
Se cree que el aislamiento geográfico facilita la di-
ferenciación y la especiación, debido a la perturbación
del flujo genético (1). Los pares fraternos de taxones
marinos separados por el Istmo de Panamá son ideales
para estudiar estos procesos (2 - 5), puesto que la épo-
ca de la separación del Caribe y del Pacífico oriental
está bien definida, y es relativamente reciente (6, 7).
Este marco geológico ha estimulado el estudio de ta-
xones fraternos transístmicos para comprobar la exac-
titud de los relojes moleculares y para calcular la épo-
ca de otros eventos evolutivos (3, 4, 8). Sin embargo,
ha sido difícil interpretar las discrepancias y calcular
las posibles diferencias filogenéticas de las tasas de di-
vergencia (9), debido al escaso número de taxones y
caracteres estudiados. Para tratar estos problemas, in-
vestigamos la divergencia en las alozimas, el ADN mi-
tocondrial (ADNmt) y de la compatibilidad reproduc-
tora de siete pares transístmicos de taxones hermanos,
de aguas someras, en camarones del género Alpheus.

Utilizamos la literatura taxonómica para determinar
los pares transístmicos que aparecieran descritos en for-
ma específica y sin ambigüedades, como parientes cer-
canos, según criterios morfológicos (10). La recolec-
ción a lo largo de ambas costas y en islas cercanas, en
Panamá central, a profundidades inferiores a 5 m, reve-
ló especies hermanas no reconocidas, además de dichos
pares (11). En total, examinamos 17 taxones (Cuadro
1): dos pares sin ambigüedades, (P4-C4, P5-C5), tres

tríos (P3-C3, P3-C3’; P6-C6, P6’-C6; P7-C7, P7’-C7) y
un cuarteto (P1-C1, P1-C2, P2-C1, P2-C2). Utilizamos
caracteres compartidos, tales como patrones anatómi-
cos y de color (12), para establecer las relaciones den-
tro de los tríos y el cuarteto. Resultaron siete pares de
especies hermanas transístmicas, según la definición
morfológica (en negrilla en los Cuadros 1 y 2). 

En cada taxón, determinamos las alozimas median-
te electroforesis convencional de gel de almidón (13) y
efectuamos la secuencia de un segmento de ADNmt, el
gen citocromo oxidosa I (COI) (14). El comportamiento
agresivo se utilizó como estimativo de los componentes
de comportamiento y de compatibilidad reproductora
(15), porque estos camarones atacan a los individuos he-
teroespecíficos y a todos los coespecíficos, con la ex-
cepción de aquellos que pudieran convertirse en pareja
(16). Calculamos la divergencia genética entre pares
transístmicos con D de Nei para las alozimas, y la se-
cuencia corregida del porcentaje de divergencia de Ki-
mura para el ADNmt (17). Calculamos la divergencia
de la compatibilidad de comportamiento, mediante
normalización de medidas de tolerancia e intolerancia,
en los pares transístmicos y la cotejamos con los valo-
res observados en los apareamientos de los coespecífi-
cos intraoceánicos de control (15).

Estas tres medidas de divergencia apoyan consisten-
temente las asignaciones de pares de especies hermanas
transístmicas, según la morfología y el patrón de color.
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RESUMEN: En general, se cree que el flujo de genes vinculó muchas poblaciones de aguas someras del Caribe y
del Pacífico oriental hasta el cierre del istmo, ocurrido hace 3.0 a 3.5 millones de años. Las medidas de diver-
gencia bioquímica y reproductora de siete pares de camarones Alpheus, que son parientes transístmicos cerca-
nos, muestran que el aislamiento ocurrió en forma gradual y no simultánea. Los cuatro pares menos divergen-
tes proporcionan el mejor cálculo de las tasas de divergencia molecular y de especiación. Los datos ecológicos,
genéticos y geológicos sugieren que el flujo genético fue perturbado en los tres pares restantes, por cambios
ambientales ocurridos varios millones de años antes de completarse la barrera del istmo.



Dentro de los tríos y el cuarteto, los pares de especies
hermanas transístmicas, en general, muestran mayor
compatibilidad reproductora, menor divergencia de alo-
zimas y menor divergencia del ADNmt, que los pares de
especies transístmicas no hermanas (compárense los va-
lores en negrilla con los de tipo normal, en los Cuadros 1
y 2). El análisis de parsimonia (18) de las secuencias del
ADNmt, también apoyan esta asignación (Figura 1).

Los siete pares de especies transístmicas hermanas
mostraron una variación de casi tres veces, si no mayor,
en la divergencia molecular y reproductora (Cuadros 1
y 2). Más aun, cada medida se relacionó en forma fuer-
te y significativa (aunque no perfectamente), con las
otras dos (Figura 2). La discrepancia más notoria con-
siste en el valor reducido de la D de Nei, en compara-
ción con la divergencia del ADNmt para el par P1-C1,
un patrón que también apareció en uno de los tres pares
transístmicos de erizos de mar estudiados (4). La con-
cordancia general de las medidas de divergencia se ex-
plica mejor con el aislamiento gradual. La hipótesis nu-
la, que afirma que el aislamiento fue simultáneo, pero
las tasas de divergencia muy variables, es incompatible
con el patrón observado, puesto que las enzimas meta-

bólicas, el ADNmt y el reconocimiento de pareja no
comparten una base mecanicista para poder relacionar
las tasas de divergencia en forma automática.

Hay otras pocas explicaciones sostenibles para es-
te patrón de variación coherente, pero ninguna parece
aplicable en este caso. Es improbable que las diferen-
cias en la intensidad de la selección natural, o sexual
afecten a todos los tres sistemas en forma paralela y no
puedan explicar el patrón comparable observado de
sustituciones silentes del ADNmt (19) en algún caso.
Igualmente, tampoco existe evidencia para las diferen-
cias entre los pares en el tamaño histórico efectivo de
las poblaciones, ni tiempos de generación que puedan
relacionarse con la divergencia (20).

La conclusión de que el aislamiento no fue simul-
táneo justifica la eliminación de los pares menos se-
mejantes al calcular la divergencia molecular. La divi-
sión de los valores de divergencia de las alozimas y de
las secuencias del ADNmt en los pares P1-C1, P2-C2,
P3-C3 y P4-C4 por el tiempo transcurrido desde el
cierre definitivo del paso del mar panameño, que se ha
calculado entre 3.0 y 3.5 millones de años (ma) (6,7),
produce una tasa aproximada de divergencia de 0.03 a
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Figura 1. Árbol filogenético de mayor parsimonia, construido
con PAUP basado en las secuencias del ADNmt (18). A las
transiciones se les asignó una cuarta parte del peso de las
transversiones (con base en la abundancia de transiciones,
cuatro veces mayores que las transversiones de nuestros da-
tos); las raíces del árbol comienzan con el clado P7-P7’-C7.
Los códigos de los taxones son como aparecen en el Cuadro 1.

Cuadro 1. Comparaciones moleculares (13,14 ) de taxones tran-
sístmicos. Los siete pares de taxones hermanos aparecen en
negrilla. Los nombres de las especies actualmente recono-
cidas (10) con anotaciones sobre especies simpátricas her-
manas no descritas (11), son: P1, Alpheus rostratus; C1, A.
paracrinitus sp. b; P2, A. paracrinitus; C2, A. paracrinitus sp.
a; P3, A. panamensis; C3, A. formosus sp.; a; C3’, A. formosus
sp. b; P4, A. cylindricus; C4, A. cylindricus; P5, A. saxidomus;
C5, A. simus; P6, A. canalis sp. b; C6, A. nuttingi; P6’, A.
canalis sp. a; P7 y P7’, A. cristulifrons; C7, A. cristulifrons (P,
Pacífico; C, Caribe). La divergencia genética entre pares se cal-
culó con la D de Nei para alozimas y con la secuencia de di-
vergencia porcentual corregida de Kimura para el ADNmt (17).

Taxones Alozimas ADNmt COI

Promedio (variación)

P1, C1 0.028 7.7 (7.3-8.2)
P1, C2 0.183 17.3 (17.0-17.6)
P2, C2 0.114 6.6 (6.4-6.7)
P2, C1 0.119 17.4 (16.7-18.2)
P3, C3 0.109 7.7 (7.2-8.1)
P3, C3’ 0.124 13.4 (13.1-13.6)
P4, C4 0.121 8.5 (8.4-8.7)
P5, C5 0.177 13.4 (13.4)
P6, C6 0.188 10.5 (10.4-10.7)
P6’, C6 0.224 9.0 (8.7-9.4)
P7, C7 0.272 19.2 (18.6-19.5)
P7’, C7 0.231 19.7 (19.3-20.4)



0.04 para la D de Nei, y de entre 2.2% y 2.6%, para la
secuencia del ADNmt por cada 106 años (21). Los
tiempos calculados a partir de la divergencia para los
otros tres pares, utilizando estas calibraciones son de
4.4 a 6.1 (P5-C5), de 4.0 a 6.3 (P6-C6) y de 6.8 a 9.1
(P7-C7) millones de años.

Es probable que la divergencia genética, anterior al
cierre definitivo se haya facilitado debido a los cam-
bios ocurridos en las condiciones oceanográficas. Los
conjuntos de foraminíferos fosilizados sugieren una in-
terrupción de las conexiones circulatorias a través del
paso marino de Panamá, de entre 12.9 y 7.0 millones
de años, como un resultado de una alteración en los pa-
trones de las corrientes, seguida por una nueva cone-
xión restringida de aguas someras, cuya profundidad se
redujo hasta menos de 50 m, hace 6.3 ma (7). Hace 5.0
ma, los gasterópodos estrómbidos mostraban una di-
vergencia importante a nivel subgenérico (22) y se ha-
bían establecido comunidades de foraminíferos bénticos
relacionados con carbonatos, en el sur del Caribe (23).
Desde entonces, los pares P5-C5 y P6-C6 probable-
mente se separaron durante los períodos de marcada dis-
minución de la profundidad y de divergencia ambiental,
que precedieron el cierre definitivo. El aislamiento de
P7/P7’ de C7, quizás ocurrió cuando la hipotética barre-

ra cerró la circulación y por falta de entrecruzamiento, al
restablecerse la conexión parcial entre los océanos. Las
transiciones ambientales también parecen haber estimu-
lado divergencias intraoceánicas (24).

Todos los camarones estudiados son formas com-
pletamente marinas de aguas someras, con larvas
planctónicas. Sin embargo, presentan algunas diferen-
cias de distribución que podrían afectar la sensibilidad
a los cambios de las condiciones, relacionados con el
surgimiento gradual del istmo. Los miembros de los
pares más divergentes del Pacífico se encuentran a
mayor profundidad en la zona intermareal o bien, son
escasos en ambientes de gran sedimentación (25)
(Figura 2). Por tanto, el hecho de que las larvas se
apartaran de las aguas someras sobre el istmo en for-
mación (6,7), pudo acelerar el aislamiento genético
de estos pares.

Nuestros datos también pueden usarse para calcu-
lar las tasas de divergencia de la compatibilidad repro-
ductora. Aun los pares menos divergentes muestran
fuerte aislamiento reproductor, pero considerable
compatibilidad de comportamiento y la producción es-
porádica de nidadas fértiles, también ocurre (Cuadro
2). Esta observación sugiere que, como para otros gru-
pos (5,27), entre 3.0 y 3.5 millones de años serían el
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Cuadro 2. Comportamiento de tolerancia e intolerancia, en pares transístmicos macho - hembra (T) relativos a los pares intraoceáni-
cos de control (I) (15). Aparecen como la proporción de pares, el número de contactos pasivos, el número de ataques, el núme-
ro de contactos agresivos y la compatibilidad general (mediana de las cuatro medidas) . Las especies son las que se describen en
el Cuadro 1. No hay datos disponibles para la combinación P7’-C7. Los valores reducidos indican que los pares transístmicos ex-
hiben poco comportamiento de tolerancia o mucho comportamiento de intolerancia en comparación con los pares intraoceáni-
cos del mismo taxón. Nótese que el comportamiento pareado, no conduce, necesariamente, a la producción de nidadas fértiles.
Durante un período de 30 días posterior a esta observación de comportamientos, sólo una réplica del par P3-C3 produjo nidadas
fértiles (que representan un 1% de todos los pares transístmicos examinados, en comparación con una producción de nidadas fér-
tiles del 60%, en los pares intraoceánicos de control).

Taxones Tolerancia (T/I) Intolerancia (I/T) Compatibilidad

Emparejado Contacto pasivo Ataque Contacto agresivo

P1, C1 0.86 1.97 2.18 0.49 1.42
P1, C2 0.00 0.00 0.11 0.10 0.05
P2, C2 0.67 0.33 1.40 0.48 0.58
P2, C1 0.00 0.02 0.15 0.10 0.06
P3, C3 0.45 0.66 0.49 0.31 0.47
P3, C3’ 0.00 0.03 0.35 0.26 0.15
P4, C4 0.00 0.07 0.33 0.53 0.20
P5, C5 0.33 0.51 0.14 0.13 0.24
P6, C6 0.00 0.01 0.33 0.19 0.10
P6, C6 0.00 0.00 0.09 0.04 0.02
P3, C7 0.00 0.01 0.14 0.00 0.01

* balaeniceps, en el original



tiempo mínimo necesario para desarrollar un fuerte
aislamiento reproductor bajo el modelo alopátrico clá-
sico, de división de dos poblaciones de gran tamaño,
sin contactos secundarios.
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Figura 2. Relación entre la divergencia de alozimas (resumida co-
mo la D de Nei), la divergencia de la secuencia del ADNmt y
la compatibilidad de comportamiento entre machos y hem-
bras de siete pares de especies transístmicas hermanas (ambos
valores aparecen en negrilla en los Cuadros 1 y 2). En cada par,
la compatibilidad mediana de comportamiento se resume en
forma de gráfico, dentro del círculo que muestra la relación
entre las dos medidas de divergencia bioquímica. Los datos
correspondientes a cada par son independientes de los datos
para los demás pares. Cada medida de diferenciación se co-
rrelaciona significativamente con las otras dos medidas. Los
coeficientes de correlación de rangos de Spearman son: rs =
0.82, P < 0.02 (D de Nei – ADNmt); rs = 0.93, P < 0.001 (D
de Nei – compatibilidad); rs = 0.79, P < 0.03 (ADNmt –
compatibilidad). Estos coeficientes son significativos, según
se determina con el método secuencial de Bonferroni (28).
Los hábitats de los miembros de los pares del Pacífico apare-
cen marcados (25). La línea de puntos que conecta el origen
con el par más divergente muestra una relación linear entre las
dos medidas bioquímicas, que es consistente con la suposición
de la ausencia inicial de divergencia genética.
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