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SUMMARY

The present state of the problem of the reproduction among the Oligochaeta is outli-
ned here, with special reference to the uniparental mode. The methods of exploration in
this sphere are abriged and an eventual classification of the distinet ways of sexual repro-
duction among the Oligochaeta is tentatively sketehed. André’s assumption about a tendency
toward a parthenogenesis genetically predetermined among the Oligochaeta and the data
given by Gates concerning the parthenogenetic polymorphism of the genitalia are parti
cularly emphasized.

La obligatoria brevedad de esta comunicacién no nos permitird sino a re-
ferirnos solamente a algunos aspectos esenciales del tema enunciado: la re-
produceién de los Oligoquetos.

Esta reproduccién es multimodal, es decir, puede realizarse por distintas
vias, y ello inclusive en la misma especie.

No vamos a detenernos en el problema de la reproduccién asexual de estos
vermes hermafroditas, conocida en los Microdrilos (Aeolosomatidae, Naididade,
Tubificidae, Lumbriculidae, Enchytraeidae). Puede presentarse como arquito-
mia (ruptura directa del cuerpo en fragmentos) o como paratomia (divisién
precedida por la preformacién de zooides unidos inicialmente en cadena) y apa-
recer ya sea como la finica modalidad de multiplicacién o alternindose con
ciclos de reproduccién sexual.

Nos va a interesar especialmente la esfera de esta fltima, en las distintas
familias de Oligoquetos, ya que -—segtn los estudios actuales— ofrece euadros
muy diversos, a los que podremos solamente aludir en términos superficiales,
en esta abreviada resefia.

Dejando de un lado la hipétesis de Benham (1907) acerca de la autofe-
cundacién en Phreodriloides notabilis Benh. y las observaciones de Reisinger
(1925) sobre Parergodrilus heideri Reis., un arquianélido que durante un ticm-
po se clasificaba entre los Enquitreidos (Meyer, 1927), podemos decir que son
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los experimentos de Cernosvitov sobre Tubifex fubifex Miill, nuestros sobre
Limnodrilus udekemianus Clap., L. loffmeisteri Clap., L. cleparedeianus Rat-
zel, Eiseniella tetraedra (Sav.) y, en colaboracién con Janda, Dendrobaena
octaedra (Sav.), y los de Kobayashi sobre Pheretima (hoy Aminthas) hilgen-
dorfi (Mich.), todos realizados en los ailos 1927-1939, los que han quitado el
valor inapelable a la tesis eldsica sostenida anteriormente por Michaelsen y
Stephenson de que la feeundaecién eruzada de dos individuos es una condicién
absolutamente indispensable para la reproduccién sexual de los Oligoquetos.
Las aludidas experiencias han eomprobado la facultad de multiplicacién se-
xual en los vermes que maduran en estado de aislamiento, con exclusién de
toda posibilidad de fertilizacién reciproca.

Los excelentes trabajos ulteriores de Muldal (1949, 1950, 1952), Omodeo
(1951, 1952, 1955), Gates (desde 1954. ef. 1972). Christensen (ef 1950, 1961;
y otros autores han ampliado y profundizado el problema de una tal repro-
duceién uniparental —término sugerido por el adjetivo inglés “one-parent”—,
empleado por Purdy (1945) y por Pickford (1945), e introducido por nosotros
en 1948, en oposicién al de reproduceién biparental.

Pareceria que para hablar de la reproducecién biparental bastaria la cons-
tatacién de la copulacién de dos individuos, como realmente se logré en va-
rios, aunque aiin poco numerosos, casos. No obstante, como lo indica Gates
(1972), una observacién de esta indole no es por si sola suficiente, pues tam-
bién los individuos estériles en su linea masculina, es deeir, desprovistos de
esperma maduro —fenémeno frecuente en varias especies de Lombrices y otros
‘Oligoquetos— pueden copular y, al separarse, depositar los cocones fértiles,
hecho que puede explicarse tan sélo por la capacidad de reproduccion uni-
parental. '

lenemos que subrayar desde va que los términos ‘biparental” y “unipa
fental” deben significar, en sentido estricto, la multiplicacién con intervencior
dis los gametos de dos individuos, en el primer caso, o de los de uno solo, en
el segundo, respectivamente. En otras palabras, el criterio para la delimitacion
de estas dos categorias de reproduccién sexual pertenece a la esfera de Cito-
logia, lo que se olvida a veces.

Es por ello que nos parece inadecuada la expresién de André (1962, 1962a,
1963), quien mediante ingeniosos experimentos comprobé la autofertilidad en
Eisenia foetida (Sav.), de que la autofecundacién en este lumbricido, posible
solamente en el curso de la copulacién de dos individuos, por mezelarse su es-
perma, es “una modalidad de reproduccién biparental a consccuencia de auto-
inseminacién” (1962, p. 2). En realidad aqui hay una sobreposicién de am-
bos métodos de reproduccién —biparental y uniparental— y el acto copulato-
rio no aparece sino como estimulo que incita a la eliminacién del esperma y
a su penetracién en las espermatecas de ambos especimenes copulantes.

La reproduccién uniparental resulté muy difundida en los Oligoquetos,
y ello tanto en las familias microdrilas (ante todo Tubificidae y Enchytrae-
dae) como en las megadrilas (Acanthodrilidae, Megascolecidae, Ocnerodrilidae,
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Glossoscolecidae, y especialmente Lumbricidae (ver al respecto la lista de Rey-
nolds, 1974).

Resumiremos aqui los enfoques y los métodos empleados por distintos auto-
res en su acercamiento a este problema, siempre acentuando que la combina-
cién complementaria de todos o, al menos, de varios de ellos es indispensable,
en especial en lo que hace a la determinacién de la naturaleza del fenémeno.

1. — El aislamiento de los vermes desde su estado juvenil o, al menos,
asexual. Permite comprobar la existencia o la falta de la capacidad de repro-
duceién uniparental, cuyas ecaracteristicas particulares deben descifrarse me-
diante otros procedimientos, ante todo, histolégicos y citolégicos.

Este método, aplicado en las primeras experiencias, ya mencionadas, so-
bre la multiplicacién uniparental de los Oligoquetos, se emplea actualmente
por nosotros —a través de varias generaciones— en nuestros estudios de la
reproduceion del género oenerodrilido Eukerria.

Es inobjetable, cuando se aislan los vermes recién salidos de los cocones
o los individuos procedentes de la naturaleza, en los cuales gracias a la trans-
parencia del cucrpo se puede cstablecer cl estado asexual con seguridad, no
asi en los vermes con una pared corporal intransparente, al coleccionarlos en
la localidad.

Como lo indica Gates (1972), los vermes inmaduros, con clitelo aun no
notable exteriormente, pueden copular, y segin Herland-Meewis (1954), los
individuos involucionados pueden contener en sus espermatecas el esperma
procedente de una copulacién anterior. Ambos autores insisten que un tal es-
perma puede ser empleado para la fecundacién de los 6vulos en los cocones
durante varios meses.

Es posible que el desarrollo esporddico, muy limitado y raro, de los évulos
de vermes aislados, que se observé en Eisenie foetida (Sav.) (Janda y Gavri-
lov, 1939 y en Lumbricus casterneus (Sav.) (Evans y Guild, 1947), se debe
a las recién mencicnadas eireunstancias ). Podria no ser una partenogénesis
accidental, como lo supone André (1963), sino precisamente una fecundacion
cruzada retardada, posterior a un acoplamiento, de los vermes ya sea todavia
inmaduros o bien ya involucionados. En estado de aislamiento desde la fase
juvenil, Herlant-Meewis (1954) nunca observé en Eisenia foetide la deposi-
cién de los cocones, y André (1963), tan s6lo la produccién de los cocones
infértiles.

2, — La observacién del estado de los pabellones testiculares y las otras
‘partes del aparato eferente masculino, durante la diseccién de los vermes, mé-
todo recomendado especialmente por Gates, que puede descubrir la presencia
o ausencia de espermatozoides en estos 6rganos, traducidas por un brillo (iri-

(*) En Eisenia foetida, de 22 vermes aislados 11 alcanzaron la madurez sexual, pero
solamente 3 de ellos depositaron coccnes fértiles, de los cuales salleron en total § ver-
mes jovenes,

En Lumbricus castaneus, se verificaron s6lo 3 cocones fértiles sobre 1704 depositados
por los vermes a'slados.
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discencia) particular, en el primer caso, o su falta, en el segundo. Es induda-
blemente un procedimiento eémodo para una crientacién inieial, que permite
suponer la posibilidad ya sea de la reproducecién biparental o uniparental, res-
pectivamente. No obstante, es obvio que para llegar a una coneclusién definitiva
debe completarse por otros métodos que enumeramos. La presencia del esper-
ma, como lo reconoce Gates (1972), aun no excluye por completo la reprodue-
cién uniparental, al menos facultativa y tampoco testimonia de manera segura
acerca de la anfimixis, ya que puede existir la pseudogamia.

Lo mismo debe decirse respecto a la presencia del esperma en las esper-
matecas. Asi, las espermiozeugmas constatadas en los receptéculos seminales de
Limnodrilus udekemianus Ratz el cultivado en aislamiento desde su estado ju-
venil hasta la madurez sexual, hecho explicable por Ja autocopulacién (Gavri-
lov, 1931, 1935; Gavrilov y Paz, 1949) aun no permiten afirmar ecategérica-
mente la existencia de autofecundacién, aunque muy probable, considerando
la posibilidad de pseudogamia.

3. — Los estudios histolégicos son de valor mas que apreciable, ya que en
el caso de verificacién de la aspermia (espermatogénesis abortiva) ella resulia
decisiva en favor de la reproduccién uniparental (partenogénesis). El primer
caso, en los Megadrilos, de partenogénesis obligatoria, unida a la aspermia,
ha sido deserito por nosotros en 1939, en Eiseniella tetraedra (Sav.).

4. — Son los estudios citologicos los que deben considerarse como centrales
en el acercamiento a nuestro problema. El comportamiento de los eromosomas
durante la ovogénesis, la espermatogénesis y las primeras fases del desarrollo
ontogenético, asi como el del espermatozoide, en el caso, si penetra en el 6vulo,
son aqui de importancia decisiva.

Los ya mencionados estudios de Muldal, Omodeo y Christensen han con-
tribuido enormemente a este aspecto del problema, con aportes realmente va-
liosos.

Las mitosis restitucionales descriptas por Omodeo (1951, 1952) en los Lum-
bricidos poliploides y mencionadas por Christensen (1961) en algunos Tufi-
ficidos (T'ubifex, Limnodrilus), que tienen lugar en el eurso de la ovogénesis
(tercera divisién ovogonial) y en la espermatogénesis repetidamente, llevando
a la aspermia, han permitido comprender mas a fondo la partenogénesis obli-
gatoria de estas formas, como un intercambio meidtico entre los eromosomas
redoblados en nlimeros, en cierto momento del proceso.

Otros mecanismos ha establecido Christensen (ef. 1961) en los Enquitrei-
dos. En esta familia, la partenogénesis esti asociada con las peculiaridades
singulares del proceso meidtico, que puede ser quiasméitico, aquiasméitico y
asinéptico. No podemos profundizar aqui esta cuestién, pero destacaremos que,
segiin el citado autor, la meiosis aquiasméitica y la quiasmaética con poecos quias-
mas resultan asociadas lo mis a menudo con la poliploidia y aparentemente
—como lo deducimos— con la partenogénesis, en estos Mierodrilos.

Se conoce asimismo, en los Lumbricidos (Dendrobaena octaedra Sav. 6 x),
la partenogénesis obligatoria meiética (Omodeo, 1955).
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Para evitar las confusiones, frecuentes en la bibliografia por insuficiente
cristalizacién de la terminologia, insistimos sobre la adopecién de la siguiente
clasificacién de las posibles modalidades, tanto comprobadas como supuestas,
de la reproduccién sexual, en los Oligoquetos (cf. Gavrilov, 1960) :

I. — Anfimizis (que corresponderia a la ‘“‘anfigonia” comprendida en su
sentido amplio: la fusién de los pronticleos de dos células germinativas o go-
nias de sexo opuesto). Se subdividiria en (a) dicogamia — término que adop-
tamos de Pierantoni (1944) y que equivaldria a la “anfigonia” en sentido es-
tricto, como lo emplean algunos autores, significando que la anfimixis es re-
sultado de copulacién entre dos individuos hermafroditas; y (b) autogamia,
cuando la anfimixis es consecuente a la autofecundacién.

II. — Pseudogamia o pseudofertilizacion, cuando el espermatozoide pene-
tra en el 6vulo, sirve de estimulo para su segmentacién, pero no participa en
una anfimixis. Respectivamente se podria hablar de (a) discopseudogamia y
I(b) autopseudogamia.

Una interesante variante de pseudogamia ha sido descrita por Christensen
(1960, 1961) en el equitreido Lumbricillus lineatus (O.F.M.). Esta especie pre-
senta dos formas (morfos): diploide (2 x) que es anfimictica (dicogimica),
v triploide (3 x) que puede reproducirse por via ginogenética solamente cuan-
do copula con la forma precedente, siendo sus évulos pseudofertilizados. La
‘“coexistencia obligatoria” de ambas formas en la misma localidad es por lo
menos indispensable para la reproduccién del morfo triploide,

III. — Partenogénesis que puede ser (a) obligatoria; (b) facultativa u
opecional; (¢) accidental y (d) abortiva o rudimentaria, esta tltima no lle-
vando a la verdadera reproduccion.

La anfimixis y la pseudogamia dicogidmicas pertenecen a la categoria de
reproducecién biparental, mientras que las restantes modalidades enumeradas
deben designarse como uniparentales.

La existencia de la partenogénesis rudimentaria, observada asimismo en
Rhynchelmis limoselle Hoffm. por nosotros (1935), ha sido comprobada expe-
rimentalmente por André (1926, 1963) en Eisenia foelida y varias otras Lom-
brices diploides anfimicticas (*), y el citado autor se inclina a admitir que la ten-
dencia al desarrello virginal es genéticamente predeterminada en los Oligoque-
tos y que su estabilizacién ecomo modalidad obligatoria, se debe a la asociacién
con la poliploidia. La evolueién de estas relaciones es un tema especial, que
no podemos abarcar aqui en detalle. Empero agregaremos que, segiin André
(1963), la partenogénesis rudimentaria, debida a la ineptitud de regulacién
asteriana, en los évulos, podia ser sustituida, en el curso del proeeso evolutivo,
en relacién con el restablecimiento de esta capaeidad, por la partenogénesis
accidental y luego facultativa. La fase ulterior se debia a los procesos automic-

p—
© (*) [Lumbricus terrestris, L. rubellus, Allolobophora caliginosa (hoy Aporectodea tra-
pozoides), A. chioratica y Dendrobaens mammalis].
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ticos (mitosis restitucionales) que, por un lado, en la linea femenina, llevaron
a la sobrevivencia de la especie, dada Ja potencia partenogenética de los 6vu-
los, y por otro lado, a la supresién del elemento masculino (aspermia), que
eliminé la posibilidad de reproduceién biparental.

Muldal (1952) y Omodeo (1952, 1955) coinciden al destacar el més acen-
tuado desarrollo anatémico y las mayores posibilidades de difusion geogréfica
en las Lombrices poliploides partenogenéticas, en comparacién con las formas
biparentales. Empero, en oposicién a Muldal, Omodeo subraya ademas una
mayor variabilidad de estas formas partenogenéticas. Al respecto son de gran
interés las observaciones de Gates (ef. 1972) relativas a la viabilidad acen-
tuada de los érganos genitales, especialmente masculinos y las espermatecas,
en los Oligoquetos partenogenéticos (polimorfismo genital o partenogenético) —
tema de vastas perspeetivas para las futuras investigaciones, dada su reper-
cusién en la taxonomia drilclégica.
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