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CICLO DIARIO DE LIBERACION LARVAL EN DOS ESPECIES DE

BRIOZOOS

Trabajo preseatado ca las X1 Jomadus de Ciencies del Mar, Santingo, mayo 1992,

JUAN M. CANCINO'?, MARIA CRISTINA ORELLANAI2, MAURICIO R. MUROZ 2 Y

ROGER N. HUGHES?

{:‘.lan M. CancinolZ, Marfa Cristina Orellanal?, Mauricio R. Mufioz 2 y Roger N.
ughes ? : Daily cycle of larval release in two bryozoan species.

Light has usually been used in the laboratory to induce the release of larvae

brooded bryozoans. Field studies are need

to understand the ecological

g of suc! ¥ to light. In the present study we compare the circadian
pattern of larval release of two bryozoan species subjected to natural photoperiod

and tidal cycle.
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and placed in chambers located cither in the sea at 1 m below chart datum, or in
tanks in the laboratory. Seawater was continously pumped through the chambers
and delivered into sieves on a fractionator that partitioned the output into hourly

samples.

Larval release in both species occurred only in daylight, starting shortly after

sunrise. The circadian pattern of larval release was
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of light at high tide in daytime.
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INTRODUCCION

La mayoria de las especies de briozoos
producen larvas lecitotrdficas, las que
son incubadas en estructuras especiales
de la colonia parental (Ryland 1970).
Tradicionalmente estas larvas han sido

£
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recolectadas, en condiciones de laborato-
rio, manteniendo las colonias reproduc-
tivas en oscuridad por alrededor de un
dia, luego de lo cual son expuestas a la
luz para inducir la liberacién de larvas.
Aparentemente este método fue utilizado
por primera vez con briozoos por Grave
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(1930) y desde entonces ha sido emple-
ado en forma rutinaria por distintos au-
tores (particularmente por Ryland 1959 y
1960; revisién en Cancino ef al. 1991). No
es sorprendente que las larvas de brio-
zoos sean liberadas en respuesta a cam-
bios en la iluminacién ya que éstas, una
vez liberadas suelen mostrar conductas
definidas frente a la luz (Ryland 1960;
Thorson 1964; Ryland 1974; Ramirez &
Cancino 1991). Sin embargo, para enten-
der el significado ecolégico de esta con-
ducta de liberacién larval es necesario
conocer si en el ambiente natural sigue
sicndo la luz el factor inductor de la libe-
racién. Recientemente fue publicado el
primer trabajo sobre el patrén diario de
liberacién larval en colonias del briozoo
Cellcporella hyalina (L.) sometidas a los ci-
clos naturales de iluminacién y mareas,
en la costa de Gales (Cancino et al. 1991).
En esta especie, la liberacién larval ocu-
rrié principalmente en presencia de luz,
siendo el cambio de oscuridad a luz el
principal factor inductor. El ciclo de ma-
reas tuvo un papel secundario en la libe-
racién larval, al controlar los niveles de
luz que reciben las colonias, en funcién
de la altura de la columna de agua sobre
ellas. Esto generd, en algunos dias, un
patrén bimodal de produccién de larvas
con inhibicién de la liberacién por falta
de luz durante mareas altas diurnas
{Cancino ef al. 1991).

Celleporella hyalina también esta
presente en las costas de Chile (Moyano
1986; Cancino ef al. 1991), lo cual propor-
ciona una buena oportunidad para estu-
diar si poblaciones de la especie, separa-
das por una gran distancia geogréfica, si-
guen patrones similares de liberacién
larval. Adicionalmente, son necesarios
estudios comparativos de los patrones
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circadianos de liberacién larval en dis-
tintas especies con el fin de establecer,
por una parte, qué tan generales son es-
tos patrones y comprender, por ofra, el
significado evolutive de la conducta de
liberar larvas en respuesta a los cambios
de iluminaci6n.

Los objetivos del presente trabajo
fueron, por lo tanto, estudiar el patrén
¢ircadiano de liberacién larval en dos es-
pecies de briozoos incrustantes de la
costa de Chile, Celleporella hyalina y
Chaperia acanthina (Lamouroux), determi-
nando para C. hyaling cuan generalizado
es el patrén de liberacién descrito re-
cientente para una poblacién de esta es-
pecie en el hemisferio norte.

MATERIALES Y METODOS

Colonias reproductivas de Celleporella
hyalina (L) 'y Chaperia  acanthina
{Lamouroux), adheridas a discos basales
del alga fedfita Macrocystis integrifolia
(Bory), fueron recolectadas en las

(31" 31'S, 71" 38'W) durante los meses de
enero y febrero de 1990 y febrero de 1992.
Los discos de esta macroalga provenfan
de una profundidad no mayor a 1 m du-
rante marea baja. Las colonias fueron lle-
vadas a la Estacion Costera de
Investigaciones Marinas (ECIM) de la
Pontificia Universidad Catélica de Chile,
ubicada en Las Cruces, y colocadas en
camaras especialmente disefiadas para el
estudio del ciclo diario de liberacién lar-
val antes de 2 h desde la recolecta. Cada
camara consistié en un desecador plas-
tico con tapa transparente, provisto de
mangueras de 1 pulgada de didmetro
para el ingreso de agua de mar en su
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base, y para la salida de ésta por su parte
superior (Fig. 1). El agua de mar prefil-
trada a 8 pm se hizo circular por la cé-
mara mediante una bomba sumergible.
El flujo de agua salida de la cdmara fue
recibido en envases de 250 ml provistos
de filtros de 60 pm de apertura, para rete-
ner las larvas (Fig. 1). Los envases reco-
lectores de larvas se colocaron dentro de
envases de 700 ml, para recibir y mante-
ner las larvas siempre en agua, evitando
dafiarlas. Los envases estaban ubicados
en una rueda cuya rotacién era contro-
lada por un mecanismo de relojerfa, pro-
visto de sensores foto-eléctricos, que
posibilitaba la recoleccién de larvas a
intervalos de una hora.

En algunos experimentos se usé
s6lo una cdmara de liberacion (ver mas
adelante), mientras que en otros se usé
dos simultineamente. En cada ocasitn,
las camaras fueron mantenidas funcio-
nando en forma continua durante varios
dias, y fueron ubicadas ya sea en el sub-
mareal somero (a 1 m bajo el cero de ma-
reas) o en estanques de 800 | ubicados en
tierra. En ambos casos las camaras reci-
bieron luz natural durante los periodos
de iluminacién; las ubicadas en el sub-
mareal (Fig. 1) estuvieron sometidas al ci-
clo natural de mareas y fotoperiodo. Las
larvas recolectadas cada hora fueron
contadas y clasificadas por especie bajo el
microscopio binocular, a mds tardar 2 h
después de finalizada la recoleccién en
cada envase. No se detecté asentamiento
larval en los envases recolectores durante
el periodo previo al conteo de larvas.

Se realizaron 2 tipos de observa-
ciones experimentales en los perfodos de
primavera y verano de 1990 a 1992, época
del afio en que la mayoria de las colonias
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de ambas especies se encuentran repro-
ductivas.

(a) DETERMINACION DEL PATRON DE
LIBERACION LARVAL EN EL SUBMA-
REAL: Las colonias fueron recolectadas al
atardecer del 23 de enero de 1990, estu-
didndose la liberacién larval, durante los
4 dias siguientes en una camara anclada
a una estructura submareal ubicada a 1
m por debajo del cero de mareas en un
canalén en Las Cruces. En esta ocasién se
registré, cada hora, sélo el ntiimero de
larvas de C. hyalina. Un segundo grupo
de datos fue obtenido en el submareal
con colonias recolectadas al atardecer del
dia 1 de febrero, las que fueron estudia-
das entre el 2 y el 7 de febrero. En esta
ocasién se registré el nimero de larvas
de ambas especies y la luz incidente en la
superficie del agua. La altura de mareas,
a intervalos de una hora, fue calculada
usando la tabla publicada por el Instituto
Hidrogrifico de la Armada.

(b) OBSERVACIONES Y EXPERIMENTOS
EN ESTANQUES EN TIERRA: En seiembre
de 1991 se realizaron observaciones en
estanques de 800 1 ubicados al aire libre
en ECIM, experimentindose con dos ca-
maras. A fin de verificar la necesidad de
luz para la liberacion, una de las cAmaras
fue cubierta con pléstico negro durante el
dia. Adicionalmente, en febrero de 1992
se realizaron experimentos en los mismos
estanques. En esta ocasion también se
usd fotoperfodo y luz natural, pero se
control6 la cantidad de luz incidente so-
bre las cAmaras de liberacién. La densi-
dad de flujo foténico fue controlada cu-
briendo el estanque con una malla som-
breadora de alta densidad (80% de re-
duccion de la luz), la que por cada capa
utilizada disminufa el flujo foténico en
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aproximadamente un orden de magni-
tud. Se reali 1 experimentos sin malla
(densidad de flujo foténico natural), con
una y con dos capas de malla. En este
grupo de experimentos la luz fue medida
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dentro del agua, adyacente a las cimaras
de liberacién de larvas. Para medir la
densidad de flujo foténico se usé un fo-
tometro LI-COR 185A con sensor esfé-
rico para luz fotosintéticamente activa.

Fig.1. Di esqu

ico del sist

| i recolector de larvas. 1, bomba; 2, llave para ajustar el flujo;
3, Tilt.m; 4, cdmara de liberacié

colonias re|

n larval; 5,

discos basales de Muacrocystis integrifolia con

uctivas de Celleporella Iryali
las larvas; 7, rueda de bicicleta; 8, motor; 9,
[astl 3 Ll ]ﬂJ- l“.delﬂ-
esta provisto de una banderola que a
permite

y Chaperia acanthi
reloj control electrénico; 10 celda foto-eléctrica.
de agua. Nétese que cada envase receptor de larvas

6, filtros en que se retienen

cortar el haz infrarcjo en la celda foto-eléctrica (10)
la rotacién de la rueda y el tiempo de recoleccién larval,
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RESULTADOS

a) PATRON DE LIBERACION LARVAL EN
EL SUBMAREAL: Las especies en estudio
liberaron larvas sélo durante el dia (Figs.
2a, 2b, 2c). La liberacién de larvas du-
rante los 10 dfas de estudio en terreno se
inicié al amanecer, cuando la densidad
de flujo foténico era apenas detectable
(<0,1 pmoles m2s) y finalizé alrededor

de una hora después de la puesta de sol
(Figs. 2a, 2b, 2c). La liberacién diaria de
larvas en C. hyalina, siguié por lo general
un patrén bimodal, con ausencia de libe-
racién alrededor del medio dia (Figs. 2a,
2b); mientras que en C. acanthina este pa-
trén fué generalmente unimodal (Fig,.2c).

Observaciones realizadas en es-
tanques, entre el 20 y el 23 de setiembre
de 1991, mostraron que al cubrir de ne-
gro una cimara durante el dia no se libe-
raban larvas. En cambio, en una cimara
con fotoperfodo normal utilizada como
control, se obtuvo en los 4 dias un total
de 287 larvas de ambas especies. Todas
estas larvas fueron obtenidas entre las 7 y
las 20 h.

b) PATRON DE LIBERACION LARVAL EN
ESTANQUES CON LUZ NATURAL: En los
experimentos realizados entre el 10 y el
14 de febrero de 1992 con fotoperiodo y
luz natural, se obtuvo distribuciones de
frecuencia de la liberacién diaria de lar-
vas similares a las obtenidas en terreno
(Figs. 3a, 3b). Se confirmé ademads, para
ambas especies, que no hubo liberacion
de larvas durante la noche. Los dfas 10,
13 y 14 de febrero, se usé luz natural di-
recta sobre las cAmaras de liberacién, al-
canzdndose alrededor del mediodia den-
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sidades de flujo foténico superiores a
1000 pmoles m2s-1 En estos dias se ob-
servé un patrén de liberacién larval bi-
modal para C. hyalina y unimodal para C.
acanthina (Figs. 3a, 3b respectivamente).
En C. hyalina la bimodalidad de la curva
de liberacién larval desaparecié al som-
brear con una o dos capas de malla (11 y
12 de febrero, Fig. 3a). Nétese que al
mantener regulada la densidad de flujo
foténico por debajo de 10 pmoles m-2s!
(12 febrero) se obluve una curva de fre-
cuencia de liberacién larval casi normal,
con un mdximo entre las 13 y 14 h (Fig.
3a). La curva de liberacién de larvas vol-
vié a ser bimodal al remover la malla
sombreadora en los dfas siguientes.
Nétese ademés que el 13 de febrero se
obtuvo mas del doble del ntimero de lar-
vas conseguidas en el dia previo. Ambos
hechos sugieren que el cambio de forma
en la curva no se debe a envejecimiento
de las muestras, sino que estd asociada a
la manipulaci6n experimental.

En C. acanthina el patron de libera-
cién larval pennaneclé casi inalterado al
disminuir exper talmente los niveles
de iluminacién en un orden de magni-
tud. Sin embargo, al utilizar el dia 12 de
febrero una intensidad luminosa dismi-
nuida en 2 6rdenes de magnitud respecto
a la intensidad natural, se obtuvo un pa-
trén de liberacion de larvas que se ajusta
a una distribucién normal (Fig. 3b). Cabe
hacer notar que en terreno se obtuvo en
tres ocasiones (3, 4 y 7 de febrero, Fig. 2¢)
curvas de produccién de larvas con ten-
dencia a la bimodalidad, lo cual sugiere
que en esta especie la interaccién luz-
altura de mareas podria jugar un papel
regulador de la liberaci6n larval.
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DISCUSION

Los resultados del presente estudio
muestran que en condiciones de terreno
y laboratorio, las larvas de ambas espe-
cies de briozoos son liberadas sélo en
presencia de luz. Esto es consistente con
lo conocido para otras especies de brio-
zoos en condiciones de laboratorio
(Mawatari 1951; Thorson 1964; Ryland
1974) y para Celleporella hyalina, en condi-
ciones de terreno (Cancino et al. 1991). Se
confirma ademis, que el ciclo de mareas
juega un papel secundario en los patro-
nes circadianos de liberacién larval,
siendo siempre la luz el principal factor
inductor como lo indica la ausencia de li-
beracion larval durante la noche. Sin em-
bargo, la frecuencia de liberacion de lar-
vas no es constante durante el dia, ni el
patrén diario de liberacién se repite
inalterado dia tras dfa, ni la liberacién
parece ser de igual magnitud con mareas
vivas que con mareas muertas (Figs. 2, 3).
Esto podria deberse a tres factores: (a) el
posible efecto directo de la densidad de
flujo foténico en la liberacién larval (b)
existencia de controles endégenos de la
liberacion y (c) el posible efecto del ciclo
de mareas (cuadratura o sicigia). A con-
tinuacion, estos tres factores son analiza-
dos separadamente.

(a) EFECTO DIRECTO DE LA DENSIDAD
DE FLUJO FOTOMICO EN LA LIBERACION
LARVAL: en este estudio se ha demos-
trado que tanto la ausencia de luz (ambas
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flujo foténico que incide en la superficie,
variaciones en alguno o en todos estos
factores podrian explicar los desplaza-
mientos y cambios en la forma de la
curva de frecuencia de liberacién de lar-
vas observado (Figs. 2, 3) de un dfa a otro
y de hora en hora en un dia determinado.
Es importante destacar que hasta ahora
desconocemos las razones por las cuales
se produce la inhibicién en la liberacién
larval al mediodia en respuesta a la alta
intensidad luminosa. En la poblacién de
C. hyalina de Gales se encontré un tipo de
inhibicién de la liberaciéon larval mucho
mis facil de explicar (Cancino et al. 1991),
ya que tal inhibicién estuvo asociada a la
falta de luz como resultado de la alta ma-
rea. Este tipo de inhibicién no descarta
que la inhibicién por alta densidad de
flujo fotonico podria también estar pre-
sente en la poblacién britdnica de esta
especie.

(b) CONTROL ENDOGENQ: En los expe-
rimentos realizados en Gales, tanto en te-
rreno como en laboratorio, la liberacién
larval en C. hyalina se concentré prefe-
rentemente en las primeras horas luego
del cambio de oscuridad a luz, lo que
llevé a Cancino ef al. (1991) a sugerir la
existencia de un mecanismo endégeno,
que asegure que la liberacién de las lar-
vas tenga lugar tempranamente en el dia.
Se constaté ademds, la aparicién de pe-
quefios picos de liberacién larval al ama-
necer, bajo condiciones de iluminacién
contmua, lo que apoya la hipétesis de la

especies durante la noche o en ci
cubiertas durante el dia) como su exceso
(C. hyalina al mediodia), inhiben la libe-
racién larval (Flg 33) Dado que la ilumi-
nacién en sub les de-
pende, entre otros factores, de la altura
de mareas, de la turbidez del agua y del

tencia de un control endégeno del ci-
clo de liberacion larval. En el presente
estudio se observé que especialmente
con muestras frescas y en condiciones de
terreno, la liberacién larval se concen-

‘raba de preferencia antes del mediodia.

Sin embargo, la importancia relativa del
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pico de liberacién larval de la tarde, pa-
rece depender inversamente de la hora a
la cual se produce la inhibicién por alta
densidad de flujo foténico (Fig. 2).

(c) POSIBLE ROL DEL CICLO DE MAREAS:
Sin desmedro de lo dicho anteriormente
con respecto a la influencia de la marea
en el ciclo circadiano de liberacion larval,
es posible que la marea tenga un papel
més importante para la liberacion que lo
detectado hasta el momento. Es suge-
rente que durante mareas vivas (Fig. 2a)
se haya obtenido un mayor ntimero de
larvas por dia que durante mareas
muertas (2 al 5 de febrero, Fig. 2b), pero
dado que se trata de muestras diferentes,
esto no constituye necesariamente una
prueba. Sin go, en la tra estu-
diada en febrero 1990 (Figs. 2b, 2c) se ob-
serva un aumento significativo en el
nimero de larvas obtenidas por dia al
acercarnos a las mareas vivas (6 y 7 fe-
brero). Un fenémeno parecido se observé
del 9 al 13 de setiembre, en la poblacién
de C. Iymlina estudiada en Gales por
Cancino et al. (1991). Sin embargo, estos
autores no discutieron el posible efecto
directo de las mareas de cuadratura o si-
cigia en la liberacion larval y se refirieron
solo al efecto secundario en el patrén cir-
cadiano, via regulacién del flujo fotonico.
Poner a prueba el efecto regulador del
tipo de marea (viva o muerta) en la libe-
racion larval, requiere trabajar con la
misma muestra bajo regimenes simula-
dos de mareas, ya que solo asf se podria
minimizar el efecto del envejecimiento de
la muestra en los resultados.

Los tres puntos discutidos ante-
riormente nos llevan a preguntarnos ; por
qué es necesario que la liberacién larval
ocurra durante el dia, en un momento
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determinado de éste y aparentemente de
preferencia durante mareas vivas?. Para
contestar tal pregunta debemos conside-
rar que las larvas de ambas especies es-
tudiadas son fotopositivas al ser libera-
das y fotonegativas al momento del
asentamiento (Ryland 1960, Ramirez &
Cancino 1991, para C. hyaling; datos no
publicados para C. acanthina). En la natu-
raleza, ambas especies abundan en luga-
res poco iluminados, tales como en grie-
tas o al interior de los discos de macroal-
gas (presente estudio, Mufioz 1992). Las
larvas de ambas especies estdn provistas
de ocelos y dado que son fotonegativas al

to del asent: to, podrian ubi-
car lugares oscuros si el asentamiento
ocurre mientras haya luz (Cancino et al.
1991). Por otra parte, se ha demostrado
que si las larvas de C. hyalina son forza-
das a retardar el asentamiento por mas
de 4 h, disminuyen su probabilidad de
asentamiento y generan colonias que cre-
cen a una menor tasa inicial (Orellana &
Cancino 1991). Las larvas de esta especie
se vuelven fotonegativas 1 h después de
ser liberadas, y en presencia de sustrato
adecuado el asentamiento ocurre antes
de 4 h desde la liberacién (Ramirez &
Cancino 1991). Normalmente se piensa
que en el ciclo de vida de especies sésiles,
las larvas producidas correspoden a la
fase de dispersién (Thorson 1964; Crisp
1976; Cancino ef al. 1991). Por lo tanto,
para las especies con larvas lecitotréficas
y con capacidad limitada para retardar el
asentamiento, es esperable un compro-
miso entre la dispersién, que debiera
tender a maximizarse por razones evolu-
tivas, y el tiempo de vida plancténica,
que debiera tender a minimizarse por ra-
zones del costo asociado al retardo del
asentamiento. La liberacion larval prefe-
rente durante mareas vivas, podria
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maximizar la dispersién dado que las co-
rrientes de mareas tendrian en ese mo-
mento su méximo valor. La liberacién
larval preferente temprano por la ma-
fiana, asegurarfa que el asentamiento
tenga lugar en presencia de luz, permi-
tiendo asf la ubicacién de lugares cscuros
durante el mismo dfa, minimizando el
costo asociado al retardo del asenta-
miento. Si bien este tltimo argumento
parece valido para C. hyalina, este no pa-
rece ser aplicable para C. acanthina. En
esta tltima especie hemos encontrado
una capacidad para retardar el asenta-
miento por hasta 36 h, sin costo aparente,
lo cual estd asociado al hecho de que esta
es una larva de mayor tamafio que la de
C. hyalina (datos no publicados). El pa-
trén circadiano de liberacién larval en C.
acanthina no estarfa condicionado, por lo
tanto, por una reducida capacidad de la
larva para retardar el asentamiento.
Larvas como éstas podrian ser liberadas
en cualquier momento del dia. Sin em-
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