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Darwin y las Lombrices de Tierra: Seleccion Sexual en Animales
Hermafroditas

Jorge Dominguez y Alberto Velando

Departamento de Ecoloxia e Bioloxia Animal. Universidade de Vigo. 36310 Vigo. Espafia

RESUMEN

Las interpretaciones del hermafroditismo han estado influidas por la vieja idea de que los
organismos pueden ordenarse de menor a mayor en una serie teleoldgica en la que el
hombre se sitGa en lo mas alto. La consecuente nocién de que el hermafroditismo es una
condicién primitiva todavia sigue entre nosotros. Darwin consideraba que los animales
hermafroditas, aquellos con 6rganos masculinos y femeninos en el mismo individuo, no
podian estar sometidos a la seleccion sexual porque la “unién de sexos” los hacia
incapaces de percibir el atractivo o la rivalidad de sus parejas y ademas por su
incapacidad para ejercer ningun tipo de eleccién. Esto se ha considerado asi hasta hace
muy poco tiempo y se ha justificado sobre la base de que las habilidades sensoriales de
estos animales eran muy limitadas, fundamentalmente como consecuencia de su posiciéon
en los niveles mas bajos de la escala animal. En contra de esta idea, nosotros hemos
encontrado que las lombrices de tierra son capaces de detectar el grado de parentesco, la
calidad y el estado de apareamiento de sus parejas. Asi encontramos que las lombrices
triplican el volumen de esperma donado cuando copulan con lombrices no virgenes.
Ademas, ese aumento en el volumen de esperma donado es mayor cuando copulan con
parejas mas fecundas, lo que indica que son capaces de controlar la funcién masculina
de una forma precisa y flexible durante la cépula. También encontramos que la
endogamia y la exogamia reducen la produccion de huevos, lo que indica la existencia de
un ajuste reproductivo de las lombrices en funcién de la divergencia genética de sus
parejas, es decir, que la funcion femenina también es fenotipicamente flexible. En
definitiva, podemos concluir que las lombrices de tierra son muy flexibles fenotipicamente,
que la evaluacién de pareja esta sometida a una seleccion intensa en los hermafroditas y
que las lombrices de tierra constituyen un excelente modelo para estudiar seleccién
sexual en hermafroditas. Estos resultados estan mas en concordancia con las postreras
observaciones que Darwin hizo de las lombrices de tierra que con sus primeras
conclusiones sobre los animales hermafroditas. En 1881 escribid un curioso y exitoso
libro, donde entre otras cosas afirmaba que “.a pesar de estar abajo en la escala de
organizacion, poseen algun grado de inteligencia...”.

1. INTRODUCCION

En el capitulo 1X de su libro “El origen del hombre, y la seleccién en relacion al
sexo”, Charles Darwin (1) afirmaba que la seleccion sexual estaba restringida a
los animales superiores y apuntaba, por ejemplo, que “los Anélidos estan
aparentemente tan abajo en la escala natural y de organizacién, como para que
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los individuos de cualquiera de los sexos puedan tener la posibilidad de elegir a
sus parejas, o para que los individuos del mismo sexo puedan competir o
rivalizar”. Desde entonces y hasta hace muy poco tiempo se ha considerado
que el hermafroditismo en los invertebrados era incompatible con la seleccion
sexual, debido precisamente a esa incapacidad para la eleccién de pareja y/o a
la ausencia de competencia directa por los apareamientos.

Las lombrices de tierra son anélidos oligoquetos macroscoépicos que
viven en el suelo. Estos invertebrados representan la mayor biomasa animal en
la mayoria de ecosistemas templados terrestres, y alli donde son abundantes
pueden procesar a través de sus cuerpos hasta 250 toneladas del suelo por
hectarea al afio. Este inmenso trabajo de trasiego influye de forma muy
significativa en las propiedades fisicas, quimicas y bioldgicas del suelo, y otorga
a las lombrices un papel crucial en la modificacién de la estructura del suelo, en
la aceleracion de la descomposiciéon de la materia organica y del reciclado de
nutrientes, lo que tiene a su vez efectos muy importantes sobre las
comunidades vegetales que viven por encima de la superficie del suelo. Se han
descrito hasta la fecha mas de 8.000 especies de lombrices de tierra, aunque
de la gran mayoria s6lo se conoce el nombre y su morfologia, y se desconoce
por completo su biologia, sus ciclos de vida y su ecologia.

Las lombrices de tierra son hermafroditas simultaneos que se
reproducen repetidas veces a lo largo de su vida y cuyo crecimiento es
indeterminado.

¢Por qué las lombrices de tierra son hermafroditas simultaneos?. El
hermafroditismo se ve favorecido cuando el éxito reproductivo total que alcanza
un hermafrodita es mayor que el de un macho o el de una hembra. Esto ocurre,
por ejemplo cuando las densidades de poblacién son bajas, y la probabilidad de
encuentro entre los sexos es muy limitada. Sin embargo, la densidad de
lombrices de tierra en muchos casos es muy alta, entre 100 y 500 individuos
por metro cuadrado y puede alcanzar incluso los 2.000 individuos por metro
cuadrado en prados templados o huertos irrigados. En estas densas
poblaciones los apareamientos mudltiples son muy frecuentes. Ademas, un
detalle importante es que en estas poblaciones la densidad y la probabilidad de
apareamiento son muy fluctuantes, oscilando de forma frecuente e
impredecible, lo que hace que la eficacia bioldgica de las funciones masculina y
femenina sea muy variable. En situaciones como ésta, cuando el ambiente es
impredecible en escalas de tiempo méas cortas que el ciclo de vida, es
esperable que la plasticidad fenotipica se vea favorecida y, en este sentido,
Brauer et al. (2) han sefialado que esta plasticidad fenotipica podria explicar por
qué el hermafroditismo se mantiene en poblaciones con densidades altas y
fluctuantes.

Pero para ser fenotipicamente flexibles, las lombrices deben ser capaces
de reconocer y de evaluar a sus parejas. En las Ultimas décadas algunos
estudios sugieren esta posibilidad, y aunque no estan todavia claras cuales son
las sefiales que utilizan las lombrices de tierra en estos procesos de
reconocimiento y evaluacion, lo mas probable es que se trate de mecanismos
tactiles y quimicos. Las lombrices poseen una gran cantidad de
quimiorreceptores y de células sensoriales en la superficie de su cuerpo, la
mayoria de ellos concentrados en los segmentos mas anteriores y sobre todo
en los primeros (Figura 1). Ademas, en varias especies de lombrices de tierra
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se ha observado la existencia de una especie de cortejo precopulatorio, en el
que los dos individuos de la pareja se tantean de forma continuada mediante
toda una serie de toques cortos y repetidos antes de unirse para la cépula. Por
otra parte, las coépulas de las lombrices de tierra son largas e implican
movimientos de constriccion entre los individuos de la pareja, lo que también les
proporciona oportunidades claras para la evaluacion de la misma.

Figura 1. Para poder tomar decisiones, las lombrices deben ser capaces de
reconocer y de evaluar a sus parejas. Las lombrices poseen una gran cantidad de
quimiorreceptores y células sensoriales en la superficie del cuerpo, la mayoria de ellos
concentrados en los segmentos anteriores.

Como ocurre en muchas otras especies de animales hermafroditas, la
produccion de huevos en las lombrices aumenta con el tamafio del cuerpo, es
decir, las lombrices mas grandes son mas “hembras” que las pequefias y en
este sentido pueden considerarse como mas fecundas. En relacion con esto y
con la eleccion de pareja en la cépula, Michiels et al. (3) encontraron que las
lombrices de la especie Lumbricus terrestris tenian preferencia por parejas de
un tamafio mayor que el suyo. Esto parece que también ocurre en el campo, y
asi nosotros hemos encontrado la existencia de apareamiento concordante en
relaciéon al tamafio en una poblacién natural de la especie de lombriz de tierra
Eisenia fetida (4). Dado que el intercambio de esperma durante la copula es
generalmente reciproco, los individuos mas pequefios pueden ser rechazados
por aquellos mas grandes, y esto daria lugar a estos apareamientos
concordantes en funcién del tamafio del cuerpo. Estos patrones de
apareamiento no azaroso revelan la existencia mas que probable de
mecanismos de seleccidn de pareja en las lombrices de tierra.

2. OBJETIVOS
Con el objeto de conocer si las lombrices son “flexibles” en la toma de

decisiones durante la coépula, realizamos un experimento de doble
apareamiento para determinar si las lombrices rojas (Eisenia andrei) responden
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al estado de apareamiento de sus parejas mediante el ajuste del volumen de
sus eyaculados. En una situacion simple como ésta (no competencia y un solo
competidor) dentro del continuo posible de competencia espermética seria de
esperar un incremento del volumen de eyaculado en condiciones de
competencia (5).

También estudiamos si las lombrices rojas (Eisenia andrei) ajustan su
esfuerzo reproductivo en funcién del grado de parentesco de sus parejas de
copula. Para ello realizamos cruces experimentales en el laboratorio en el que
las lombrices se cruzaron con individuos que eran sus hermanos, con
individuos que no eran hermanos y pertenecian a su misma poblacién y con
otros individuos de una poblacién geograficamente bien separada.

Materialesy métodos

(@) Lombrices de tierra Eisenia andrei (Bouché 1972) es una especie de
lombriz detritivora de origen paleartico y con una distribucion cosmopolita
debido a su amplia tolerancia a un rango amplio de condiciones de temperatura
y humedad. Vive en densidades de poblacion muy altas donde los
apareamientos multiples son muy frecuentes. Durante la cdpula de esta
especie, los dos individuos se acoplan por su cara ventral en posicion inversa y
el esperma se transfiere de forma simultanea y reciproca desde el poro
masculino de cada uno hasta las espermatecas de su pareja, y alli queda
almacenado hasta la puesta de los capullos (Figura 2). Se aislaron
individualmente lombrices recién nacidas para asegurar que fueran virgenes en
los cruces experimentales. Las placas se inspeccionaron semanalmente hasta
que las lombrices alcanzaron la madurez sexual, detectada por la aparicion de
los tubérculos pubertarios y el clitelo.

(b) Experimento de doble apareamiento Realizamos un experimento de doble
apareamiento para manipular la historia de apareamientos de las lombrices.
Una semana antes del comienzo del experimento, las lombrices se marcaron
mediante un pequefio tatuaje en los segmentos posteriores del cuerpo, que
permitiese reconocer a los individuos después de los cruces. Se asignaron al
azar individuos maduros y virgenes a tres grupos experimentales (primera
pareja, segunda pareja y receptor focal); las lombrices tenian pesos corporales
similares en los tres grupos experimentales. En primer lugar establecimos 14
parejas de lombrices virgenes y maduras (primera pareja x receptor focal) en
placas Petri. Las lombrices fueron revisadas dos veces al dia hasta la aparicion
de espermatdéforos en la pared del cuerpo, indicativos de una cépula reciente.
Una vez que las parejas habian completado una copula, se retiraba una de las
lombrices (receptor focal) y se colocaba en una nueva placa petri con otra
lombriz virgen y madura (segunda pareja) para un segundo apareamiento
(n=14). Después de los apareamientos, las lombrices se fijaron y se
conservaron en formol hasta su posterior diseccion.

(c) Estimacion del volumen de esperma. Las espermatecas (dos pares) se

diseccionaron bajo un estereomicroscopio y posteriormente se aplastaron hasta
un espesor uniforme con la ayuda de un cubreobjetos sobre un portaobjetos
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con relieve lateral. La masa de esperma se fotografio con una camara digital y
su volumen se estim6 utilizando un software de andlisis de imagenes. El
volumen total de esperma se calculé como la suma del volumen de las cuatro
espermatecas.

Figura 2. La copula y puesta de capullos en las lombrices de tierra. Durante la copula
(fotografia superior), el esperma sale por el poro masculinoy se desplaza por la pared del cuerpo
a través del surco espermatico hasta el clitelo y pasa al interior de las espermatecas de la pareja.
El esperma queda almacenado hasta el momento de la formacién del capullo que contiene los
6vulos, que serén fecundados a su paso por las espermatecas, como se observa en las dos
fotografias inferiores

(d) Experimento de exogamia y endogamia. En este experimento se
utilizaron cinco familias formadas, cada una de ellas, por cuatro hermanos
recién nacidos de una misma pareja de lombrices rojas (Eisenia andrei). Los
recién nacidos se criaron individualmente en placas petri hasta que alcanzaron
la madurez sexual y entonces se establecieron los siguientes cruces
experimentales: cruces endogamicos (hermano x hermano de una poblacion de
Vigo), cruces intrapoblacionales (individuos no hermanos de una poblacion de
Vigo) y cruces exogamicos (lombrices de una poblacion de Vigo x lombrices de
una poblacién de Madrid). Tras los cruces las lombrices se aislaron otra vez
individualmente en placas Petri y se registré el nimero de capullos producidos
por las lombrices durante 15 semanas.
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3. RESULTADOS

El volumen de esperma almacenado en las espermatecas fue similar en las
primeras y en las segundas parejas de las lombrices focales, lo que indica que
no hubo agotamiento de esperma tras dos copulas consecutivas. Ademas, el
esperma estaba distribuido de forma similar en las cuatro espermatecas.

Las lombrices respondieron al estado de apareamiento de sus parejas y
triplicaron el esperma donado cuando copularon con individuos que habian
copulado recientemente (Figura 3a) y ademas, esos aumentos en el volumen
de esperma donado fueron mayores cuando las lombrices copularon con
parejas de mayor tamafio (6). Estos resultados indican que las lombrices han
desarrollado mecanismos que les permiten detectar el estado reproductivo de
sus parejas y ajustar la inversion de esperma con el objeto de maximizar sus
oportunidades de fecundacién.

Figura 3. Flexibilidad fenotipica de la funcién masculina y de la funcion femenina en las
lombrices de tierra. (a) Volumen total de esperma (mm3) almacenado después de la copula
con uno y dos donadores en relacién a la masa corporal del receptor. La linea de puntos indica
el volumen de esperma esperable si el volumen de esperma donado por el 2° donador
fuese similar al donado por el 1°.(b) Numero de capullos producidos por las lombrices en
cruces endogamicos, intrapoblacionales y exogamicos.
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De hecho, en muchos animales en los que las hembras almacenan
esperma, los machos detectan el estado de apareamiento de las hembras vy,
para competir con el esperma rival lo que hacen es aumentar el aporte de
esperma cuando copulan con hembras no virgenes (5, 8).

La mayoria de estudios de competencia espermatica se han realizado en
organismos con los sexos separados, aunque los modelos tedricos también
sugieren que la competencia espermatica debe ser un importante agente
selectivo con importantes consecuencias en las estrategias de vida de los
hermafroditas simultdneos. De hecho, la capacidad de ajustar el volumen de
eyaculado durante la copula no habia sido demostrado de forma convincente
hasta este momento en ningun hermafrodita.

Cuando quisimos comprobar la hipétesis de si las lombrices eran
capaces de detectar el grado de parentesco de sus parejas y de reaccionar en
consecuencia, encontramos que la endogamia y la exogamia reducen de forma
significativa el éxito reproductivo de las lombrices de tierra (Figura 3b), lo que
indica la existencia de un ajuste reproductivo de las lombrices en funcion de la
divergencia genética de sus parejas, es decir, que la funcién femenina también
es fenotipicamente flexible (7).

4. CONCLUSIONES

Estos resultados demuestran de forma clara que las lombrices de tierra son
muy flexibles fenotipicamente y que esta flexibilidad esta modulada tanto por la
funciéon masculina como por la funcion femenina. También ponen de evidencia
que la evaluacion de pareja, ya no es que simplemente exista, sino que esta
sometida a una intensa seleccion en los animales hermafroditas. Estos trabajos
junto a otros que nuestro equipo de investigacion ha venido desarrollando en la
Ultima década ilustran de forma clara que las lombrices de tierra constituyen un
excelente modelo para estudiar la seleccion sexual en animales hermafroditas.

En su ultimo trabajo, Charles Darwin dedic6 todo un libro al estudio de la
biologia de las lombrices de tierra (9). Contrariamente a lo que pensaba y habia
expuesto en 1871 (1) pero de acuerdo con sus numerosas observaciones,
Darwin concluyé que las lombrices de tierra poseen un potencial cognitivo
bastante mayor que el que se creia. Los resultados de nuestros trabajos en el
ambito de la biologia evolutiva de las lombrices de tierra concuerdan
claramente con esta visién y muestran que el sistema de reconocimiento de las
lombrices es en realidad altamente eficiente en términos de evaluacion de
pareja y es muy importante para el éxito reproductivo de estos animales.
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