las branquias, en la base de las setas, L. texanus se fija
en hospederos recién mudados, pero siempre en un lugar donde la cuticula es delgada para facilitar la
posterior penetracion del estilete del kentrogon.

Por su parte, las cipris macho nunca se fijan directamente sobre el hospedero, se acomodan alrede-
dor de la abertura del manto de la externa virgen y ahi ocurre la metamorfosis a un tricogén. La implanta-
cion exitosa de uno o dos tricogones induce a la hembra a desarrollarse y convertirse en una externa
adulta, la accién del implante de los primeros tricogones, provoca que ya no se fijen mas cipris macho.
Por su parte los tricogones implantados se desarrollan hiperparasiticamente dentro de los receptaculos de
la externa, donde alojados por ésta, producen espermas en sincronia con la oogénesis de la hembra
(Yanagimachi, 1961; Hoeg & Litzen, 1985; Hoeg & Ritchie, 1985; Walker, 1985).
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Fig. 23. Metamorfosis de larva cipris de L. panopaei a kentrogén. Fases de la metamorfosis de Loxothylacus
panopaei. 1. Cipris de vida libre, nadador. 2. Un kentrogén (ken) en forma de saco se desarrolla bajo la exuvia
del cipris. La parte posterior de la cuticula toracica del cipris se incluye en el kentrogén. 3. La cuticula del térax
del cipris esta a punto de desprenderse. Todavia se mantiene una pequefia conexion entre la parte posterior
del kentrogén, acuminada, y la parte anterior de la cuticula toracica. 4 La exuvia del cipris se ha separado com-
pletamente del kentrogén. 5. Se ha formado el estilete (st) del kentrogdn. ant, anténula; ne, ojo del nauplio; t0,
toracépocos; vg, vermigén. Escala en ym. Tomado de Glenner (2001).
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Fig. 24. Fijacion de la cipris hembra, forma-

cion del respectivo kentrogén y la liberacion 24
del vermigén dentro del hospedero. El ciclo

de vida de Loxothylacus panopaei, parasito

del cangrejo del barro Rhithropanopeus ha-

rrisii. La larva nauplio, liberada por el cuerpo
reproductor externo, se desarrolla en cipris. fase externa
La hembra cipris se aloja en la camara bran-
quial del cangrejo y metamorfosea (muda) en
un kentrogén, que penetra en el tegumento e
inyecta un vermigon en el hemocele. El
vermigoén migra a través del cangrejo y crece
hasta formar un parasito interno, que even- fase desarrollo interno
tualmente erupciona formando un cuerpo

reproductor externo. Las células primordiales

del ovario (flechas) se pueden seguir a través

del desarrollo, y ya estan presentes como un

cuerpo globular de células en el kentrogon.

Todas las fases del ciclo de vida del parasito,

incluyendo el vermigén, estan envueltas de

una epidermis y cuticula. No se han incluido

los machos. (ce cemento; st stilete; gi bran- vermigén migrador
quia). Tomado de Glenner & Haeg (1995) 1

\\

fase larvaria pelagica

fijacion del cipris

\_

formacién del
kentrogén e infeccién

25 A
Fig. 25. Micrografia electrénica del kentrogén
y el vermigoén de L. panopaei. A: Kentrogén
(ken) de Loxothylacus panopaei con un
vermigén inyectado pegado al estilete (st).
vg. vermigon. B: A un vermigdn inyectado
recientemente. Notese el canal central ondu-
lado (vca) que recorre el vermigon en su
totalidad. C: Seccién transversal de un ken-
trogon (ken) de Loxothylacus panopaei poco
después de haber inyectado un vermigén
(vg) en las lamelas branquiales de su hués-
ped. Escalas en ym. Tomado de Glenner
(2001).
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26 Kentrogonida Akentrogonida

B Clistosaccus paguri ¢ Sylon hippolytes

: raices
raices

Fig. 26. Esquematizacioén de la fijaciéon de las cipris. Sistemas sexuales en los Rhizocephala. (A) Kentrogonida.
Los machos ciprido se fijan en la abertura del manto de las hembras virgenes, parasitas. Se metamorfosean en
tricogonos, que se implantan en los dos receptaculos que se abren en la cavidad del manto, iniciando la es-
permatogénesis. B y C: Akentrogonida: (B) Clistosaccus paguri. En ausencia de una abertura del manto, los
machos cipridos se fijan en la superficie externa de la hembra virgen. De aqui penetran en el tegumento con
una de las anténulas, que utilizan a modo de jeringuilla para inyectar células macho. EI macho implantado se
desplaza a través del tejido conectivo del manto hasta llegar al receptaculo unico, sélido, en el que inicia la es-
permatogénesis. (C) Sylon hippolytes. La fijacién e implantacién de los machos es idéntica a la de Clistosac-
cus, pero en ausencia de receptaculo, las células macho se desplazan hasta el ovario, en donde inician la es-
permatogénesis entre los évulos. Tanto en Clistosaccus como en Sylon la cavidad del manto no se abre hasta
que se liberan los huevos. Hc, cuticula del huésped; ma, abertura del manto; mc, cavidad del manto; mn, man-
to; ov, ovario; pmc, cavidad primordial del manto; tr, tricogono; rd, conducto del receptaculo; re, receptaculo; sz,
espermatozoide. Tomado de Glenner et al., (2010). Fig. 27. Larvas cipris de rizocéfalos akentrogdnidos. Cipris
de Clistosaccus paguri y Sylon hippolytes. (A y B) Foto compuesta a partir de una serie de microfotografias con
microscopio de contraste por interferencia diferencial (DIC), para realzar la profundidad. El ejemplar de S. hip-
polytes se dafi6 durante la preparacion. A resaltar la forma casi idéntica del perfil del cuerpo y de las anténulas
en las dos especies. Ad, disco de sujecién; an, anténula; as1-4, segmentos antenulares 1 a 4; bs, sedas bifi-
das; cgl, glandula cementadora; ds, esclerito distal del primer segmento antenular; ps, esclerito proximal del
primer segmento antenular. Tomado de Glenner et al. (2010).

4.2. Akentrogénidos (Akentrogonida)

Los akentrogonidos (Fig. 26 y 27) tienen un intervalo taxondmico mas amplio respecto a hospederos
comprendiendo bellotas de mar, Stomatopoda, Cumacea, Isopoda y decapodos como Caridea, Thalassi-
nidea, Braquiura y Anomura (paguroideos y galatheoideos), sin embargo, por razones desconocidas,
Rhizocephala no parasita a Astacidea y Palinura (Hgeg & Litzen, 1995).

El ciclo de vida de Akentrogonida es mucho mas diverso. La externa virgen carece de una apertura
por donde puedan ingresar los machos (Fig. 26). Posterior al acomodo o fijacién de las cipris, no se for-
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man ni un kentrogén ni un tricogén y la implantacion de las células es realizada por las mismas cipris
(Hoeg, 1995).

La evidencia disponible indica que una anténula de una cipris de Clistosaccus paguri penetra disol-
viendo activamente la cuticula del hospedero. Las anténulas de C. paguri son sorprendentemente simila-
res a las de otras cipris de cirripedios excepto porque son muy largas y delgadas sin otra funcién especial
que la de penetrar. Sin embargo durante la infeccion del hospedero y la implantacion de las células de la
cipris macho, la anténula de C. paguri atraviesa la cuticula a menudo excediendo el grosor por 50 pym,
mientras que en un kentrogén, el estilete especializado y extremadamente delgado, excede el grosor de la
cuticula por apenas 1 uym. Otra diferencia con el kentrogon, es que se ha observado que la anténula de C.
paguri es movida hacia adelante y hacia atras bombeando mientras penetra la cuticula, mientras que el
estilete del kentrogén es introducido en un proceso continuo que dura menos de 30 segundos. Se ha
observado también que las cipris hembra de C. paguri infectan al hospedero mas o menos en el lugar
donde emergio la externa, lo que también difiere de los rizocéfalos kentrogdénidos (Hgeg, 1990; Glenner et
al., 2010).
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