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1. INTRODUCCIÓN

1.1. Marco Teórico

1.1.1. Concepto de especie

La existencia de grupos discretos de organismos que coexisten y que están
diferenciados fenotípicamente es una característica que ha sido reconocida
consistentemente por observadores independientes durante la historia de la
humanidad (Coyne y Orr 1998). ¿Son las especies entidades reales en la
naturaleza o sólo son divisiones subjetivas que el ser humano realiza para su
conveniencia? La pregunta no es nueva ni trivial, lo cierto es que la especie
es la unidad de trabajo biológico fundamental. Aún cuando su delimitación
conceptual ha generado problemas semánticos durante casi todo el desarrollo
de la biologia, el agrupamiento de los organismos en grupos es no sólo evidente
morfológicamente, sino tambien en secuencias genéticas y compatibilidades
reproductivas (Turelli et al. 2001).

“Ninguna definición ha satisfecho a todos los naturalistas, sin embargo
todo naturalista sabe vagamente lo que quiere decir cuando habla de una
especie” (Darwin 1859). Sorprende que la cita anterior siga vigente al grado
tal que existen más de 25 conceptos de especie diferentes (Mayden 1999;
Coyne y Orr 2004), algunos de los cuales son más teóricos y otros tantos, más
prácticos y operacionales. No obstante, ninguno está totalmente generalizado
para todos los grupos de organismos ni para todas las disciplinas de la biología
y, a reserva de encontrar puntos de encuentro, es poco probable que algún
concepto llegue a adquirir una aceptación universal (Abbot et al. 2008).

Los conceptos que tradicionalmente han tenido una mayor aceptación se
enfocan en diferentes áreas como la taxonomía,la reproducción, la ecología
o la evolución. La clasificación taxonómica de las especies está basada en
la idea Lineana de la esencia específica i.e las brechas morfológicas que di-
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ferencian una especie de otra (Abbot et al. 2008). Este concepto tipológico
de la especie es probablemente el más básico y útil para la mayoría de las
personas. Sin embargo, en función de los requerimientos específicos de cada
línea de investigación, una especie se puede definir como un complejo dis-
tintivo fenotípica y genotípicamente, un conjunto que evoluciona como una
unidad independiente, un grupo de genes más estrechamente relacionados
entre sí que entre otros grupos de genes, etcétera. Siguiendo esa sentencia, el
presente trabajo no pretende ahondar en los todos los conceptos existentes
y está basado, principalmente, en el concepto biológico de especie (CBE) y
sus derivaciones.

1.1.2. Concepto biológico de especie

El CBE es uno de los conceptos más utilizados en el estudio de la espe-
ciación de taxa que presentan reproducción sexual. Mayr acuñó el CBE en
1942 como grupos naturales de organismos que presentan flujo genético real
o potencial y que están aislados reproductivamente de otros grupos (Mayr
1996). Es preciso mencionar que el CEB no es universal; sólo es aplicable
para organismos que poseen reproducción sexual y no es capaz de distinguir
especies en una dimensión temporal.

Otro de los problemas que posee el CBE es la relativa imposibilidad de
corroborar la existencia de aislamiento reproductivo entre poblaciones geo-
gráficamente aisladas. Conforme se han acumulado críticas y opiniones desde
diversos campos de la biología, Coyne y Orr (2004) proponen una versión
modificada:las especies son grupos de poblaciones naturales capaces de repro-
ducirse y que están aisladas reproductivamente de otros grupos.

En sentido estricto y tradicional el CBE requiere que el aislamiento re-
productivo entre dos especies sea completo para poder llamarlas así; es decir,
que se basa en una ausencia total de flujo genético entre las especies donde
la selección natural se encarga de eliminar a los híbridos con baja adecuación
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(Coyne y Orr 2004, Abbot 2008); sin embargo, cada vez existen más ejemplos
de especies estrechamente relacionadas que no poseen un aislamiento repro-
ductivo completo. El comprender estos fenómenos en lugar de descalificar el
CEB promueve la investigación de los procesos que ocurren en la divergencia
de las poblaciones al tratar de explicar las causas de la emergencia y mante-
nimiento de estas brechas reproductivas. De esta manera se puede concebir
que el estatus de especie se alcanza cuando el proceso de especiación es irre-
versible aún cuando el aislamiento no haya llegado a ser total (Coyne y Orr
2004).

Existen algunas derivaciones del CBE. El concepto de reconocimiento de
Paterson, contrariamente a enfocarse en los mecanismos que separan una es-
pecie de otra lo hace en aquéllos que mantienen la identidad y reconocimiento
específico, así, este concepto define a la especie como aquellas poblaciones in-
clusivas de individuos biparentales que comparten un sistema de fertilización
(Templeton, 1989; Ruiz 1999). Templeton en 1989 propone el concepto de
especie cohesiva, mediante el análisis de las ventajas y desventajas del con-
cepto anterior y el CEB, como la población más inclusiva de individuos que
tienen el potencial de cohesión fenotípica a través de mecanismos intrinsé-
cos de cohesión; estos mecanismos incluyen procesos genéticos y demográficos
que promueven y evitan (mecanismos de aislamiento) el flujo genético y otras
fuerzas evolutivas.

1.1.3. Aislamiento y barreras reproductivas

Una de las derivaciones importantes del CBE, se refiere a que el efecto de
la especiación es la acumulación de mecanismos que promueven el aislamiento
reproductivo. Estos mecanismos pueden ser extrínsecos (vg. una barrera geo-
gráfica impide la transferencia de gametos entre dos poblaciones) y también
puede ocurrir que el potencial reproductivo entre dos poblaciones divergentes
se interrumpa porque éstas han generado barreras intrínsecas al intercambio
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genético.
Estas barreras fueron descritas por Dobzhansky en 1937 y actualmente

se dividen en tres tipos (Coyne y Orr 2004; Futuyma 2005):

Previas al apareamiento (precopulatorias)

Posteriores al apareamiento (postcopulatorias sin formación de cigoto)

Posteriores al apareamiento (postcigoticas con formación de híbridos)

En el primer caso, existen características que impiden la transferencia de
los gametos de un grupo a otro v.g. aislamiento ecológico, aislamiento por
comportamiento o aislamiento mecánico en el acoplamiento. En el segundo
caso puede existir un intercambio de gametos pero el cigoto no se forma, ya
sea por razones de incompatibilidad gamética o por aislamiento competitivo
del esperma heteroespecífico. La formación de híbridos corresponde al tercer
caso; frecuentemente éstos tienen baja adecuación por razones extrínsecas
(e.g. inviabilidad ecológica de híbrido) o por razones intrínsecas (e.g inviabi-
lidad de los híbridos por factores del desarrollo o incapacidad de los mismos
para producir gametos viables).

Las poblaciones naturales poseen una estructura espacial y temporal; el
patrón de la separación geográfica y el alcance del flujo génico entre las po-
blaciones locales son importantes para la evolución o mantenimiento de la
variabilidad genética en las especies(Baurd et al. 1996). La aparición de los
mecanismos que impiden el apareamiento tiene como consecuencia la evo-
lución independiente de dichas poblaciones (Futuyma 2005). La especiación
está íntimamente ligada a la aparición de dichas barreras y la consecuente
divergencia genética entre las poblaciones. En promedio, a mayor distancia
genética entre un par de poblaciones o especies, menor es la frecuencia de
apareamiento y eventos de reproducción, y a su vez menor es el éxito repro-
ductivo, la fertilidad y/o la viabilidad de híbridos (Albert y Schluter 2005).
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El proceso de especiación está íntimamente ligado con el estudio de los
mecanismos de aislamiento previamente descritos. Es importante señalar que
una vez que el flujo genético entre dos poblaciones divergentes es casi nulo,
estas barreras continúan acumulándose, haciéndose más fuertes y pudiendo
actuar de manera simultánea (Coyne y Orr 2004; Futuyma 2005). No está
claro qué tipo de barrera surge primero y es probable que dependa del sis-
tema de estudio, sin embargo, las barreras precigóticas son las que actúan
primero en la interacción y restrigen de manera más efectiva el flujo genético
que las barreras postcigóticas (Turelli et al. 2001; Coyne y Orr 2004). Un se-
gundo contacto de poblaciones aisladas con barreras postcopulatorias puede
promover la aparición de barreras precopulatorias a lo que se conoce como
reforzamiento (Turelli et al. 2001).

1.1.4. Especiación

La variación dentro de las especies está estructurada jerárquicamente en-
tre grupos infraespecíficos como subespecies, variedades y poblaciones (Baurd
et al. 1996). Cada grupo es un complejo adaptativo que está inmerso en un
nicho diferente del que ocupan otros. La formación de variedades, razas o
subespecies es esencialmente el desarrollo de patrones genéticos que están
adaptados a un ambiente definido; la especiación resulta de la fijación de es-
tos parámetros a través del desarrollo de mecanismos de aislamiento (Dobz-
hansky 1940).

La forma más común de clasificar el proceso de especiación está basada en
los patrones espaciales que presentan las especies involucradas (Butlin et al.
2008); tradicionalmente el modelo espacial ha jugado un papel dominante en
su estudio (Abbot et al. 2008) y existen tres formas de especiación geográfica
principales:

simpátrica: se da cuando la separación espacial no existe, bajo condiciones
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potenciales de panmixia

alopátrica: ocurre cuando las poblaciones divergentes están espacialmen-
te aisladas y no intercambian genes entre ellas i.e. hay una barrera
extrínseca al apareamiento

parapátrica: posee un nivel intermedio de flujo genético durante la diver-
gencia, por lo que la barrera extrínseca es parcial

Cabe señalar que cuando surgió esta clasificación el modelo alopátrico se
reconoció como el más común ya que se creía poco probable que surgieran
genes de incompatibilad reproductiva sin la ayuda de una barrera extrínse-
ca (Abbot et al. 2008; Ruiz 1999; Turelli et al. 2001; Coyne y Orr 2004);
además sería intuitivo pensar que no existiendo fuerzas que actúen para re-
forzar la compatibilidad reproductiva entre dos poblaciones, eventualmente
evolucionen características que las hagan reproductivamente incompatibles.
De este modo, en contraste con las fuerzas requeridas para que se produzca
especiación simpártrida o parapátrica, la especiación alopátrica sólo requiere
aislamiento geográfico y tiempo (Turelli et al. 2001). Sin embargo, actual-
mente el modelo simpátrico ha generado investigación importante y se ha
visto que en ciertos organismos como las plantas y los parásitos pueda ser el
tipo más común (Ruiz 1999). En general el modelo simpátrico ha probado ser
más difícil de comprobarse que el modelo alopátrico, por ello tal vez exista
un sesgo sobre la predominancia de un tipo sobre otro (Turelli et al. 2001).

Como se mencionó anteriormente, uno de los debates importantes en el
estudio de estos procesos es el estatus de poblaciones alopátricas de una mis-
ma especie: para algunos investigadores las especies alopátricas por el simple
hecho de tener una barrera total al flujo genético representan especies verda-
deras ya que no existe fuerza evolutiva alguna que promueva la aparición de
otros mecanismos de aislamiento; mientras que otros opinan que las pobla-
ciones alopátricas no pueden ser consideradas especies verdaderas hasta que
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se pruebe su independencia en un segundo contacto (Sobel et al. 2010). A
diferencia de la especiación simpátrica o parapátrica donde la probabilidad
de divergencia depende del tipo y magnitud de la selección, la falta de flujo
genético entre poblaciones alopátricas permite una divergencia sin una fuer-
za evolutiva específica. La adquisición del aislamiento reproductivo en estas
circunstancias puede estar funcionalmente relacionado con una divergencia
adaptativa a diferentes ambientes, o, incluso, puede alcanzarse simplemente
como un subproducto de un efecto pleiotrópico en la acumulación de diferen-
cias genéticas que puedan causar incompatibilidades en los híbridos o en el
comportamiento sexual (Turelli et al. 2001).

Existen críticas al modelo espacial de la especiación (Butlin et al. 2008;
Hammond, 1981) considerando que la especiación es un proceso normalmente
largo en términos de tiempo es importante tener en cuenta que las condiciones
espaciales de divergencia de las poblaciones son dinámicas por lo que es difícil
pensar —en la mayoría de los casos— que el proceso de especiación sucede
sólo en estricta alopatría o simpatría. Conforme más estudios se realizan se
ha visto que la especiación alopátrica y simpátrica son en realidad límites
de un continuo de flujo genético entre poblaciones divergentes, en el que lo
más común es que exista algún grado de parapatría, aunque este modo de
especiación es el que menos se estudia (Butlin et al. 2008).

Ante las críticas al modelo geográfico de la especiación se ha propues-
to que pudiera ser más productivo enfocarse en las fuerzas evolutivas que
promueven la especiación; el balance entre la selección, el flujo genético y la
deriva génica (Abbot et al. 2008) o, incluso, en los mecanismos que a nivel
genético comienzan este proceso.
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1.2. Lombrices de tierra

1.2.1. Generalidades

Las lombrices de tierra pertenecen a la subclase Oligochaeta (Phylum An-
nelida), dentro de la clase Euclitellata definida por la presencia de un clitelo.
Dicha estructura es una modificación glandular de la epidermis (Jamieson et
al. 2002) asociada a la producción de capullos; usualmente se distingue por
el aumento en el diámetro corporal, aunque en ocasiones sólo puede recono-
cerse por un ligero cambio en la coloración del organismo (Edwards y Bohlen
1996).

Existen oligoquetos acuáticos y terrestres. Debido a su reducido tamaño,
la mayor parte de los oligoquetos acuáticos son llamados microdrilos ca-
racterizados por poseer un clitelo monoestratificado que secreta capullos de
paredes delgadas y albumen escaso. Cada capullo consiste, normalmente, de
dos huevos mesolécitos que ocupan una gran proporción del mismo. En con-
traste, el grupo de los megadrilos —lombrices de tierra; orden Opistophora—
presenta un clitelo de varias capas celulares que secreta capullos de paredes
gruesas con varios huevos pequeños de tipo oligolécito suspendidos en una
gran cantidad de albumen secretado por el clitelo y/o glándulas asociadas al
mismo. Es importante señalar que el albumen, aparte de estar asociado con
funciones nutritivas, también preserva la humedad y es capaz de restaurar-
la en caso de que el capullo haya sido moderadamente deshidratado, por lo
que la condición derivada del clitelo multiestratificado en los megadrilos está
asociada a la invasión de ambientes terrestres (Omodeo 2000;Jamieson et al.
2002).

Los megadrilos probablemente se originaron en la era Paleozoica en suelos
inundables de lagunas o pantanos ricos en materia orgánica. Diversificaron
durante el Carbonífero cuando los bosques se expandieron hacia los conti-
nentes y los suelos ricos en humus se volvieron más comunes (Omodeo 2000;
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Fernández-Álamo 2007). La distribución natural de las familias y especies
de lombrices de tierra refleja la historia de macro-eventos geológicos como la
deriva continental, la formación de islas y los cambios de temperatura glo-
bal, por lo que representan evidencia importante para el estudio de procesos
biogeográficos (Stürzenbaum et al. 2009; Omodeo 2000; Fernández-Álamo
2007).

Se calcula que deben existir al menos 7000 especies de lombrices de tie-
rra (Fragoso y Rojas, 2010). Aunque en 1994 sólo se habían descrito 3627,
actualmente debe haber alrededor de 4800 especies descritas si suponemos
que 68 especies nuevas se describen cada año (Reynolds 1994; Fragoso et al.
2003) Del grupo de los megadrilos, la superfamilia más grande y diversa es la
Megascolecoida de origen Gondwanico, nativa de las regiones Neártica, Etió-
pica, Oriental, Australiana y Neotropical. Dentro de esta superfamilia una
de las familias más antiguas es Acanthodrilidae que se distingue por poseer:
i) un par de poros masculinos independientes de uno o dos pares de poros
prostáticos ubicados en los segmentos anterior y/o posterior; ii) poros dorsa-
les generalmente presentes; iii) clitelo con una extensión de 6 a 7 metámeros
situado entre los segmentos 12 y 18 y iv) sistema excretor holonefridial (Ed-
wards y Bohlen 1996). La subfamila Acanthodrilinae es la predominante en
México (Jamieson et al. 2002).

1.2.2. Morfología

Las lombrices de tierra son protostomados esquizocelomados bilaterales
con segmentación metamérica homómera, la pared corporal consiste de una
cutícula delgada con quetas en todos los segmentos (excepto en el primero),
una capa externa de músculos circulares seguida de una interna de músculos
longitudinales (Edwards y Bohlen 1996; Stürzenbaum et al. 2009). La pared
corporal también posee, en ocasiones, poros conectados con la cavidad celó-
mica que permiten la secreción de fluído para mantener humedad y promover
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el intercambio gaseoso (Fernández-Álamo 2007).
Los oligoquetos están divididos externamente por segmentos a lo largo del

cuerpo en donde los surcos intersegmentarios coinciden generalmente con los
septos que dividen el cuerpo internamente; para fines prácticos; los segmentos
se enumeran anteroposteriormente.

Poseen un conducto alimentario anatómica y funcionalmente diferencia-
do en boca, faringe, esófago, buche, molleja, glándulas calcíferas, tiflosole y
ano. La boca abre en el primer segmento, o peristomio, el cual posee en su
superficie dorsal un lóbulo rodeando la boca llamado prostomio (Edwards y
Bohlen 1996; Stürzenbaum et al. 2009).

El sistema vascular es cerrado con al menos un vaso dorsal contráctil que
transporta la sangre con hemoglobina como pigmento respiratorio (Stürzen-
baum et al. 2009). El sistema excretor comprende la presencia de túbulos
pareados llamados nefridios en cada segmento. El intercambio gaseoso es cu-
ticular. El sistema nervioso es escaleriforme, con ganglios cefálicos de donde
parten nervios que rodean al tubo digestivo y que esta comunicado con cordo-
nes nerviosos longitudinales ventrales conectados a dos ganglios por segmento
(Edwards y Bohlen 1996; Fernández-Álamo 2007; Stürzenbaum et al. 2009).
Las quetas son estructuras que nacen en los folículos del exterior de la pared
corporal y se utilizan para adherirse al sustrato, su principal función es la
locomoción (Edwards y Bohlen 1996; Fernández-Álamo 2007).

Son organismos hermafroditas con pocas gónadas situadas en posiciones
segmentales definidas en la región anterior del cuerpo. Los órganos masculi-
nos consisten en un número variable de vesículas seminales, uno o dos pares
de testículos con sus respectivos embudos seminales y glándulas asociadas a
los conductos deferentes (v.g. próstatas). Por su parte, el sistema reproduc-
tor femenino consta de un par de ovarios, ovisacos, oviductos y un número
variable de espermatecas (Fernández-Álamo 2007).

Externamente poseen poros femeninos y masculinos. Los primeros son
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por lo general un sólo par y en la mayoría de las familias están situados en
el segmento 14, mientras que los masculinos son posteriores a los femeninos
y en la familia Megascolecidae pueden estar asociados a poros prostáticos.
Usualmente las lombrices tienen uno o más poros espermatecales general-
mente pareados; éstos son comunmente intersegmentales y están situados
normalmente en posición ventral (Edwards y Bohlen 1996; Fernández-Álamo
2007).

A diferencia de otros metazoarios, las lombrices de tierra no tienen una
variablilidad morfológica amplia en su plan corporal (Stürzenbaum et al.
2009), por lo que durante la primera parte del siglo XX la clasificación de
las familias estuvo basada principalmente en caracteres sexuales, ponderando
estas estructuras sobre los caracteres somáticos. En el caso de las especies se
utilizaron ambos tipos de caracteres, aunque los sexuales siempre tuvierón
prioridad sobre los somáticos. Gates (varios trabajos) fue el gran impulsor
para considerar a los caracteres somáticos sobre los sexuales, principalmente
debido a la ocurrencia de partenogénesis que conlleva la degradación de la
genitalia. En la actualidad se han ido incorporando cada vez más a los ca-
racteres somáticos como parte importante de la taxonomía de las lombrices
de tierra (Briones, Morán y Posada 2009; Chang et al. 2007).

La clasificación de las lombrices está basada tanto en caracteres externos
como internos. La pigmentación, el tipo de prostomio, la forma y la posición
del clitelo, la posición de los poros masculinos, prostáticos y femeninos y
el arreglo de las quetas, son ejemplos de caracteres externos con relevancia
taxonómica, mientras que la descripción del sistema excretor (localización
y forma de las vesículas nefridiales y nefridioporos), el sistema circulatorio,
el sistema digestivo (glándulas calcíferas y sacos asociados) y el sistema re-
productor son ejemplos de características internas que brindan a su vez más
información para la clasificación de estos organismos. Muchas de estas carac-
terísticas, sin embargo, presentan una alta variabilidad intraespecífica que,
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aunada al método de preservación empleado, hacen que la taxonomía de las
lombrices sea una labor compleja (Briones et al 2009).

1.2.3. Reproducción y ciclos de vida

La mayoría de los oligoquetos tienen reproducción cruzada —aunque al-
gunas especies pueden reproducirse partenogenéticamente—, y copulan pe-
riódicamente durante el año cuando las condiciones ambientales son propicias
(Lee 1985; Edwards y Bohlen 1996). Los individuos son atraídos mutuamente
por secreciones glandulares; se acoplan ventralmente y de modo inverso de
modo que durante el intercambio de esperma los poros de las espermatecas
queden en contacto con los poros masculinos. Después de la cópula, las lom-
brices se separan y del clitelo de cada una se producen capullos que contienen
varios óvulos que son fecundados externamente hasta que se agota el fluído
seminal de las espermatecas. El número de óvulos fertilizados por capullo
varía de 1 a 20 pero usualmente sólo un individuo logra eclosionar (Edwards
y Bohlen 1996).

Las espermatecas son sacos, generalmente pareados, presentes en la ma-
yoría de los oligoquetos que reciben los espermatozoides de otra lombriz al
copular, en donde se guardan y nutren hasta la ovoposición. El tamaño y
forma de estas estructuras es muy variado y es un carácter importante para
separar especies. Cada espermateca consta de un ámpula o saco (estructura
esférica u ovoide), un ducto (a veces muscular) que la comunica con el exte-
rior y —en casi todos los megascolécidos— uno o más divertículos asociados
a la ámpula y al ducto. En los megascolécidos, el divertículo tiene la función
de guardar los espermatozoides recibidos en la cópula, mientras que el ám-
pula contiene el líquido prostático proveniente de la otra lombriz que servirá
de alimento al cigoto cuando ocurra la fecundación. Al disecar una lombriz
adulta, si el divertículo es iridiscente (por la presencia de espermatozoides)
indicará que ha ocurrido cópula e intercambio de esperma (Omodeo 2000;
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Stephenson 1930).
Una vez realizado el intercambio espermático, los individuos secretan ca-

pullos que pueden producirse en cualquier periodo del año siempre que las
condiciones sean propicias. La producción varía, no obstante, de acuerdo a la
especie, a la cantidad de nutrientes del alimento disponible y a la temporali-
dad del hábitat. El tamaño de los capullos se relaciona positivamente con el
tamaño del clitelo de los adultos (Omodeo, 2000). El periodo de incubación
responde a factores exógenos como la temperatura del suelo o la humedad
(los capullos pueden resistir condiciones más adversas que los organismos) y
a factores propios de cada especie; la viabilidad, por otro lado, está más estre-
chamente relacionada con factores endógenos (Lee 1985; Edwards y Bohlen
1996).

Normalmente el tamaño del capullo se relaciona de manera positiva con
en el tamaño del organismo que eclosiona. Al nacer las lombrices carecen de
pigmento y mientras que algunas especies nacen con un número de segmen-
tos definidos otras adicionan segmentos después su crecimiento. Durante la
etapa juvenil ganan peso de manera continua hasta que alcanzan la madurez
sexual, etapa en la cual la tasa de crecimiento disminuye. La estructura po-
blacional varía dependiendo de la temporalidad. Debido al sobrelape de las
generaciones, los organismos de varias etapas de desarrollo coexisten siem-
pre y cuando existan condiciones ambientales favorables (Edwards y Bohlen
1996).

1.2.4. Ecología

En la mayoría de los casos, las lombrices alteran positivamente el suelo
donde habitan, aumentando la aireación y la infiltración mientras mezclan
y remueven las capas del suelo (Fernández-Álamo, 2007; Edwards y Bohlen
1996) y facilitando la fragmentación de la materia orgánica en descomposición
(Lavelle 1996).
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Están presentes en una amplia variedad de tipos de ambientes, excep-
tuando regiones climáticas muy extremas como los polos y los desiertos (Lee
1985). En los distintos ecosistemas, sin embargo, existen factores ambientales
que limitan la abundancia de estos organismos.

La humedad es un factor crucial en la actividad de las lombrices, aunque
los requerimientos de la misma varían según la especie y el tipo de suelo,
su intensidad y temporalidad determinan muchas de las características de la
historia de vida de estos organismos. Dado que del 75 al 90% del peso de las
lombrices es agua, la prevención de la pérdida de este vital líquido se logra
mediante la migración vertical u horizontal a lugares más húmedos (Edwards
y Bohlen 1996).

La temperatura incide de manera importante en el crecimiento, metabo-
lismo y reproducción de las lombrices de tierra; sus límites de sobrevivencia
varían de acuerdo a la especie desde temperaturas bajo cero hasta mayores
de 40 ◦C. (Lee 1985).

Como respuesta al estrés de factores tan cruciales como la temperatura o
la humedad, los organismos pueden migrar o entrar en un estado de dorman-
cia o estivación, durante el cual se entierran en las capas más profundas del
suelo, dejan de alimentarse y su actividad es nula. Durante estos periodos los
caracteres sexuales primarios y secundarios sufren una regresión. En algunos
casos estos ciclos corresponden con periodos estacionales y se pueden concebir
como mecanismos endógenos. Para hacer dicha diferenciación se distinguen
tres procesos de comportamiento (Lee, 1985; Edwards y Bohlen 1996).

Diapausa: es una respuesta a la sequía; los organismos vacían su canal ali-
mentario y construyen cámaras esféricas en las que se enrollan secre-
tando una capa de muco para prevenir la pérdida de agua por lo que el
tejido no se deshidrata. Este tipo de proceso es normalmente obligatorio
y de origen endógeno.
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Paradiapausa o diapausa facultativa: presenta las mismas característi-
cas que la diapausa aunque es un proceso facultativo sobretodo en
respuesta a amputaciones caudales.

Quiescencia: es una respuesta a la sequía o a las bajas temperaturas edá-
ficas. Las lombrices dejan de alimentarse y entran en un estado de tor-
por, sin embargo no se construyen cámaras y hay una deshidratación
severa. El comportamiento cambia de acuerdo al factor exógeno que lo
promueve; en condiciones de anhidrobiosis, se pueden encontrar gran-
des cantidades de individuos congregados y enrollados entre si, mientras
que como respuesta a bajas temperaturas, los organismos se enrollan
individualmente en las capas superficiales del suelo sin formar cáma-
ras. Una vez que las condiciones favorables regresan los organismos se
reactivan.

El tipo de suelo, su estructura, el contenido de materia orgánica y la tex-
tura, inciden también en la abundancia y composición de las comunidades
de estos organismos. Suelos ligeros y limosos con alto contenido de materia
orgánica presentan mayor abundancia que aquellos con altos porcentajes de
arcillas, poca aeración y materia orgánica escasa (Edwards y Bohlen 1996).
A escalas locales, las lombrices se encuentran en parches de alta densidad
separados por áreas de baja densidad. La formación de estos parches y el
comportamiento de agregación responde a complejos fenómenos demográfi-
cos asociados a la migración o emigración, interacciones intraespecíficas e
interespecíficas y condiciones edáficas (Mathieu et al. 2010). Se sabe que al-
gunas especies más móviles tienen un comportamiento de migración positivo
cuando se enfrentan a altas densidades poblacionales (Mathieu et al. 2010).

Cuando existen condiciones favorables de temperatura, nutrientes y hu-
medad del suelo un hábitat puede poseer una diversidad de lombrices de
aproximadamente seis especies (Stürzenbaum et al. 2009). En los trópicos, la
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riqueza de especies de lombrices de tierra varía de cuatro a catorce con una
media de 6.5. En estos ambientes, la abundancia y la biomasa están relacio-
nadas con la riqueza del suelo y la precipitación y en general, la distribución
horizontal depende del primer parámetro mientras que la distribución ver-
tical y los cambios temporales del segundo. Las mayores densidades se han
registrado en localidades cuya precipitación varía de 2000 a 4000 mm anua-
les, mientras que por debajo de los 2000 mm las abundancias son muy bajas
(Fragoso y Lavelle 1992).

Las comunidades de lombrices de tierra pueden analizarce en función de
las categorías de la clasificación de Bouché como epigeas, endogeas y anéc-
sicas. Estas divisiones ecológicas están basadas principalmente en sus tasas
reproductivas, o modo de alimentación y otras características morfológicas
y/o etológicas (Lavelle 1996; Fragoso 2003).

Las lombrices epigeas habitan y forrajean en la hojarasca del suelo (miden
de 3 a 9 cm de largo), no llegan más allá de las capas húmicas, actúan como
agentes de fragmentación del mantillo transformándolo en materia orgánica
estable (Fragoso y Lavelle 1995; Fragoso 2003), tienden a tener una tasa re-
productiva alta y un metabolismo rápido. La forma de vida epigea es la más
expuesta a las variaciones de las condiciones climáticas y a los depredado-
res, una adaptación hacia estas condiciones es su pigmentación (desde rojos
hasta grises o azules). De manera general, no pueden sobrevivir en suelos
desprovistos de toda cobertura vegetal.

Las lombrices de tierra endogeas viven permanentemente en el suelo y
presentan diferentes adaptaciones dependiendo de la profundidad del perfil
edáfico en el que habitan. Su talla varía desde 5 cm a un 1 m. Son geófagas,
en general carecen de pigmento y se alimentan de humus; consumen gra-
des cantidades de partículas minerales y orgánicas del suelo así como raíces.
Las lombrices endogeas mantienen relaciones mutualistas con la microflo-
ra que consume junto con el suelo y que les permite aprovechar la materia
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orgánica de baja calidad. Según la profundidad, se pueden distinguir tres
sub-divisiones; oligohúmicas, mesohúmicas y polihúmícas (Lavelle 1996). Las
primeras habitan en los estratos más profundos del suelo donde hay poca
materia orgánica. Las mesohúmicas habitan estratos intermedios del perfil
edáfico que tiene mayor contenido de materia orgánica. Las políhúmicas son
las de menor tamaño, se alimentan y viven en la rizósfera y en los estra-
tos más superficiales y ricos en materia orgánica. Las lombrices endogeas
contribuyen al mantenimiento de la fertilidad, pues construyen y mantienen
la estructura de los macroagregados resistentes y liberan nutrientes a par-
tir de residuos vegetales y de la materia orgánica del suelo, adicionalmente,
protegen físicamente el humus dentro de sus turrículos compactos (Fragoso
2003).

Por último, las anecicas, son lombrices de tierra más longevas, resisten
periodos estivales en estado de letargo en horizontes profundos del suelo y
construyen galerías verticales por donde se desplazan. En general, son de
mayor diámetro y su talla puede alcanzar más de un metro; tienden a mo-
verse verticalmente, transportando y consolidando partículas orgánicas de la
superficie hacia el interior de sus galerías, a veces a muy grandes profundi-
dades del perfil. Presentan pigmento y tienen una tasa de reproducción baja
(Fragoso y Lavelle 1995; Fragoso 2003).

En México existen 98 especies descritas de lombrices de tierra (Fragoso
2007); debido a su reducida vagilidad, presentan numerosos endemismos, lo
que permite delimitar claramente su distribución geográfica. Cuando el hábi-
tat es perturbado la mayoría de las especies nativas desaparecen y a menudo
son sustituídas por especies exóticas (Fragoso 1999).

1.2.5. Dispersión y especiación en lombrices de tierra

La capacidad de dispersión de los organismos puede tener una influen-
cia directa en procesos tan importantes como la dinámica poblacional, la
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persistencia de una especie, su rango de distribución, la estructura de la co-
munidad y —mediante el flujo genético entre poblaciones— adaptación local
y la especiación (Mathieu et al. 2010).

La distribución actual de algunas lombrices de tierra está estrechamente
ligada a las actividades de la agricultura humana. Las lombrices que son
dispersadas por estas actividades son llamadas especies peregrinas y se ha
señalado que el intercambio y establecimiento de cultivos exóticos tal vez
sea uno de los procesos causales más importantes en la dispersión de estos
organismos (Fragoso et al. 1999).

La mayoría de las especies peregrinas tienen una serie de características
que las distinguen como colonizadoras exitosas. La aparente exclusión de las
lombrices nativas por las peregrinas puede deberse en parte a la capacidad de
estas últimas para soportar las condiciones microambientales que generan las
actividades agrícolas y a las que en general las nativas no logran adaptarse
(Lee 1985).

En cuanto a los mecanismos de dispersión natural, éstos pueden dividirse
en pasivos y activos. En el primer caso se encuentran agentes naturales como
el agua, las aves o el ganado; los capullos son especialmente propensos a ser
dispersados por dichos agentes. En el segundo caso los organismos migran
por sus propios medios. Por ejemplo es común que cuando llueve y el suelo
llega a inundarse, las lombrices pueden salir de sus galerías dispersándose
activamente para buscar hábitats más favorables (Lee 1985; Pickford 1937;
Mathieu et al. 2010). Sin embargo, las lombrices tienen una baja tasa de
migración pues la dispersión natural observada no rebasa los 5-10m por año
(King et al. 2008). La habilidad de éstas para trasladarse activamente está
restringida por sus preferencias de hábitat altamente especializadas (Pickford
1937). Dado que el promedio de precipitación anual es uno de los factores
más importantes que determinan la presencia de las lombrices de tierra, las
deficiencias locales de humedad constituyen una barrera importante a la mi-
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gración y flujo entre las poblaciones (Pickford 1937; Lee 1985).
Tradicionalmente se ha resaltado la importancia de la separación geográ-

fica (especiación alopatrida) en los procesos de especiación de las lombrices.
Mediante el uso de metodologías moleculares, recientemente, se ha encon-
trado en el grupo de los oligoquetos una alta diversidad intraespecífica entre
diversos taxones que representan potenciales casos de diversidad críptica, por
lo que es posible que en las lombrices de tierra la especiación simpátrica sea
más común de lo que se pensaba (Stürzenbaum et al. 2009; King et al 2008),
algo anticipado por Lee (1959) hace más de 50 años.

1.3. Sistema de estudio: Balanteodrilus spp.

El género Balanteodrilus perteneciente a la familia Acanthodrilidae, posee
dos caracteres diagnósticos principales (Pickford, 1938):

Reducción balantina que significa la pérdida de las próstatas
anteriores y de las espermatecas posteriores (Omodeo, 2000) i.e un
par de poros prostáticos (y sus próstatas respectivas) en el segmento
19 asociados a un par de poros espermatecales en el intersegmento
7/8 (y espermatecas en 8)

Cinco glándulas calcíferas en la región 7-11

Fue descrito en 1938 por Pickford a partir de una sóla especie Balanteodri-
lus pearsei con ejemplares colectados en dos cuevas del estado de Yucatán.
Más tarde fue registrado por Gates (1971) para el mismo estado en la cueva
de Oxctuzcab y en los ultimos años Fragoso y Rojas (1997) lo han registrado
en numerosas localidades del sureste mexicano. Recientemente se añadieron
dos nuevas especies al género: B. psammophilus y B. extremus (Fragoso y
Rojas 2007). Las tres especies se diferencian por la localización de los poros
prostáticos (B. pearsei en 19, B.psammophilus en 20 y B. extremus en 21),
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Figura 1. Distribución del género Balanteodrilus en México

todas pertenecen a la categoría endogea y se presentan por debajo de los
1000 m de altitud.

B. psammophilus se encuentra distribuida en los suelos arenosos del cen-
tro del estado de Veracruz, en las selvas tropicales subdeciduas de La Mancha
y en pastizales de la región de Paso del Toro, Veracruz. B.extremus se restrin-
ge al norte del estado de Veracruz en una localidad del municipio de Tampico
Alto. En contraste, B. pearsei posee la distribución más amplia; es práctica-
mente ubicua en el sureste mexicano (Veracruz, Tabasco, Campeche y toda
la península de Yucatán), probablemente debido a que posee una gran plas-
ticidad adaptativa y amplia variabilidad morfológica (Fragoso 1993; Fragoso
et al. 1999, Ortiz- Ceballos et al. 2005).
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La variación en B. pearsei se evidencia en los diferentes patrones de mar-
cas genitales y —más conspicuamente— en el tamaño corporal. En 1997, Fra-
goso y Rojas midieron el tamaño corporal y diámetro postclitelar en varias
poblaciones de B. pearsei del sureste mexicano encontrando dos morfos cla-
ramente separados. El morfo de mayor tamaño incluyó todas las poblaciones
(13) con excepción de La Mancha (en el centro de Veracruz) y presentó una
variación en la longitud de 6.45 a 11 cm, mientras que el diametro postclitelar
varió entre 1.84 mm y 3.4 mm. La población de La Mancha fue significativa-
mente más pequeña; 3.57 cm de longitud y 1.6 mm de diámetro postclitelar
promedio (Fragoso y Rojas, 1997). Esta población presentó la reducción ba-
lantina (un par de próstatas en 19) y las glándulas calcíferas características
de B. pearsei, pero un patrón de marcas genitales distintas (Fragoso 1993).
En la localidad de La Mancha solamente se encontró otra especie nativa, que
curiosamente fue B. psammophilus, cuyos poros prostáticos se desplazaron
al segmento 20 (Fragoso y Rojas 2007). Fragoso y Rojas (1997) intentaron
explicar la coexistencia de dos especies congenéricas y el cambio de tamaño
de esta población de B. pearsei como un posible desplazamiento de carácter.
Propusieron tres hipótesis para explicar el cambio en el tamaño corporal:

Determinado por el contenido diferencial de los nutrientes del suelo u
otras variables ecológicas.

Resultado de eventos de competencia en el pasado entre la población
de B. pearsei de la Mancha y B. psammophilus con la que coexiste en
simpatría.

Por un desplazamiento de carácter reproductivo fijado por selección
natural para impedir apareamientos interespecíficos en los suelos
arenosos entre B. pearsei y B. psammophilus.

Ángeles (1996) encontró diferencias en la distribución vertical de las dos
especies de La Mancha, mientras que B. pearsei fue una endogea polihúmi-
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ca concentrada en los primeros centímetros del suelo, B.psammophilus fue
considerada una endoanécica que habita desde los 50 o más centímetros de
profundidad hasta la superficie. De este modo las dos especies exhibieron una
clara separación del nicho vertical y alimenticio. Mediante experimentos en
el laboratorio Ángeles (1996) concluyó que la interacción de ambas especies
no afectó su tasa de crecimiento ni otros aspectos demográficos relacionados
con la adecuación, aunque sí observó una disminución de la actividad (tu-
rrículos producidos y galerías) cuando las dos especies coexistieron. Propuso,
finalmente, que el cambio en el tamaño de la población de la Mancha de B.
pearsei puedo deberse a eventos de competencia que ocurrieron en el pasado.

De la Cruz (2005), evaluó la influencia de la textura y materia orgánica
del suelo sobre la población de pequeño tamaño de B. pearsei de la Mancha
(morfo chico) y de otra problación de mayor tamaño de la misma especie
proveniente de Tabasco (morfo grande). Las propiedades del suelo donde ha-
bitan ambas poblaciones difierieron significativamente, pues mientras que el
suelo de La Mancha estuvo compuesto por un 90% de arena, el suelo de
Tabasco presentó una textura arcillosa. Este autor realizó experimentos de
trasplante de las poblaciones entre los dos suelos con y sin la adición de la
leguminosa Mucuna pruriens. Encontró que esta planta afecta positivamente
algunas variables demográficas en ambas poblaciones, independientemente
del tipo de suelo. No obstante, observó que el morfo pequeño tuvo una am-
plitud del nicho edáfico más restringida comparada con el morfo grande de
Tabasco, ya que el morfo chico no pudo reproducirse en el suelo arcilloso aún
con la adición del alimento, mientras que el morfo grande pudo desarrollarse
y reproducirse en ambos tipos de suelo con y sin M. pruriens. Debido a la
restricción de nicho edáfico, a que su tamaño no aumenta mucho aún con
la adición de nutrientes y a la diferente cantidad de segmentos, De la Cruz
(2005) propusó al morfo chico de la Mancha como una probable subespecie
de la especie B. pearsei.
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Un poco antes Brown et al. (2004) publicaron un registro en el municipio
de Isla, Veracruz donde se encontró una segunda población con las caracte-
rísticas del morfo chico de B. pearsei, pero coexistiendo con individuos del
morfo grande de la misma especie.

De este modo las evidencias poco a poco han ido surgieriendo que el morfo
chico en realidad pudiera ser otra especie del género Balanteodrilus a pesar
de la similitud morfológica con B. pearsei.
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2. JUSTIFICACIÓN DEL ESTUDIO

El género Balanteodrilus es endémico del sureste mexicano y comprende,
hasta ahora, tres especies nativas cuyos rangos de distribución natural en ge-
neral no se sobrelapan. B. pearsei posee en particular una amplia variabilidad
morfológica y amplia tolerancia edáfica; debido a estas características puede
representar un modelo ideal para el estudio de la adaptación de las lom-
brices de tierra a nuevos ambientes, los cambios morfológicos asociados y el
grado en que estos cambios corresponden a proceseos de especiación incipien-
tes. Por otro lado, es importante conocer sus diferencias interpoblacionales
ya que la especie posee un alto potencial agrícola para la manipulación in
situ (Ortiz-Ceballos et al. 2007). Ante la oleada de avances moleculares es
necesario averiguar si la especiación críptica molecular también se ve refleja-
da en un aislamiento reproductivo así como hasta qué nivel las preferencias
ecológicas y reproductivas pueden incidir en la diversificación del grupo. Fi-
nalmente creemos que estos procesos pueden encontrar soporte o inclusive
aportar información en el estudio de los procesos geológicos de nuestro país.

26



3. OBJETIVOS

3.1. General

Determinar el papel del tamaño corporal, la distancia geográfica y otras
diferencias morfológicas del aparato reproductor en el aislamiento re-
productivo de especies y poblaciones del género de lombriz de tierra
Balanteodrilus.

3.2. Particulares

Comparar la fecundidad y otros caracteres de historia de vida entre
dos especies del género Balanteodrilus y entre dos morfos de distinto
tamaño de la especie Balanteodrilus pearsei.

En caso de encontrar aislamiento reproductivo, determinar si éste es
pre o postcigótico.
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4. HIPÓTESIS

Efecto del tamaño Justificación: En la especie B. pearsei se han reconoci-
do dos morfos que difieren en cuanto al tamaño (Fragoso y Rojas, 1997)
y que estudios subsecuentes han propuesto como subespecies (De la
Cruz, 2005). Hasta el momento las diferencias morfológicas no se han
considerado suficientes para separarlas como especies, sobre todo si
se comparan con aquellas del aparato reproductor encontradas en las
otras dos especies recientemente descritas (Fragoso y Rojas, 2007). Da-
do que existe un registro en donde los dos morfos coexisten (Brown et
al. 2004) es posible que estos dos morfos se encuentren aislados repro-
ductivamente y que la diferenciación en el tamaño corporal represente
una barrera mecánica total o parcial en el acoplamiento de la genita-
lia de los organismos. Consecuentemente la primera hipótesis establece
que:

H1: Habrá reproducción entre individuos del mismo morfo y aislamiento
reproductivo entre los organismos de distinta talla (morfo grandes vs
morfo pequeño).

Efecto de la distancia geográfica: Justificación: Con la implementación
de metodologías moleculares en el estudio de las lombrices de tierra se
ha visto que poblaciones geográficas de la misma especie pueden acumu-
lar divergencias genéticas importantes, sugeriendo que existe una am-
plia diversidad críptica dentro de algunos grupos de megadrilos (King
et al. 2008). Con algunas excepciones (Domínguez et al. 2005) en la
mayoría de los casos esto no se ha relacionado con aislamiento repro-
ductivo. Por otro lado se sabe que a mayor distancia geográfica entre
poblaciones, mayor es la distancia genética y probalemente el aisla-
miento reproductivo entre éstas (Futuyma 2005, Coyne y Orr 2004).
Por lo tanto la segunda hipótesis establece que:
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H2: Para los dos morfos de la especie B. pearsei —chico y grande—,
habrá mayor reproducción entre individuos de la misma población que
entre individuos provenientes de poblaciones separadas geográficamen-
te.

Efecto de las diferencias en el aparato reproductivo Justificación: Ba-
lanteodrilus extremus está separada taxonómicamente de B. pearsei por
el desplazamiento dos segmentos atrás de los poros prostáticos (Fragoso
y Rojas 2007) lo que en la taxonomía tradicional es considerado gene-
ralmente como un carácter que avala la separación de especies. De este
modo la tercer hipótesis establece que:

H3: No habrá reproducción entre B. extremus y B. pearsei.
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5. MÉTODOS

En aras de realizar cultivos en condiciones controladas y obtener indivi-
duos vírgenes para el montaje experimental, se localizaron poblaciones abun-
dantes de B. pearsei en cuatro localidades de los estados de Veracruz y Ta-
basco —dos del morfo chico y dos del grande— así como una población de
B. extremus en el municipio de Tampico Alto, Ver. (Cuadro 1).

Con base en trabajos previos realizados con B. pearsei (Ortiz-Ceballos
et al., 2005; De la cruz, 2005) el sustrato elegido para los experimentos y
cultivos fue el suelo arenoso de la localidad de La Mancha Ver. secado a
temperatura ambiente y tamizado a través de una malla de 2 mm de apertura,
mezclado con 2% de la leguminosa Mucuna pruriens var. utilis, cuyas hojas
fueron secadas y molidas para después ser incorporadas como alimento de los
organismos.

El alimento fue obtenido de distintas fuentes, sin embargo, dado que hubo
un momento en que ya no fue posible obtener más hojas, a principios de
septiembre del 2009 se sembró un cultivo de M. pruriens en una parcela
dentro de la estación CICOLMA en la misma localidad, con cosechas a finales
de octubre y de noviembre del mismo año. Esta planta es una enredadera
de la familia Fabaceae con altas cantidades de nitrógeno que ha probado ser
una buena fuente de alimento para Balanteodrilus peasei en distintos trabajos
(Ortiz-Ceballos et al. 2005; De la cruz 2005).
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5.1. Colecta

Se realizaron cuatro salidas durante el verano del 2008, 2009 y 2010. La
localidad de La Mancha fue visitada más veces con el objetivo de colectar
suelo suficiente para el mantenimiento de las poblaciones y el montaje de los
experimentos. En cada una de las salidas fueron colectados individuos adultos
y juveniles de las cuatro poblaciones de B. pearsei y una de B. extremus
colectada en 2010.

En cada localidad se colectaron alrededor de 30 individuos, excepto en
Tampico alto en donde sólo se lograron recolectar 5 individuos de B. extremus.
Los organismos fueron recolectados a mano y transportados en recipientes de
plástico de 4l en su suelo de origen al laboratorio de Invertebrados del suelo
en Xalapa, Ver, y posteriormente a la Ciudad de México.
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5.2. Mantenimiento de las poblaciones parentales

La aclimatización de los individuos comenzó en Xalapa y se continuó en
la Ciudad de México (casa de la autora). En este último sitio se montó una
cámara de cultivo en un estantería con 5 niveles cubierta por todos lados
de poliestileno; en cada nivel se colocó una instalación eléctrica con 4 focos
rojos de 20 watts con el fin de mantener una temperatura constante entre 25
y 27 ◦C.

Los individuos adultos de cada población fueron colocados en recipientes
de plástico con 700g de suelo proveniente de la Mancha con 2% de Mucuna
pruriens y cuya humedad estuvo monitoreada en cada uno de los recipientes
cada 4 días para mantenerla constante al 35% (Ortiz-Ceballos et al. 2005).
El suelo se cambió semanalmente y se revisó de forma manual para buscar
capullos. El peso de las lombrices se monitoreó aproximadamente cada 15
días mediante una balanza semianalítica Ohaus de 10g; para determinarlo,
cada individuo se sumergió en agua y se secó en papel absorbente, al mismo
tiempo, se registró la aparición de clitelo o el cambio a estados de quiescencia.

Los capullos encontrados fueron incubados a la misma temperatura sobre
cajas Petri con papel absorbente humedecido, las cuales se revisaron diaria-
mente para monitorear si algún individuo había eclosionado y para mantener
la humedad. La progenie de cada población creció aislada en recipientes plás-
ticos con 90g de suelo y 1% deMucuna pruriens molida, con cambios de suelo
cada 15 dias.
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5.3. Efecto del tamaño: Experimento intermórfico

Se realizó del 16 de marzo al 22 de abril del 2009. Se utilizaron quince
individuos adultos vírgenes de dos poblaciones de Balanteodrilus pearsei ; una
del morfo chico y una del morfo grande provenientes de Cosamaloapan,Ver
(mch) y Tamulté de las Sabanas, Tab.(MG) respectivamente (Figura 2).

Figura 2. Ubicación de las poblaciones de B. pearsei utilizadas para el experimento inter-
mórfico

El experimento contó con cinco réplicas por tratamiento (Cuadro 2). Cada
unidad experimental consistió de un recipiente plástico de 300ml, 2 individuos
vírgenes, 250g de suelo arenoso de La Mancha con 2% M. pruriens a una
humedad de 33%. A dichas unidades se les asignó un número aleatorio para
ocupar su sitio en los estantes del dispositivo experimental.

El experimento tuvo una duración de 40 días, en los cuales se realizaron
4 revisiones cada 10 días en las que se cambió el suelo y el alimento. La hu-
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medad se monitoreo cada cuatro días pesando cada unidad experimental, en
caso de que el peso fuera menor que el peso inicial se taró lo que faltaba con
agua. Como variables de respuesta se registraron el peso de cada individuo,
el número, el peso y la viabilidad de los capullos. Una vez terminado el expe-
rimento cada individuo se fijó en formol al 4% y se realizaron disecciones de
las espermatecas con el fin de evaluar el tamaño y coloración del divertículo.
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5.4. Efecto de la distancia geográfica: Experimentos in-

tramórficos

Con el fin de determinar el papel de la distancia geográfica en la afinidad
reproductiva de Balanteodrilus pearsei se realizaron dos experimentos distin-
tos debido a la imposibilidad de tener individuos suficientes para realizarlos
a la par.

En ambos experimentos se utilizaron organismos provenientes directa-
mente de las localidades a causa de problemas en el cultivo (Anexo 1). Para
todos los tratamientos se utilizaron organismos juveniles no clitelados sin
embargo, con el fin de asegurar que los individuos de los tratamientos in-
terpoblacionales fueran vírgenes se seleccionaron a los organismos de menor
peso.

El primer experimento (Cuadro 3, Figura 3) fue realizado durante los
meses de septiembre y octubre del 2010 con dos poblaciones del morfo chico —
La Mancha (m) y Cosamaloapan (c)— para lo cual se utilizaron 30 individuos
juveniles (15 de cada población).
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Figura 3. Ubicación de las poblaciones utilizadas de B. pearsei para el experimento intra-
mórfico chico
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El segundo experimento (Cuadro 4, Figura 4) se realizó el 1ro. de diciem-
bre del 2010 con 30 individuos provenientes de dos poblaciones del morfo
grande de Tamulte (T) y Papaloapan (P).

Figura 4. Localización de las poblaciones utilizadas para el experimento intramórfico gran-
de

Ambos experimentos incluyeron tres tratamientos con cinco réplicas en
cada uno en las mismas condiciones, duración y variables de respuesta del
experimento anterior. En este caso, sin embargo, el análisis de las esper-
matecas fue más profundo y se realizaron varias mediciones con una rejilla
microscópica (Figura 5).
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Figura 5. Mediciones realizadas en las espermatecas de B. pearsei ; LT, longitud total. LA,
longitud del ámpula. Ld, longitud del divertículo. Da, diámetro del ámpula. Dd, diámetro
del divertículo
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5.5. Efecto de las diferencias morfológicas reproducti-

vas: Experimento Interespecífico

Se montó el 27 de Noviembre de 2010, unos días antes del experimento
intramórfico del morfo grande (Figura 6).

Figura 6. Ubicación de las poblaciones utilizadas para el experimento interespecífico

En el caso del tratamiento interespecífico BpBe y el intraespecífico BeBe,
se utilizaron lombrices vírgenes (adultos no clitelados) obtenidas de capu-
llos producidos por las poblaciones parentales. Debido a la imposibilidad de
obtener más organismos con estas características, para el tratamiento intra-
específico BpBp se utilizaron las mismas réplicas montadas del experimento
intramórfico grande (TT) que fueron juveniles recolectados del campo.

Las variables de respuesta y condiciones experimentales fueron las mis-
mas que en los experimentos previos, sin embargo, dado que no se pudieron
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obtener suficientes individuos vírgenes de B. extremus, el experimento no
pudo balancearse correctamente en cuanto al número de réplicas (Cuadro 5)
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5.6. Análisis estadísticos

En todos los experimentos las variables de respuesta fueron el peso, el
número y la viabilidad de los capullos, así como el peso y la mortalidad de
los individuos.

La estadística descriptiva de los datos obtenidos sobre los aspectos re-
productivos en cada tratamiento fueron analizados mediante los programas
STATISTICA y Excel.

Con los datos de peso se calculó la tasa de cambio de crecimiento indivi-
dual en el tiempo, es decir, la ganancia de peso en cada revisión. Esta tasa
de cambio temporal individual fue ajustada a un modelo lineal y se calcu-
ló la pendiente (Gotelli y Ellison 2004). Las pendientes inidviduales fueron
comparadas mediante pruebas de Kruskal-Wallis.

El número de capullos se comparo,dependiendo del experimento, con
pruebas Kruskal-Wallis o pruebas de Wilcoxon para dos muestras.

Con los datos de las mediciones de las espermatecas se calculó el área del
ámpula y del divertículo y se realizaron correlaciones con los datos transfor-
mados del número de capullos. Con los datos de iridiscencia en el divertículo
de cada una de estas estructuras se realizaron pruebas de χ2 para comparar
los tratamientos.
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6. RESULTADOS

6.1. Efecto del Tamaño: Experimento Intermórfico

El experimento incluyó tres tratamientos. Dos intramórficos que pueden
ser considerados controles (mchmch y MGMG) y un intermórfico con el que
se responden las preguntas e hipótesis planteadas (mchMG).

Mediante una prueba de Kruskal-Wallis se compararon las pendientes de
la tasa de crecimiento individual y se constató que la media de los rangos de
las pendientes de la tasa de crecimiento en el tratamiento intramórfico gran-
de (MGMG) fue menor (Cuadro 6) y significativamente diferente a la de los
otros dos tratamientos (H=8.71, p< 0.05). Esto significa que en dicho trata-
miento la ganancia de peso disminuyó en el tiempo y puede explicarse de dos
maneras. Puede ser que la asignación de recursos destinados al crecimiento
se vio comprometida por la reproducción —ya que en dicho tratamiento fue
donde se produjeron más capullos— o bien podría deberse a que en estas ré-
plicas la tasa de crecimiento se vio afectada por la competencia generada por
el recurso limitante; en comparación con los otros tratamientos, en el trata-
miento MGMG dos individuos de mayor tamaño tuvieron comparativamente
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menos alimento y por lo tanto puedieron afectar mutuamente su crecimiento
como reflejo de una interacción competitiva.

Figura 7. Crecimiento de los individuos en cada uno de los tratamientos; a) mchmch,
b)mhcMG, c)MGMG.• Población del morfo chico de Cosamaloapan; 4 Población morfo
grande de Tamulté. (Media +/- error estándar)

Crecimiento

En los tres tratamientos se alcanzó el peso óptimo para la reproducción
coincidiendo con las observaciones de trabajos previos; pasando los 160 mg
para el morfo chico y los 600 mg en el morfo grande (Ángeles 1996; De la Cruz
2005). En el tratamiento mchmch, la ganancia de peso total del principio al
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fin del experimento fue de 68.4mg, en el tratamiento intramórfico grande
(MGMG) fue de 776.6mg, mientras que para el tratamiento intermórfico
(mchMG) fue de 128 mg para el morfo chico y 944mg para MG (Figura 7). De
igual forma, la ganancia diaría de peso fue mayor en los individuos sometidos
al tratamiento intermórfico que en aquellos de los tratamientos intramorficos
(Cuadro 6). Es probable que lo anterior se relacione a que los individuos
de en este tratamiento, al no producir capullos, (Figura 7b) destinaron los
recursos de la reproducción al crecimiento (Cuadro 7).

Reproducción

Sólo se encontraron capullos en los dos tratamientos intramórficos. El
tratamiento mchmch fue el que menor producción tuvo. La producción media
de capullos fue de 4.4 capullos, con un intervalo de 0 a 10 capullos. Los
capullos totales producidos por este tratamiento fueron 22. El peso promedio
de los capullos fue de 3.9 mg, con una varianza de 2 a 6 mg. La viabilidad
fue de 9.09%; es decir, que sólo eclosionaron 2 organismos de los 22 capullos
producidos. El tiempo promedio que tardaron en eclocionar los capullos fue
de 37.5 días después de su recolección (Cuadro 7, Figura 8).

Contrastantemente, en el tratamiento intramórfico del morfo grande todas
las réplicas presentarón capullos, siendo el promedio 13.8 por cruza. El total
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de capullos producidos fue de 69, de los cuales 40 eclosionaron en un periodo
promedio de 23.34 días, el peso promedio de los organismos eclosionados fue
de 11.95 mg. El máximo de capullos producidos por réplica fue de 22 mientras
que el mínimo fue de 5 (Cuadro 7, Figura 8).

Figura 8. Producción de capullos promedio a lo largo del experimento. Los intervalos
corresponden al error estándar.

Mediante una prueba de Wilcoxon de dos muestras se pudo constatar que
la producción total de los capullos (Figura 8) en los dos tratamientos que se
reprodujeron fue diferente ( U= 2.5 p< 0.05); las réplicas de MG produjeron
más capullos que las del mch. La viabilidad también resultó ser menor en
el morfo chico, esto puede estar relacionado con que al ser los capullos más
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pequeños, guardan menos nutrimentos y a una observación cualitativa de que
dichos capullos resultan ser más susceptibles a ser infestados por hongos y
nemátodos (Figura 9).

Figura 9. Comparación de tamaño de los capullos producidos en el experimento intermór-
fico de B. pearsei. A la izquierda el morfo pequeño y a la derecha el morfo grande

Análisis de las espermatecas

Una vez que los organismos fueron fijados en formol se realizaron diseccio-
nes para extraer las espermatecas de los organismos, observandose iridiscencia
en el divertículo de todas las réplicas intramórficas y ausencia de la misma en
las intermórficas. Adicionalmente, se encontraron diferencias en la morfolo-
gía del divertículo de las espermatecas de ambos morfos. Los organismos del
morfo grande presentaron un divertículo reticulado o multilocular, mientras
que los organismos del morfo chico poseen uno liso o unilocular (Figura 10).
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6.2. Efecto de la distancia geográfica: Experimentos in-

tramórficos

6.2.1. Morfo chico

El primer experimento intramórfico fue realizado con individuos prove-
nientes de dos poblaciones del morfo chico separadas por 165.85 km de dis-
tancia; la Mancha (m) y Cosamaloapan (c). Consistió en tres tratamientos:
dos intrapoblacionales (mm y cc) y uno interpoblacional (cm).

La pendiente de la tasa de cambio de crecimiento de los individuos en
el tratamiento cm fue menor que en los otros dos tratamientos (H=14.33,
p<0.01). Esto puede deberse a que en dicho tratamiento se utilizaron a los
organismos más pequeños, con el fin de asegurar que fueran vírgenes, por lo
que la pendiente fue menor, ya que al inicio dichos organismos ganaron más
peso, ganancia que fue disminuyendo de forma más evidente conforme pasó
el tiempo (Cuadro 8).

Crecimiento

La ganancia de peso promedio del principio a fin del experimento fue de
50.75 mg, 42mg y 118.28 mg, para mm, cc y mc, respectivamente (Figura
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Figura 11. Crecimiento de los individuos del morfo chico de B. pearsei en cada uno de los
tratamientos; a) mm, b)mc, c)cc; ◦ Población de La Mancha • Población de Cosamaloapan;
> Ambas poblaciones (Media +/- error estándar)

.

11). La ganancia diaría de crecimiento fue de 1.05±0.3 mg/día para mm,
1.01± 0.51 mg/día para los individuos del tratamiento intrapoblacional de
Cosamaloapan (cc) y 1.45±0.96 mg/día para el tratamiento interpoblacio-
nal (mc). Se registró mortalidad en los tres tratamientos; dos individuos en
una misma réplica en el tratamiento mm, y, al final del experimento, tres
individuos del tratamiento mc y uno del cc también murieron..

Reproducción

El tratamiento mm fue el que produjó más capullos; 28 en total, de los
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cuales eclosionaron 4 organismos. De las 4 réplicas que se reprodujeron, la
que produjo más capullos tuvo 13 y la de menor producción solo uno. En
las cruzas intrapoblacionales del tratamiento cc se encontraron capullos en
todas las cruzas sumando en total 15 capullos, 2 de los cuales eclosionaron. La
réplica con más capullos presentó 7 y la de menor producción tuvo 1. Por su
parte, en el tratamiento interpoblacional (mc), 3 de las 5 cruzas produjeron
capullos, produciendo en total 9 siendo la producción máxima de 4 y la
mínima 2 capullos. Sólo un individuo eclosionó en este tratamiento (Figura
11, Cuadro 9).

A priori parecería que la población de La Mancha produjó más capu-
llos que la población de Cosamaloapan (Figura 12), pero si retomamos los
resultados del experimento intramórfico (tratamiento mchmch) donde se utli-
zaron individuos de la población de Cosamaloapan criados desde su eclosión
en suelo de La Mancha, podemos ver que esto puede solo estar reflejando
el efecto de someter a individuos juveniles proventientes directamente del
campo a un cambio de suelo, lo cual pudo haber funcionado en detrimento
a su adecuación. Además el análisis estadístico de la producción de capullos
probó que no había una diferencia significativa entre los tres tratamientos.
(H=1.32, p=0.52).

Análisis de las espermatecas
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Figura 12. Producción promedio de capullos durante el experimento intramorfico chico;
Media +/- error estándar)

En el análisis de las espermatecas no se encontraron diferencias significa-
tivas (χ2= 5.79, p>0.05) en la iridiscencia del divertículo, presente en el 66%
y 100% de los individuos sometidos a los tratamientos intrapoblacionales —
cc y mm respectivamente— y en el 43% del tratamiento interpoblacional.
Tras medir las estructuras que componen la espermateca no se encontró una
correlación significativa entre el área del ámpula (r =0.36, p=0.11) y el núme-
ro de capullos producidos y tampoco la hubo entre el tamaño del divertículo
y el mismo parámetro (r=-0.29, p=0.17) (Figura 13).
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Figura 13. Relación entre el tamaño del ámpula; (r2=0.11), el tamaño del divertículo (r2=0.08) y el número de capullos en los
tratamientos inter e intrapoblacionales del morfo chico de B. pearsei.
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6.2.2. Morfo grande

El experimento se realizó con dos poblaciones del morfo grande; una del
estado de Veracruz, en el municipio de Cosamaloapan a orillas del rio Papa-
loapan (P) y la población de Tamllté de las Sábanas (T) que se utilizó en el
experimento intermórfico. Ambas localidades están separadas entre ellas por
una distancia de 314 km. Al igual que los experimentos previamente descri-
tos, consistió en tres tratamientos: dos intrapoblacionales (PP y TT) y uno
interpoblacional (PT).

La pendiente de la tasa de crecimiento individual (Cuadro 10) resultó
ser diferente entre los tres tratamientos evaluados (H=6.30 p=0.042 ); bajo
observaciones previas y conocimiento de ambas poblaciones es relevante decir
que la población de Tamulté, Tabasco tiene un periodo de aclimatación muy
corto comparada con cualquier otra población y que la facilidad de su cultivo
siempre resultó ser superior a las otras poblaciones estudiadas. Esto se explica
debido a que en la región agrícola donde se colectó es común el uso de la
leguminosa M. pruriens como acompañamiento de la siembra de alimentos,
por lo que esta población está naturalmente sometida al alimento utilizado en
estos experimentos y probablemente por eso tuvo un mejor exito reproductivo
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y la pendiente de su tasa crecimiento fue menor, al destinar más recursos a
la reproducción conforme pasó el tiempo.

Figura 14. Crecimiento de los individuos del morfo grande de B. pearsei los tratamien-
tos; a) PP, b)PT, c)TT.N Población de Papaloapan; M Población de Tamulté; > Ambas
poblaciones (Media +/- error estándar)

.

Crecimiento

Se registró una ganancia de peso total promedio de 518 mg para el tra-
tamiento PP, 897.8 mg para TT y para PT 791.4mg. La ganancia díaria
de crecimiento fue de 19.75± 7.23 mg/día, 22.4± 4.5 mg/día y 12.96±6.11
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mg/día para PP, TT, y PT respectivamente (Figura 14). Se registró la muerte
de un individuo al final del experimento en el tratamiento PP.

Reproducción

Los organismos pertenecientes al tratamiento PP produjeron en total 24
capullos, de los que eclosionaron 9 organismos. El promedio por réplica fue de
4.8 y el número máximo de capullos producidos en una fueron 12, mientras
el mínimo fue 0. Dos organismos en dos réplicas experimentales retrajeron su
clitelo conforme el experimentó avanzó, lo cual pudo ser efecto del estrés que
causa el cambio de sustrato en los organismos. En el tratamiento TT todas
las réplicas se reprodujeron produciendo en total 40 capullos (en promedio 8
por réplica), de los cuales eclosionaron 22 con un peso promedio de 13.9mg.
El número máximo de capullos producidos por una réplica fue 14, mientras
que el mínimo fue 1 (Cuadro 11, Figura 15).

En el tratamiento interpoblacional, dos de las cinco réplicas montadas
produjeron capullos, una de ellas produjó 7 y la otra 6. El peso promedio
de los capullos fue 11.62 mg y después de 60 días de incubación ninguno
eclosionó. La producción de capullos en los tres tratamientos no fue signifi-
cativamente diferente (H (15, 2)=3.62 p=0.1632). Aunque puede observarse
que la producción total de la población de Tamulté es casi el doble que la
producción de la población de Papaloapan (Figura 15).

Análisis de las espermatecas

La iridiscencia encontrada en el divertículo de las espermatecas fue signi-
ficativamente diferente (χ2= 16.19, p<0.05); 80% de los individuos del tra-
tamiento PP y el 100% de TT la presentaron, por su parte en el tratamiento
PT sólo el 25% de los individuos presentaron iridiscencia en el divertículo
y, por lo tanto, intercambiaron esperma. Al analizar las dimensiones de las
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Figura 15. Producción promedio de capullos durante el experimento (Media +/- error
estándar)

espermatecas se encontró una correlación positiva tanto del tamaño del di-
vertículo(r=0.76, p<0.05) como del tamaño del ámpula (r=0.56 p<0.05) y
los capullos producidos (Figura 16).
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6.3. Efecto de las diferencias morfológicas reproducti-

vas: Experimento interespecífico

Este experimento fue realizado a la par del experimento anterior y, lamen-
tablemente, no se pudieron montar las réplicas suficientes para tener datos
estadísticamente significativos; a ésto se le suma que las condiciones experi-
mentales no fueron estrictamente iguales ya que los individuos pertenecientes
al tratamiento BpBp provenían directamente del campo (mismas réplicas uti-
lizadas en el tratamiento TT del experimento anterior) mientras que todos
los demás fueron organismos criados desde su eclosión en condiciones contro-
ladas (Cuadro 12). Cualitativamente, se puede observar (Cuadro 12, Figura
17) que el crecimiento del tratamiento interespecifico (BpBe) fue mayor que
los otros dos tratamientos; sobretodo de la especie B. pearsei en comparación
de la congenérica B. extremus.

Crecimiento

En el tratamiento intraespecífico de B. extremus, los dos individuos pertene-
cientes a la única réplica ganaron en promedio 600mg a lo largo del experi-
mento, acumulando 15±4.03mg/día; en el tratamiento BpBe el crecimiento
a lo largo de todo el experimento de las especies B. pearsei y B. extremus fue
de 962 y 462 mg respectivamente, con un crecimiento de 24.05±21.7 mg/día
para Bp y 7.71±2.8 mg/día para Be (Figura 17).

Reproducción

En la única réplica del tratamiento BeBe se encontraron 5 capullos de los
cuales 2 eclosionaron. Cabe destacar que el tamaño y forma de los capullos
de B.extremus es diferente de aquellos de B. pearsei, siendo estos últimós
más grandes y más ovalados. El tratamiento BpBp produjó en promedio 8
capullos por réplica (en total 40), de los cuales eclosionaron 22 (Figura 18,
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Figura 17. Crecimiento de los individuos en cada uno de los tratamientos; a) BeBe b)BpBe
c)BpBp � Población de B. extremus; 4 Población morfo grande de B. pearsei (Media
+/- error estándar)

Cuadro 13). Por su parte, en el tratamiento interespecífico sólo en una réplica
de las 4 montadas se encontraron capullos, en esta se encontraba un individuo
de Bp que alcanzó un peso anormal; rebasando los 4000 mg, en total dicha
réplica produjó 4 capullos, ninguno de los cuales eclosionó después de 60 dias
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de incubación (Cuadro 13).

Figura 18. Producción de capullos por réplica durante el experimento interespecífico de
Bp y Be (Media +/- error estándar)
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Análisis de las espermatecas

Al analizar los divertículos y ámpulas de las espermatecas (Cuadro 14)
se encontró 100% de iridiscencia en el tratamiento BpBp y el BeBe.

En cuanto al tratamiento BpBe se encontró iridiscencia sólo en un in-
dividuo de B. extremus proveniente de la réplica en la que se encontraron
capullos, dicha iridiscencia fue muy poca y concentrada en la parte inferior
del divertículo. Es evidente que este organismo recibió una cierta cantidad
de esperma y líquido prostático (Figura 19b), lo que no se encontró en el in-
dividuo B. pearsei de la misma réplica. Aunque por el tamaño y forma de los
capullos es probable que la que puso los 4 capullos fue B. pearsei. Debemos
recordar que los poros prostáticos de ambas especies difieren en posición 2
segmentos por lo que la disparidad en la cópula pudo haberse debido a la im-
posibilidad de que los poros espermatecales de ambos individuos se alinearan
con los poros prostáticos respectivos.
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Figura 19. Aspecto de las espermatecas de individuos de B. extremus provenientes de los
tratamientos a) BeBe. b) de la réplica de BpBe donde se encontraron capullos, c) y de una
de las réplicas BpBe sin producción de capullos

Figura 20. Comparación del tamaño y forma de los capullos de B.extremus y B.pearsei
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7. DISCUSIÓN GENERAL

7.1. Balanteodrilus pearsei

7.1.1. Importancia del tamaño corporal en el aislamiento repro-

ductivo

Los cambios con relevancia taxonómica en las lombrices de tierra rara
vez son carácteres adaptativos. El tamaño y la coloración son dos caracte-
res externos que normalmente son usados en la taxonomía de muchos taxa
animales; sin embargo, en las lombrices dichos caracteres son evolutivamente
menos conservados (alta variación intraespecífica) y están sujetos a la influen-
cia ambiental, por lo que pocas veces son utilizados (Chang et al. 2007). No
obstante, los cambios en la pigmentación pueden estar dados por la especiali-
zación diferencial en la alimentación y esto podría representar un aislamiento
ecológico relevante. De igual forma los cambios de tamaño podrían tener una
alta importancia biológica ya que probablemente afectan la reproducción por
la incapacidad mecánica en la cópula (Pickford 1937).

En cuanto a la pigmentación, recientemente Domínguez et al. (2005) rea-
lizaron un experimento para determinar si Eisenia fetida y Eisenia andrei
pertenecían a la misma especie biológica. Sus resultados mostraron que aún
cuando hubo cruzas interespecificas, éstas resultaron en capullos inviables,
por lo que concluyeron que estas dos especies indistintamente nombradas Ei-
senia fetida están aisladas reproductivamente por inviabilidad híbrida (ais-
lamiento postcopulatorio, precigótico).

Otro ejemplo interesante es el estudio que realizaron Lowe y Butt (2008)
con Allolobophora chlorotica; en dicha especie existen dos morfos de distinta
pigmentación—uno verde y uno rosa— que están separados ecológicamente
por sus preferencias en la humedad del suelo (Lowe y Butt, 2007). Al realizar
cruzas controladas encontraron que los híbridos de la generación F1 fueron
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estériles, lo que sugirió que ambos representaban distintas especies.
Pickford (1937) ejemplifica el problema del tamaño con una especie afri-

cana llamada Chilota africanus. Esta autora describió una variedad de mayor
tamaño Chilota africanus var gigas, a su vez identificó un poco de intergra-
dación regional en la talla pero encontró una localidad donde ambos morfos
coexistían. Aunque no lo comprobó experimentalmente, Pickford sugirió que
la copulación entre ambas variedades resultaría imposible debido a que la
distancia entre los poros espermatecales y los poros prostáticos eran casi el
doble de un morfo a otro, de modo que propuso que aunque taxonómicamente
eran iguales, ambos linajes deberían estar genéticamente aislados.

En cuanto al sistema de estudio, en trabajos anteriores (De la Cruz, 2005)
se ha probado que el cambio en el tamaño de los dos morfos de B. pearsei
evaluados no es una respuesta plástica, sino que está fijada en las poblaciones
del morfo chico las cuales no aumentan su tamaño aun con la adición de nu-
trientes extra en el sustrato. En el presente trabajo se encontró aislamiento
reproductivo total entre los individuos del morfo chico y el morfo grande de
Balanteodrilus pearsei. El mecanismo de aislamiento es precigótico ya que
no hubo producción de capullos ni intercambio de esperma y probablemente
—como lo intuyó Pickford en el ejemplo anterior— esté basado en una inca-
pacidad mecánica en la cópula debido a la distancia de los poros prostáticos
respecto a los poros espermatecales en ambos individiuos.

Este trabajo propone que el morfo chico debe considerarse como una
especie biológica distinta por las siguientes características encontradas en
esta investigación que se suman a lo observado en trabajos previos:

1. Aspectos morfologicos

La morfología del divertículo de la espermateca es diferente en
ambos morfos; unilocular en el morfo chico y multilocular en el
grande.
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Todos los individuos del morfo chico poseen 2 marcas genitales en
el segmento 18 las cuales nunca se presentan en los individuos del
morfo grande (Fragoso y Rojas, en prep.)

De la Cruz (2005) encontró una diferencia significativa en el pro-
medio de la cantidad de segmentos en individuos adultos (102
±4.22 para el morfo chico y148±0.89 para el grande)

2. Aspectos ecológicos

El morfo chico posee un nicho edáfico restringido a suelos arenosos;
el morfo grande no posee esta restricción

Se ha reportado una localidad (Isla, Ver.) donde ambos morfos
coxisten en simpatría (Brown, 2004 )

Se encontró aislamiento reproductivo total

El morfo grande posee una mayor fecundidad; De la Cruz (2005)
calculó que el morfo chico produce 60 capu/ind /año mientras que
el morfo grande 238 capu/ind /año

Sin embargo, aun quedan preguntas por responder, como por ejemplo
¿porqué la fecundidad del morfo chico es menor que la del morfo grande? De
acuerdo a la teoría de historias de vida los organismos al poseer un mayor ta-
maño comprometen en cierto grado su reproducción debido a una disyuntiva
en la asignación de los recursos, por lo que se esperaría una mayor fecundidad
en el morfo chico. La baja fecundidad de dicho morfo puede deberse a que éste
está adaptado a suelos arenosos que en general contienen menor porcentaje
de materia orgánica y nutrientes y son más pobres por lo que la fecundidad
de este morfotipo puede ser un carácter fijado durante la evolución.

Esto último puede dar un indicio sobre el proceso de especiación que influ-
yó en la divergencia de ambos linajes. Existen dos escenarios para explicar la
divergencia de este taxón. En el primero de ellos el morfo chico invadió suelos
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arenosos muy pobres y el cambio en el tamaño es sólo reflejo de su respuesta
a este estrés ambiental que posteriormente se fijó en la población para luego
dispersarse a suelos más ricos. El segundo escenario es más complejo y fue
propuesto por Fragoso y Rojas en 1996, quienes sostienen que, el morfo chico
se aisló, acumuló diferencias genéticas en alopatria y posteriormente hubo un
segundo contacto con una población congenérica que ocupaba un nicho muy
parecido al de ella por lo que el cambio en el tamaño es el resultado de un
desplazamiento de carácter para evitar apareamientos interespecífico. Sin du-
da la filogénia molecular del género será el elemento decisivo que determinará
cuál de los escenarios es el más viable (Casallas, en prep).

7.1.2. Efecto de la distancia geográfica en el aislamiento repro-

ductivo

Los oligoquetos no son un grupo que se caracterice por poseer una di-
versidad morfológica importante. Esto puede deberse a que los organismos
edáficos se enfrentan a condiciones ecológicas particulares de alta hetereogeni-
dad espaciotemporal y es probable que la alta especialización a estos hábitats
haya generado el desarrollo de estrategias evolutivas (vg. selección estabiliza-
dora) capaces de minimizar o eliminar los cambios morfológicos desfavorables
para enfrentarlas (King et al. 2008; Mathieu et al. 2010). No obstante con la
implementación —relativamente reciente— de metodologías moleculares al
grupo de los oligoquetos se ha encontrado un alta diversidad intraespecífica
entre diversos taxones que representan casos potenciales de diversidad críp-
tica (King et al. 2008). ¿Acaso esta diversidad genética puede reflejarse en
la afinidad reproductiva? Una de las hipótesis centrales del trabajo es que la
afinidad reproductiva tiene que verse desfavorecida si se aumenta la distancia
entre poblaciones que en principio pertenecen a la misma especie y al mismo
morfo.

Respecto al ejemplo mencionado anteriormente con A. chlorotica que po-
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see dos morfos que difieren en su pigmentación, otro grupo de investigadores
realizó análisis moleculares de un gen mitocondrial en la misma especie y
encontraron que en realidad existían 5 haplotipos diferentes; 2 rosas y 3 ver-
des —i.e 1 morfo 6= 1especie— por lo que existen 5 linajes distintos. Ante
tan complejo panorama los autores proponen que con el fin de dilucidar las
barreras específicas entre las especies de oligoquetos es importante realizar
metodologías moleculares con varios marcadores, tener información de ex-
perimentos ecológicos que expliquen si las diferencias crípticas se traducen
en requerimientos o tolerancias ecológicas diferenciales, y realizar experimen-
tos de cruzas para dilucidar la fuerza y la naturaleza de los mecanismos de
aislamiento que han generado las especies potenciales (King et al 2008).

En los tratamientos interpoblacionales que se realizaron en este trabajo,
en ambos experimentos se encontró reproducción entre poblaciones separa-
das por 165 km (60% de las parejas experimentales) y 314 km (40% de las
réplicas) para el morfo chico y grande, respectivamente. Aunque la cantidad
total de capullos producidos no presentó diferencias significativas entre los
tres tratamientos de ambos experimentos, la viabilidad en los tratamientos
interpoblacionales resultó ser menor en el caso del morfo chico y nula en el
caso del morfo grande. Se infiere que las poblaciones alejadas de los mismos
morfos poseen mecanismos de reconocimiento que hacen que el flujo repro-
ductivo no se interrumpa de manera total. No obstante, las poblaciones de
ambos morfos han comenzado a generar mecanismos de aislamiento postci-
gótico, los cuales se espera que surjan primero en condiciones de alopatría
(Coyne y Orr, 2004). Sin embargo, no se puede confirmar la naturaleza y
fuerza de este aislamiento ya que lamentablemente sólo eclosionó un indivi-
duo del tratamiento interpoblacional chico por lo que no pudo realizarse una
cruza de F2 para ver si éste era fértil.

Es importante recalcar que el hecho de que surjan mecanismos de ais-
lamiento entre poblaciones no significa que éstas se traduzcan en especies
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distintas; las poblaciones de oligoquetos poseen una estructura espacial com-
pleja y probablemente por procesos de alopatría se estén acumulando diferen-
cias que pueden no traducirse morfológicamente pero que alteran los procesos
biológicos de las poblaciones. Sin embargo el flujo genético generado por la
dispersión pasiva (la cual es promovida por los seres humanos en la región)
puede alterar y atenuar la divergencia de estos linajes. En un escenario hi-
potético, si por alguna razón dos poblaciones del mismo morfo llegaran a
coexistir en la misma localidad, podría ocurrir que un linaje se extinga por
que otro es más competitivo o —un poco menos probable de acuerdo a los
resultados— que su pool genético vuelva a cohesionarse (Coyne y Orr, 2004).
Por esta razón no se propone que las cuatro poblaciones estudiadas (dos del
morfo chico y dos del morfo grande) representen especies biológicas estric-
tamente hablando pues si bien se observó que existe aislamiento en cierto
grado, no se encontraron diferencias en preferencias ecológicas, diferencias
morfológicas o respuestas reproductivas contrastantes.

Un resultado colateral muy interesante de los experimentos realizados
en este estudio fue el análisis de las espermatecas. Por un lado en el morfo
chico no existió una relación significativa entre el tamaño del divertículo y
el ámpula con el número de capullos producidos, aunque la tendencia con el
número de capullos fue ligeramente negativa entre el tamaño del divertículo
y positiva con el ámpula. Podría parecer intuitivo pensar que la tendencia
negativa se debería a que entre más capullos pone una lombriz menos esperma
va a quedar en el divertículo conforme lo va usando; pero lo mismo debería
haberse observado con el tamaño del ámpula lo que no ocurrió.

En cuanto al morfo grande las relaciones positivas y significativas en-
contradas tanto del tamaño del ámpula y del divertículo con el número de
capullos producidos estaría indicando que entre más esperma intercambien
los organismos más capullos ponen y que el tamaño de dichas estructuras
permanece fijo. A su vez, también podría deberse a una relación de alome-
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tría debido exclusivamente a la variación intrapoblacional en el tamaño de
las espermatecas.

Dado que la morfología de las espermatecas es diferente entre ambos mor-
fos surgen algunas dudas sobre aspectos reproductivos, por ejemplo, ¿qué
consecuencia tiene la morfología de las espermatecas en el comportamien-
to reproductivo de estos organismos?¿las cámaras del divertículo del morfo
grande podrían funcionar para guardar el esperma de distintas cópulas? Qui-
zás, en lugar del área del diverticulo y del ámpula se pudó haber medido el
volúmen del esperma y del líquido prostático respectivamente, para obtener
relaciones más claras con la producción de capullos.

Es inegable que aún se desconoce mucho sobre el comportamiento repro-
ductivo de estos organismos y que sería interesante estudiarlo más profunda-
mente en investigaciones futuras.

7.2. Género Balanteodrilus

7.2.1. Efecto de las diferencias morfológicas reproductivas

La separación morfologica del género Balanteodrilus está basada en el
desplazamiento de los poros prostáticos, carácter presumiblemente neutro o
no adaptativo. Las condiciones necesarias para el establecimiento de lombri-
ces de tierra son en general ubicuas y disponibles siempre que existan plantas
y suelo adecuado (Pickford 1938). El suelo, sin embargo, es un sistema que
presenta discontinuidades o hetereogenidades importantes y, dado que son
organismos de poca vagilidad, pueden tener la oportunidad de diversificarse
alopátricamente en distancias pequeñas (King et al 2008). La reducida vagi-
lidad puede promover la especiación permitiendo que las poblaciones locales
se adapten a su ambiente particular pero también puede evitarla al reducir
la tasa de colonización de las poblaciones (Coyne y Orr, 2004). Existen 3
especies aceptadas en el género Balanteodrilus. Este trabajo propone que lo
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que se ha considerado como morfo chico de la especie Balanteodrilus pearsei
sea la cuarta.

La barrera más obvia en la distribución de las especies válidas para el gé-
nero Balanteodrilus es el Eje Neovolcanico Transversal, cuya formación data
de 5 a 15 ma (Fragoso 1993). Las dos últimas especies descritas del género
—B. psammophilus y B. extremus— se encuentran al norte o sobre dicha
barrera y es probable que ésta haya generado la divergencia inicial del géne-
ro por un proceso de aislamiento geográfico con la consecuente divergencia
morfológica en la posición de los poros prostáticos. Se ha propuesto que la
fragmentación del hábitat debido a los cambios climáticos en el Pleistoceno
pudo haber generado la segunda separación entre estas dos especies (Fragoso
1993). La distribución actual de B.pearsei (morfo grande) rebasa los límites
del eje como barrera natural, sin embargo, su presencia ahí puede estar rela-
cionada con procesos de dispersión pasiva debido a las actividades primarias
de la región (Fragoso 1993). Bouché (1983) calcula que la diversificación de
las superfamilias de lombrices comenzó con la separación de Pangea del si-
guiente modo; Lumbricoidea en Laurasia y Megascolecoidea y Glossoscoidea
en Gondwana hace aproximadamente 230 ma (Bird y Burke, 2006). Basado
en la presencia de algunos géneros dentro de la familia Acanthodrilidae que
comparten Sudamérica y Africa, Omodeo (2000) propone que esta familia
estaba establecida hace aproximadamene 180ma. En un cálculo que realiza
Bouché propone que los géneros de lombrices de Francia estaban estableci-
dos a principios del Paleoceno hace aproximadamente 65 ma, por lo que B.
extremus y B. psammophilus podrían ser especies relativamente recientes.

Lo anterior se puede apoyar debido al hecho de que en La Mancha se
encontró un individuo de B. psammophilus con el desplazamiento de los poros
prostáticos en el segmento 21 (en rigor, B. extremus, Fragoso y Rojas 2007),
pero coexisitiendo y formando parte de la población de B. psammophilus —
en esta especie los poros se encuentran en el segmento 20— indicando que el
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desplazamiento de los poros prostáticos podría no ser un carácter totalmente
fijado en la evolución de estos linajes.

Cabe preguntarse cuál de las especies es la que dio origen a todas las
demás. La amplia distribución de B. pearsei (morfo grande) aunada a que
posee más morfotipos en los patrones de marcas genitales podrían representar
evidencias de que es la más basal de las cuatro. Fragoso (1993) propone que
el centro de origen de la especie es Chajul Chiapas porque ahí se encuentra la
mayor diversidad de patrones en las marcas genitales. Si esto es cierto, existe
una tendencia de diversificación hacia el norte del estado de Veracruz donde
emperzaría en el centro con el morfo chico de B. pearsei y B. psammophilus
y B.extremus como la más norteña. Lo que pudiera indicar que el morfo chico
de B. pearsei sea más antigua que B. psammophilus y B. extremus. Incluso,
el morfo chico pudiera ser más antigua que B. pearsei con base en que el
arreglo del divertículo sin cámaras (unilocular) en sus espermátecas podría
considerarse más basal y la divergencia del género pudo haber empezado en
el centro del estado; la filogénia molecular del género (Casallas, en prep.) y
estudios de reloj molecular sin duda brindarán información relevante para
dilucidar esta pregunta.

En el presente estudio cualitativamente pudo observarse que tanto la re-
producción como el crecimiento de B. extremus y B. pearsei fueron bastante
similares. Entre las diferencias observadas a nivel biológico se encontró que
en general, los individuos de B. extremus produjeron capullos más grandes
y con una forma ligeramente distinta. A nivel morfológico, estos individuos
carecieron de marcas genitales y tienen una ligera pigmentación anterodor-
sal. Las cruzas interespecíficas realizadas entre ambas especies señalan que
existe aislamiento precopulatorio parcial en el reconocimiento (de 4 parejas
sólo una copuló), aunado a un aislamiento postcopulatorio precigótico—ya
que hubo intercambio de esperma no recíproco y es probable que los capullos
que se produjeron no estuvieran fertilizados aunque estó no se evaluó—. Este
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resultado apoya el modelo de especiación alopátrica, es decir, que la principal
fuerza de divergencia entre estos dos taxones es simplemente el tiempo de
separación geográfica en el que han acumulado cambios que se traducen en
incompatibilidades reproductivas (Coyne y Orr, 2004).

Lamentablemente en el presente trabajo no fue posible encontrar ejem-
plares de la especie B. psammophilus. No obstante, tomando en cuenta que
se encontró algo de reconocimiento sexual entre B. pearsei de Tamulté y
B. extremus de Tampico alto, se puede esperar que entre B. extremus y B.
psammophilus y B. psammophilus y B. pearsei, debería existir también re-
conocimiento. Dado que en el primer caso, el carácter de los poros puede no
estar fijo (Fragoso y Rojas 2007, encontraron en la población de B. psammop-
hilus de la Mancha un individuo con los poros prostáticos en 21, que es lo que
define a B. extremus), tal vez podrían reproducirse o ser incluso subespecies
de la misma especie biológica en proceso de aislamiento. Esta afirmación se
basa en que la divergencia entre estas dos especies puede ser relativamen-
te reciente y teniendo en cuenta que los procesos de especiación alopatrica
pueden ser lentos en poblaciones que estan aisladas geográficamente en am-
bientes similares —ya que no existen fuerzas evolutivas que promuevan la
divergencia de los linajes— se espera que la aparición de barreras postcigóti-
cas no esten completas para ambos linajes. Dicha hipótesis podría probarse
mediante cruzas interespecíficas en el futuro y estudios de genética de pobla-
ciones. Un experimento pendiente es tratar de reproducir a B. psammophilus
con B. pearsei. Por los resultados obtenidos, sin embargo, se puede predecir
que habrá cópula entre ambas especies, aunque probablemente exista ya un
aislamiento postcopulatorio precigótico.

El género Balanteodrilus es poco diverso comparado con otros géneros de
lombrices nativas tropicales en México. Los procesos de divergencia entre las
poblaciones indican que el modelo de especiación que más se ajusta al siste-
ma de estudio es el alópatrico y posiblemente sea predominantemente lento
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con poca evolución morfológica y periodos largos sin diversificación entre los
linajes; no obstante, basado en lo encontrado en estudios moléculares con
otras especies (King et al 2008) y en lo que se encontró en los experimen-
tos del efecto de la distancia geográfica en la reproducción, este trabajo no
descarta la posibilidad de que futuros estudios de genética de poblaciones
puedan encontrar una amplia diversidad críptica dentro del género.
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8. CONCLUSIONES

La estructura de las poblacionales y la biología de los oligoquetos terres-
tres pueden constituir un modelo atractivo para el estudio de la especiación
en un ambiente tan complejo como es el suelo. No cabe duda que para que
esto se realice todavía falta estudiar a profundidad aspectos básicos sobre
el comportamiento reproductivo. En este sentido este trabajo aporta infor-
mación para facilitar su cultivo en ambientes controlados (Anexo 1). A su
vez, aporta datos interesantes sobre los mecanismos de aislamiento que han
promovido —o están haciéndolo— la divergencia del género Balanteodrilus.
Es evidente que el modelo de especiación más relevante para el sistema es-
tudiado es el alopátrico, y por ende las barreras post copulatorias pueden
estar jugando un papel predominante en este sistema por la acumulación
de diferencias neutras que con el tiempo se traducen en mecanismos de in-
compatibilidad reproductiva entre poblaciones. No obstante, la existencia de
diferencias en el tamaño o la pigmentación deben de reconocerce como ca-
racteres que pueden tener una importancia biológica a nivel evolutivo y en
los procesos de formación de especies en este grupo.

La influencia de las actividades humanas puede incidir en el destino evolu-
tivo de los linajes estudiados. La mayoría de las especies nativas de lombrices
de tierra en nuestro país poseen una distribución muy restingida y constante-
mente se ven amenazadas por el cambio en el uso del suelo y la posible com-
petencia por la invasión de especies exóticas invasoras mejor adaptadas a este
tipo de ambientes. Contrastantemente, dentro de las nativas, Balanteodrilus
pearsei posee la distribución más amplia en nuestro país (Fragoso y Rojas,
2010) y es prácticamente ubicua en el sureste del mismo. Su abundancia en
ambientes perturbados puede entenderse como resultado de la plasticidad de
la especie y a que posee caracteres de historia de vida que han sido benéfi-
cos para enfrentar la interacción con especies competitivas y/o el cambio en
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condiciones microambientales generadas por las actividades humanas. Estas
características han promovido que la especie rebase su distribución natural
y que potencialmente pueda estar interactuando con especies congenéricas y
otras especies nativas. Por lo tanto es relevante conocer qué tipo de cambios
podría generar dicha interacción en los procesos evolutivos de cada linaje.

En la actualidad, la taxonomía del grupo de los oligoquetos está siendo
revisada a la luz de datos moleculares. Las evidencias encontradas señalan
porcentajes importantes de divergencia entre organismos que pertencen a
la misma especie tipológica tanto dentro como entre distintas poblaciones.
Esto tiene relevancia en la concepción misma de la diversidad del grupo así
como en los diversos estudios ecológicos que se realizan sin el conocimiento
de dicha diversidad. Una de las perspectivas más interesantes del trabajo es
la de estudiar la naturaleza de esta divergencia a nivel genético.
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9. Anexo 1

El cultivo de lombrices de tierra de las especies utilizadas puede ser un
tanto complicado si no se toman en consideración algunos aspectos que se
enlistan a continuación:

Sustrato:

El suelo utilizado debe tamizarse con una maya de 2 mm de apertura para
facilitar la busqueda de capullos. Para el crecimiento individual, en recipientes
pequeños de 200ml de capacidad, es suficiente con colocar 90 g de sustrato y
cambiarlo semanalmente o en un periodo no mayor de 15 dias. Para el suelo
de La Mancha —que es rico en arenas— el porcentaje de humedad ideal es de
33 a 35%. Es recomendable utilizar agua potable o destilada. No es deseable
someter el sustrato a ningún tratamiento de esterilización debido a que las
lombrices forman asociaciones simbióticas con bacterias y microflora del suelo
en su sistema digestivo; cuando el suelo se utiliza un poco húmedo es común
que organismos como hongos o nemátodos interfieran con el crecimiento de
los sujetos experimentales. En el desarrollo de este trabajo se encontró que en
especial los nemátodos que proliferan en el cultivo pueden representar serios
problemas para el mismo, no sólo porque parasitan capullos sino porque
también llegan a tener una interacción depredadora de lombrices enfermas
cuando los hay en grandes cantidades. Este problema puede solucionarse
dejando el suelo experimental secando al sol por varios días antes de usarlo.
Así mismo, se econtró una interacción con algún tipo de patógeno que eliminó
a todos los individuos de las poblaciones que eran ajenas a La Mancha; para
aminorar la posibilidad de contagio de algún patógeno presente en organismos
provenientes directamente del campo, es recomendable cambiar el agua que
se utiliza para lavar las lombrices antes de pesarlas cada que se evalúan
organismos de diferentes poblaciones.
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Alimento:

El alimento debe de estar molido e incorporado en el suelo. Se habló en la
metodología que la especie M. pruriensvar. utilis resulta un alimento óptimo
para el cultivo de estos organismos al 2% del suelo utilizado. Sin embar-
go, durante el desarrollo de este trabajo, por la falta de dicho alimento, se
evaluó el desempeño de la alfalfa (Medicago sativa) debido a que algunos ex-
perimentos de laboratorio reportan un efecto positivo sobre el crecimiento de
lombrices de otras especies con el uso de esta planta (Shipitalo, et al. 1988;
Tiang et al. 1997). La alfalfa posee una cantidad de nitrógeno parecida a M.
pruriens (Capo-chichi et al. 2002), sin embargo, casi todos los organismos
experimentales murieron probablemente debido a sustancias contaminantes
o tóxicas que se encuentran en la alfalfa de uso comercial. Posteriormente
se realizó un pequeño experimento con ajillo (Petiveria alliacea) que es una
planta herbácea que crece en el manchón de selva mediana donde se encuen-
tra la población del morfo chico de la Macha, Ver. En este caso el resultado
tampoco fue favorable, ya que los organismos sometidos a este alimento per-
dieron peso de manera rápida. Por lo que este trabajo recomienda el uso de
mucuna aunque no descarta que se pueda encontrar otro alimento que sea fa-
vorable para estos organismos (muchos experimentos con lombrices endogeas
utilizan abono incorporado en el sustrato como alimento experimental).

El monitoreo de los organismos puede describirse de acuerdo a la categoría
de edad a la que pertenecen:

Capullos: Su encubación se facilita en en cajas petri con papel absorbente
o filtro humedecido (con agua destilada o purificada) sobre el cual se
colocan los capullos, se puede colocar una capa de papel absorbente
humedecido adicional sobre los mismos. La humedad excesiva provoca
que los capullos se hinchen y rompan; la falta de humedad provoca
que éstos se deshidraten y pierdan turgencia (si la pérdida de agua no
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es excesiva generalmente los capullos pueden continuar su desarrollo
normal al adicionar agua). Es especialmente importante monitorear las
cajas de petri diariamente no sólo para asegurarse de que posean una
humedad adecuada sino también para verificar si existen capullos que
empiezan a descomponerse o que están parasitados por nematodos; el
papel puede cambiarse cada semana. Cuando un capullo es viable se
observa un cambio de coloración conforme pasa el tiempo: son hialinos
en la recolección, y conforme avanza la recolección, se vuelven amarillos,
naranjas y rojos hasta la eclosión (Figura 21c).

Lombrices recién eclosionadas, juveniles y adultos no clitelados Es
la etapa de crecimiento más activa por lo que si se quiere promover, el
sustrato tiene que cambiarse idealmente cada semana; aunque se pue-
de extender el periodo hasta 10 dias. Si el sustrato no se cambia los
organismos comienzan a perder peso y —en casos extremos—entrar en
etapas de latencia. Existen algunos indicios en los que nos podemos
basar para saber que una lombriz está sana, uno de ellos puede veri-
ficarse tan sólo observando los turrículos superficiales que produce el
organismos, los cuales crecen en proporción al tamaño del individuo
—los turrículos propucidos por B. pearsei grande y B. extremus son en
mayor cantidad y menos compactos que los producidos por B. pearsei
del morfo chico (Figura 21 f y g)—. Otros indicios son cuando esta
observando al organismo; si éste reacciona a la manipulación, si nada
una vez colocado en agua y rehuye a la luz, se puede pensar que está en
óptimas condiciones. Si por el contrario, la lombriz, sale a la superficie
y no presenta movimiento al manipularlo puede que sea un organismo
enfermo. Es importante señalar que si los contenedores poseen más de
un organismo y alguno de estos muere, puede generar la mortalidad o
baja de peso en los demás.
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Adulto Una lombriz se considera adulta una vez que ha desarrollado el clite-
lo; al principio esta estructura se distingue como un ligero cambio en la
coloración de los individuos, en está etapa las lombrices pueden copu-
lar y una vez que comienzan a colocar capullos la estructura se hincha.
Esta etapa es un tanto delicada ya que la falta de alimento, humedad
o cambios en la temperatura pueden generar que el organismo retraiga
dicha estructura y se interrumpa su etapa reproductiva. Los cuidados
que necesitan estos organismos son prácticamente los mismos que en
la descripción anterior, aunque es relevante decir que la producción de
turrículos superficiales disminuye en las etapas reproductivas. Cuando
los organismos se vuelven seniles presentan una pérdida de peso con
una eventual pérdida del clitelo. Cuando en un recipiente hace falta
alguna lombriz no es fácil determinar si ésta murió o se escapó ya que
si la revisión tarda, puede no encontrarse un cadaver correspondien-
te, pues la descomposición es muy rápida. La presencia de hongos nos
podría indicar que la lombriz murió, ya que en general las endogeas
no se caracterizan por ser lo suficientemente activas como para que se
escapen con frecuencia.
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Figura 21. Imágenes del cultivo. a) y b) Dispositivo experimental. c) Aspecto de capullos
de B. pearsei morfo grande. d) y e) eclosión de un individuo de B. pearsei morfo chico.
Turrículos del f)morfo grande y g) morfo chico de B. pearsei. h) Capullo en el sustrato.
i) Comparación de individuos fijados del morfo chico y morfo grande de B. pearsei. j) B.
extremus. k) Individuos de B. pearsei morfo chico.
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