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Résumé

Développement de l ’œuf durable de Penilia avirostris.

Les auteurs ont étudié, du point de vue morphologique, le développement de 
l ’œ uf durable du Cladocère marin, Penilia avirostris. Des neuf stages décrits, six 
appartiennent à la phase d’organisation et trois à la formation réelle de l’œuf 
durable. Les auteurs, d’autre part, discutent du développement morphologique des 
Cladocères marins Evadne nordmanni et Podon interm edius.

I cladoceri m arini producono uova partenogenetiche e uova dure­
voli. Le seconde, più grandi e meno numerose, sono ricche di sferule di 
deutoplasm a e presentano una spessa parete chitinosa. La comparsa 
delle uova durevoli avviene di regola quando la riproduzione parte­
nogenetica raggiunge nella fase depressiva i più bassi valori. L’indi­
viduo che si sviluppa dall’uovo durevole, dopo un periodo di quiescenza 
più o meno lungo, é invariabilmente partenogenetico.

La riproduzione partenogenetica e quella anfìgonica sono state 
prese in esame, tra  i cladoceri m arini, solo in Evadne nordmanni Lovén 
(Jorgensen, 1933 ; Bainbridge, 1958) e in Penilia avirostris Dana 
(Sudler, 1899 ; Pavlova, 1959 ; Della Croce e Bettanin, 1964-65 ; Della 
Croce, 1966).

II processo riproduttivo nei cladoceri d’acqua dolce, al contrario, 
é stato oggetto di ricerche classiche, e costituisce ancora oggi una 
eccellente tem atica biologica (Zaffagnini, 1960 ; 1964 ; 1964a) ed 
ecologica (Stross, 1966 ; Stross e Hill, 1968).

Osservazioni dettagliate sul processo di formazione delle uova 
durevoli nei cladoceri m arini concernono unicam ente E . nordmanni 
(Jorgensen, 1933 ; Cheng, 1947) e Podon intermedius Lilljeborg 
(Cheng, 1947).

In E. nordm anni la formazione dell’uovo durevole ha inizio da 
quattro  oociti in apparenza molto simili tra  loro. Successivamente la

(1) Gli Autori ringraziano vivamente il Prof. G. Bacci, Direttore dell’Istituto 
di Zoologia della U niversità di Torino, per l ’interessamento e il criticismo rivolti 
a questa indagine.
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terza cellula di tale gruppo, a partire da quella anteriore, si accresce 
più delle altre sino a diventare il grande uovo durevole ricco di deuto- 
plasma, m entre le altre tre, che si erano poco diversificate dall’inizio 
del processo, alla fine scompaiono probabilm ente assorbite dall'uovo. 
L’uovo durevole poi migra nella cam era incubatrice, la quale si 
presenta già ricca di cellule nutrici.

Secondo Jorgensen (1933), queste sono prodotte dalla prolife­
razione di cellule che rivestono la parete della cam era incubatrice 
medesima ; secondo Claus (1877), tali cellule nu trici erano in origine 
oociti form atisi contemporaneamente all’oocita che origina l’uovo 
durevole il quale, raggiunte le massime dimensioni, si riveste di una 
spessa parete chitinosa. Cheng (1947), sempre in E. riordinarmi, ha 
osservato una sottile stru ttu ra  tabulare contenente cellule di varie 
dimensioni in connessione con l’estrem ità posteriore dei quattro  oociti 
raggruppati. Lo stesso A. ritiene che tale s tru ttu ra  passi facilm ente 
inosservata perchè assai m inuta ; ed ancora che, per contenuto e 
posizione, rappresenti verosimilmente il germ ario, e le cellule in esso 
presenti gli oogoni. Altre osservazioni di Cheng (1947) consentono, 
inoltre, alla stesso A. di considerare il processo di formazione delle 
uova durevoli in P. intermedins essenzialmente simile a quello descritto 
per E. nordm anni, anche se in entram bi i casi ritenga necessarie 
u lteriori ricerche.

La presente indagine concerne la formazione delle uova durevoli 
in P. avirostris, sulla base di osservazioni condotte su esem plari raccolti 
nelle acque di Sandy Hook (New Jersey, USA), nell’autunno 1962, 
quando la fase anfìgonica del ciclo doveva aver raggiunto il suo acme, 
a giudicare dall’abbondanza delle forme m aschili e femminili presenti 
nei campioni.

Questa indagine venne condotta eseguendo dissezioni sugli orga­
nismi in toto, senza ricorrere a tecniche istologiche con uso di m icro­
tomo e successiva colorazione. Il metodo impiegato perm ette una 
osservazione completa degli organi interessati nel corso dello sviluppo 
e, sebbene non giunga al dettaglio istologico, perm ette tu ttavia una 
visione d’insieme sufficientemente chiara.

Nel processo di formazione dell’uovo durevole si sono distinte 
due fasi. Di queste, la prim a è di organizzazione ed ha luogo nello 
ovario ; la seconda, di formazione vera e propria, nella cam era 
incubatrice dove l’uovo migra al term ine della prim a fase.

Gli stadi della fase organizzativa risultano essere sei (Fig. 1).

I Stadio. —  I quattro oociti appaiono più o meno simili tra  loro, 
disposti l’uno dopo l’altro, e più o meno sovrapposti. Presentano una 
zona centrale opaca e depressa, più evidente nel prim o e quarto oocita. 
Questo gruppo di quattro oociti si differenzia da quello che origina 
l’uovo partenogenetico (Sudler, 1899) per la m arcata  colorazione e 
l’aspetto finemente granulare del citoplasm a. Dal primo al sesto 
stadio si è accertata la presenza del germ ario, il quale risulta  loca­
lizzato all’estrem ità anteriore dei quattro  oociti raggruppati (PI. 1).

II Stadio. — Dei quattro oociti, il terzo a partire  dalla estrem ità 
anteriore si allunga e si presenta di form a varia (Fig. 1 ; Fig. 2, A 
e B ; PL 1, B). Il citoplasma conserva l’aspetto finemente granulare
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periodo di tempo relativamente più lungo di quello necessario agli 
altri stadi perchè espletino i processi morfologici a loro tipici. Inoltre, 
lo stadio II risu lta  caratterizzato da un accrescimento notevole : mentre
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Fig. 1

Stadi del processo di formazione delle uova durevoli in Penilia avirostris  Dana. 
Negli stadi II, III, IV e V è rappresentato anche il germario.

in tu tti gli oociti, ma non nel terzo che risulta caratterizzato da 
num erosi e grossi granuli di vitello, e più intensam ente colorati.

Poiché questo stadio appare essere il più frequente, non è da 
escludere che le modificazioni in esso osservate abbiano luogo in un
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la lunghezza media dello stadio I era di 149 p,, lo stadio II m isura, 
sempre in valore medio, 341 (i.

Ili Stadio. — L'uovo in via di organizzazione si presenta costituito 
di tre  cellule per la scomparsa del secondo oocita, a partire  dall’estre­
m ità anteriore, e probabilmente riassorbito. Il prim o e il quarto 
oocita conservano citoplasma finemente granulare, m entre l’a ltra  cellula 
— la cellula uovo — appare ricca di granuli di deutoplasma.

Il fatto che il terzo oocita possa presentare un grado di diffe­
renziazione minore in questo stadio, rispetto al secondo (Fig. 1), 
indica che tale differenziazione non è condizionata dal riassorbim ento 
o scomparsa degli altri oociti.

IV Stadio. — L’organizzazione dell’uovo prosegue con la scom parsa 
del primo oocita probabilmente riassorbito, m entre sussiste ancora il 
quarto. L’arricchimento in deutoplasma della cellula uovo conferisce 
alla medesima un aspetto più voluminoso. I contorni di questa cellula, 
come nello stadio precedente, risultano irregolari e caratterizzati da 
gemme e da masse citoplasmatiche più o meno definite. Nella osser­
vazione orientata, come nella figura 1, le prim e, spesso con depressione 
al loro apice, sono localizzate sulla parte  volta verso l’intestino ; 
le seconde, sul lato opposto e verso l’esterno.

V Stadio. — A questo stadio si giunge per riassorbim ento del quarto 
oocita, contemporaneamente ad un ulteriore differenziamento m orfo­
logico. Lo stadio V risulta caratterizzato sul lato di adesione alla 
parete intestinale da tre gemme alternate con altre tre più piccole 
e ben distinte ; sul lato opposto le tre masse citoplasm atiche presentano 
aspetto trilobato e sdoppiato, e hanno assunto una posizione specifica 
rispetto alle gemme del lato interno (Fig. 1 ; Pl. 1, G e D).

A tale stadio, che contempla la scom parsa del quarto oocita, la 
cellula uovo può giungere presentando un aspetto morfologico diverso 
(Fig. 2, C) ; ovvero aderisce alla parete esterna dell’intestino soprattu tto  
per mezzo di tre gemme, m entre sul lato opposto presenta, appena 
definite, tre più grandi masse citoplasm atiche. In questo caso la 
scomparsa degli oociti non è accompagnata da quei graduali processi 
morfologici messi in evidenza nei prim i quattro  stadi, e la fase di 
organizzazione dell’uovo sembra pertanto rita rdata . Il differenziamento 
morfologico raggiunto dall’uovo al V stadio deve allora realizzarsi in 
seno allo stadio medesimo (1). Anche in questo caso la differenziazione 
della cellula uovo non è condizionata dalla scom parsa degli a ltri oociti.

VI Stadio. — In questo ultimo stadio della prim a fase si assiste 
ad una nuova riorganizzazione morfologica che prelude alla migrazione 
della cellula uovo nella camera incubatrice. Che non si tra tti di un 
aspetto intermedio degli stadi precedenti è avvalorato dalla priorità  
e diversità delle caratteristiche morfologiche osservate negli stadi già 
descritti.

Nella seconda fase, quella di formazione vera e propria, si possono 
riconoscere tre stadi, per cui tutto il processo si compirebbe attraverso 
nove stadi (Fig. 1).

(1) Questo fatto è stato osservato in pochi esemplari, e pertanto si può ritenere 
che si verifichi in situazioni particolari.
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VII Stadio. — La migrazione nella camera incubatrice deve avvenire 
in un tempo molto breve, come assai breve deve essere il tempo 
impiegato dalla cellula uovo per assumere la forma che si considera 
tipica di questo stadio. Infatti, non si sono trovati aspetti intermedi 
nonostante il notevole numero di forme esaminate.

La cellula uovo si presenta pressoché elissoidale di forma e 
bordata, e di superfìcie concava nella parte rivolta verso la cavità 
addominale. Tale form a e quella degli stadi successivi suggeriscono 
che l’uovo viene avvolto da una parete chitinosa subito dopo aver 
raggiunto la cam era incubatrice.

Fig. 2

Processo di form azione delle uova durevoli in Penilia  avirostris Dana. A e B : 
fasi di sviluppo del II stadio ; C : altro aspetto del V stadio.

Vili Stadio. — Nell’uovo elissoidale la parte concava è ancora rivolta 
verso la cavità addominale, e l’uovo non occupa ancora tutto  lo spazio 
delimitato dalla parete chitinosa (2).

IX Stadio. — Scompare la concavità, e il m ateriale cellulare occupa 
tu tto  la spazio delim itato dall’involucro chitinoso. Tra uovo e parete 
chitinosa si form a un interstizio. Come gli stadi della prim a fase, 
quelli della seconda sono vieppiù caratterizzati dall’aspetto granulare 
del deutoplasma. L’involucro chitinoso risulta trasparente e molto 
resistente.

(2) Sono state osservate anche uova durevoli di forma rotondeggiante.
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L’accrescimento dell’uovo durevole, che era particolarm ente note­
vole nella prim a fase (da 149 a 507 a ), si arresta  e apparentem ente 
regredisce nella seconda (279-356 ; questa apparente regressione
nella dimensione dovrebbe essere compensata dall’aum entato volume 
della cellula uovo.

Braiko (1964) ha trovato nel contenuto stomacale di alici delle 
uova durevoli di P. avirostris, e afferma che le medesime sono provviste 
di una doppia membrana. La più esterna, finemente granulosa, legger­
mente calcificata, e di notevole consistenza, faciliterebbe la caduta 
dell’uovo verso il fondo (3).

Nella formazione dell’uovo durevole dei cladoceri m arini, le diffe­
renze sostanziali emerse riguardono prevalentem ente due fatti.

Uno concerne gli oociti in gruppi di quattro  elementi : m entre 
in P. intermedius ed E. nordmanni il prim o, il secondo e il quarto 
oocita persistono sino a quando il terzo ha assunto il tipico aspetto 
della cellula uovo e scompaiono senza che sia sta ta  osservata una 
certa sequenza, in P. avirostris questa sequenza appare ben delineata 
e precede la comparsa nel terzo oocita del tipico aspetto della cellula 
uovo. L’altro interessa le differenziazioni che si osservano nel terzo 
oocita : m entre in P. intermedius ed E. nordm anni questo assume 
precocemente il tipico aspetto dell’uovo durevole, in P . avirostris si 
assiste ad un riassetto morfologico del m ateriale. In tu tte  e tre le specie, 
la migrazione nella camera incubatrice avviene tu ttav ia  dopo che gli 
oociti sono scomparsi o sono stati riassorbiti, e solo nella cam era 
incubatrice si assiste alla formazione del rivestim ento chitinoso.

Sudler (1899) riteneva che l’uovo partenogenetico rappresentasse 
« the surviving cell of four homologous cells », ma non era stato in 
grado di osservare quale delle quattro fosse la cellula uovo e quali le 
cellule nutrici. Nella forma sessuata il terzo oocita, a partire  dall’estre­
m ità anteriore del gruppo di quattro elementi, può considerarsi l’oocita 
generatore dell’uovo durevole, in quanto in un solo esemplare tra  
quelli esam inati tale prerogativa era assunta dal secondo oocita. Certo 
è che in entram bi i processi riproduttivi si ricorre ad un gruppo di 
quattro  oociti che evolve, a seconda dei diversi m om enti del ciclo, 
in uovo partenogenetico o uovo durevole.

Secondo recenti indagini su Daphnia magna le tre  cellule nutrici 
del gruppo hanno lo stesso significato funzionale nella formazione delle 
uova partenogenetiche e durevoli, e la quasi specifica elezione del 
terzo oocita a divenire uovo partenogenetico è di na tu ra  em inente­
mente topografica (Zaffagnini, 1961 ; 1964).

Verosimilmente il significato funzionale delle cellule nutrici è
10 stesso nei cladoceri m arini, e non si ha  motivo per escludere che
11 terzo oocita conservi la sua specificità anche nella fase parteno­
genetica del ciclo.

Nel corso della ricerca si sono spesso osservate forme con embrioni 
partenogenetici, ma con ovari in cui era evidente nei quattro  elementi

(3) Secondo Braiko (1964), a ll’inizio del ciclo dell’anno successivo, questa 
membrana più esterna si accresce, si separa da quella più interna, e tra le due 
si viene a formare un « cuscino d’aria » che permette la risalita ed il galleggiamento 
delle uova durevoli sino alla loro schiusa.
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P l a n c h e  1

Processo  di f o r m a z io n e  del le  u o v a  durevol i  in P en i l i a  a v i r o s t r i s  Dana.

A : I s tad io  con g erm ario  ; B : II s tad io  con terzo ooc ita  a ssa i  sv i lu p p a to  e 
con germ ario  ; C : V stad io  in fase  in iz ia le  con germ ario  ; D : V stad io  in fase  
ava n za ta  con  germ ario .  N el la  C e n e l la  D son o  v i s ib i l i  i rapport i  delle  g em m e  
del la  ce l lu la  uovo  con  l ’in te s t ino .
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ovocitari il form arsi di abbondante deutoplasma (4). Questa condizione 
prelude alla formazione dell’uovo durevole, e i due processi riproduttivi 
non sembrano ostacolarsi a vicenda ; resta da vedere sotto quale spinta 
la gonade passa dalla produzione di uova partenogenetiche a quella 
di uova durevoli.

Tale spinta non sembra agire necessariamente allo stesso momento 
su entram bi gli ovari, in quanto si sono osservate Penilie con un 
uovo durevole allo stadio I e con l’altro allo stadio IX. Inoltre, 
P. avirostris depone sicuramente non meno di quattro  uova durevoli, 
in quanto si sono ritrovati di frequente individui con due uova allo 
stadio IX nella cam era incubatrice, e due allo stadio I nell’ovario.

Il passaggio, nello stesso individuo, dalla ovogenesi partenogenetica 
a quella anfìgonica è stato osservato oltre che in P. avirostris, in 
E. nordmanni, tra  i cladoceri marini, e in Daphnia magna, D. pulex, 
D. longispina e Simocephalus vetulus, tra  quelli di acqua dolce (5).

Poiché nei cicli partenogenetici la produzione delle uova durevoli 
coincide con la capacità di generare individui maschili, se lo stesso 
individuo è capace di produrre uova subitanee e uova durevoli, le 
m odalità riproduttive appaiono di grande interesse.

L’evento induce a supporre che le uova subitanee da cui si 
sviluppano gli embrioni nella camera incubatrice sono quelle che 
daranno origine a maschi. Pertanto le forme parentali potrebbero 
considerarsi femmine mittiche, cioè capaci di dare origine a maschi, 
oltre che a uova durevoli, generatrici a loro volta di femmine fondatrici. 
Un altra  ipotesi è che gli embrioni derivati dalle uova subitanee diano 
origine a individui di sesso femminile ; nel qual caso tali individui 
potrebbero essere femmine partenogenetiche, oppure altre femmine 
che daranno uova durevoli. Non è da escludere una terza ipotesi, 
secondo la quale la produzione delle uova durevoli in P. avirostris 
potrebbe essere lim itata solo a pochi stock genetici (Lochhead, 1954).

Le risposte ai problemi posti da queste osservazioni possono impli­
care conseguenze di notevole interesse per la biologia di P. avirostris, 
specialmente laddove questo cladocero presenta ciclo annuale, poiché 
nelle zone nelle quali detto ciclo è stagionale, la partenogenesi è 
deuterotoca e di tipo monociclico.

Riassunto

Gli A.A. descrivono dal punto di vista morfologico la formazione dell’uovo 
durevole nel cladocero marino Penilia avirostris Dana. Dei nove stadi descritti, sei 
appartengono alla fase di organizzazione e tre a quella di formazione vera e propria 
dell’uovo durevole. Gli A.A., inoltre, prendono in esame la formazione dell’uovo 
durevole nei cladoceri marini Evadne nordmanni e Podon interm edius.

(4) Sudler (1899) aveva osservato che le uova partenogenetiche di Penilia 
contengono assai scarso deutoplasma. Lo stesso A. non aveva avuto modo di 
osservare uova durevoli. La differenza in deutoplasma nei gruppi di quattro oociti 
che evolveranno in uova partenogenetiche e durevoli è cosi notevole che risulta 
m olto agevole distinguerle.

(5) ¡Zaffagnini (comunicazione personale) ritiene che in tutti i cladoceri la 
stessa fem m ina possa produrre uova partenogenetiche e anfìgoniche, ed ancora 
che la stessa fem m ina possa produrre partenogeneticamente sia maschi che femmine 
anche nella medesima generazione.
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Summary

Development of the resting egg of Penitia avirostris.

The A.A. have studied the morphological development of the resting egg of 
the marine cladoceran Penilia avirostris Dana. Nine stages have been described; 
six stages belong to the organization process, and three stages to the real form ation  
of the resting egg. The morphological development of the resting eggs in the 
marine cladocerans Evadne nordmanni and Podon interm edius has been discussed.
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