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¢ES AFECTADA LA EXPECTATIVA DE VIDA DE LOS MODULOS POR
SU POSICION EN LA COLONIA? ESTUDIO COMPARATIVO EN
BRIOZOOS,

M.R. Muiioz, P.H. Manriquez, B. Castafieda y J.M. Cancino*

ABSTRACT. Is the life-expectancy of modules affected by its
position within the colony? A comparative study on Bryozoans.

The commonest bryozoans in Central Chile form encrusting
unilaminar colonies which grow by budding new modules (zooids)
at the colonial edge. Since modules are genetically identical
they wusuvally are regarded as having the same physiological
potential. However, basic parameters such as life-expectancy of
modules as a function of their position within the colony are
unknown. In the present study we compared both the longevity
and the potential for sexual reproduction showed by zooids of 3
encrusting bryozoan species as a function of location within the
colony.

Colonies of Fenestrulina malusii, Hippaliosina sp. and Mem-
branipora isabelleana, were reared from larvae in the laboratory
and observed during 6 months. The colonies were mapped weekly
and each zooid was classified as active, degenerated or dead.
A1l new zooids budded during the week were regarded as a cohort.
Life tables were wsed to compare the life-expectancy of zoolds
in each cohort.

The survival curves obtained for zooids of the 3 species were
of Type I (physiological). The life-expectancy of the modules
increased toward the periphery of the colony; zooids generated
when the colony was smaller lasted for @ shorter time than
zooids generated when the colony was larger. However, zooid
life-expectancy increased only until a maximum longevity of 15
to 16 weeks. The fecundity of the colony (sexvally produced
gametes) depended almost exclusively on the modules with the
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higher life=expectancy.

The increase on zooid life-expectancy

‘as colonies get larger could be related to the reduction of
z00id metabolic rate as colony size increases, as previously

reported for bryozoans.

Key words: Colony, Bryozoa, modular survival, life tables.

INTRODUCCION

La demograffa cléslca se ha desarrolla-
do tenlendo en conslderaclén las carac—
terfsticas de los organlsmos unltarlos.
Esta queda definlda por la entrada
(natalldad e Inmlgraclén) y sallda
(mortalidad y emlgracién) de Individuos
de la poblaclén. Las generallzacleones
exlstentes hoy en dfa en ecologlae-
evolutlva estén basadas en estos orga-
nilsmos unitarlos (Begon et al. 1986),
no obstante que exlste una gran dlver-
sldad de organismos modulares los que
suelen dominar muchos de los amblentes
terrestres y marlnos (Jackson 1983).

Los organlismos modulares, al Igual
que los unlterlos, conforman pobla-
clones de colonlas sobre la base de
relaclones conespecificas en un tlempo
y espaclo dellmitables, pero, con una
peculariedad. Cuando un genctipo es
coplado, a través del proceso de ¢lona-
clén, se adiclona a la demograffa po-
blacional un nuevo nlvel estructural.
Este es el de entrada (gemacién) vy
sallda (mortalldad) de mSdulos, (Herper
1980) .

Deblde a que no todos los médulos
son gemados slmulténeamente luego del
. reclutemlente de la larva, exlste una
estructura de edades de mSdulos.  AsT,
en cada uno de estos dos nlveles pobla-

clonales se maniflestas una: (a) es-
tructura etfrea de Indlviduos genética-
mente distintos (colonlas) o "genets” y
(b) estructura etrea de mbdulos (co-
ples genétlcamente ldéntlcas). Respec—
to del nilvel colonlal, sabemos que
&stas no pueden ser féclimente asligna—
des & clases de edades especlficas
(Hughes & Jackson 1980). En estos
términes se ha desarrollade un modelo
demogrétlco que modlfica la matrlz de
Leslle Incorporando el tamafic de las
colonlas (Hughes & Jackson 1980, Hughes
1984, Hughes & Connell 1987).

En brlozoos Incrustentes una colonie
se produce a partlr del asentemlento de
una larva, la cual metamorfosea y gema
por su periferla médulos que permanecen
unldos. AsT, el momento en la vida de
la colonla en que un mbdulo es generado
tiene estricta relaclén con su posiclén
radlal en ella. Respecto de este nlvel
modular sabemos que mSdulos de las
zonas cenirales de una colonla presen-
+an menor capacldad de regeneraclén que
aquellos de la perliferla (Palumbl &
Jackson 1982, 1983). AsT, es posible
preguntarse sl (a) jpueden todos los
médulos de un "genet" ser tratados como
unidades Idéntlcas? y (b) ;estd rela-
clonado el ciclo de vida de cada mbdulo
con el momento en la vida del "genet”
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en que es gemado?

Es en el nlvel modular donde estf
cenfrado este irabajo y su obJetivo es
responder estas Interrogantes empleande
crganismos colonlales. Asf, el proble-
ma planteado se traduce en s! el ciclo

MATERIALES

Colonlas de tres especles de brlozoos
Incrustentes fueron cultlvades en
porta-ob jetos y places de vidrio de
10x10 cm mantenldos en acuarlos con
agua de mar clrculante. ODurante el
primer semestre de 1985 se mantuve en
la Estaclén Costera de Investlgacliones
Marfnas (ECIM - Las Cruces) colonlas de
Fenestrulina malusll (Audouln 1826) e
Hippallosina sp., ambas especles son
muy frecuentes bajo los discos de ma-
croalgas y sobre rocas en el 1itoral de
Chlle central. La tercera especle
utilizada, fue Membranipora Isabelleana
(d'0rblgny 1847), la cual durante 1988
fue cultlvada en Santlago, en la Sala
de Acuarlos del Depertamento de Ecolo-
gfa, segln la metodologla descrita en
Canclno et al. (en prensa)l. A esta
Glitime se le encuentra comlnmente sobre
tfrondas de macroalges.

Todas las colonlas fueron mantenldas
sin Interaccién por confacte con otfros
organlsmos. El crecimlento colonlal y
la actlividad de cada mSdulo en la colo-
nia (actlve, reproductive, degenerade o

muerto) fue segulda semanalmente, du-

Y

vital de un mSdulo esté determinado por
su poslclén en la colonla. Slendo que
cadsa mSdulo es una copla genétlca,
podemos presumir que para un mismo
amblente no existirén dlferenclas en el
clclo de vida de los mSdulos de la
colonla.

METODOS

rante & mases, medlante dibujos szor
cmara |Gclda y por fotograffa. EI
perfode de vlda de un mbdulo Incluye

todos sus clclos de degeneracién vy
regeneraclén.
Deflnlmos cohortes semanales, las

que quedaron constltuidas por +todos
aquellos mbdulos generados durante cada
semana a partir de la fecha de asenta-
miento de la larva. La edad aslgnada a
cada cohorte corresponde a la edad en
semanas de |la colonla al momento de ser
formada la cohorte. Usamos tablas de
vida pera representar la +frayectoria
vital de un mSdule promedic en cada
cohorte. Se comparé la dlstribuclén
acumylada de cada par
curvas de scbrevivencla en cada colonla
utlilzando l|a prusba de Kolmogorov-
smirnov (Slegel & Castellan 1988). FPor
razones de clarldad en las flguras de
curvas de sobrevivencla se han graflca-
do s6lo algunas cohortes y por razones
de espaclo sélo se presentan |as tablas
de vida que tlenen valores de
fecundidad.

suceslve de
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RESULTADOS

La expectativa de vida se refleja en el
Srea bajo |les curves de scbrevivencla.
AsT, hasts la sexts cohorte de Fenes-
trullna malusil (Flg. 1) se presenta un
Incremento slgnlflcativo en las expec—
tativas de vida & medlda que se obser—
van cohortes generadas a una mayor edad
colontal (cohortes més perltéricas).
Sin embargo, a partir de la 92 cohorte
las expectativas de vida dejan de In-
crementarse slgnlficativamente (Kolmo—
gorov=Smirnov, P > (0.50}. AdemSs, para
esta especle mbdulos de la 69 a la 159
cohorte produjeron larvas entre la 89 y
17% semana de vlda colonlal (Tabla 1-4).

Las curvas de scbrevlvencla para
cohortes de Hippallosina sp. son muy
simlilares @& las d@ F. malussl, pero
aqul exlste una mencr dlferencla en las
expectativas de vida entre cada cohorte
(Flg. 2). Los Incrementos en expecta—
tlvas de vida de)an de ser signlflcati-
vos a partlr de la 62 cohorte (Ko Imogo-
rov-Smirnov, p > 0.50). En Hippallosi-
na sp. la reproducclén sexual se
reallzé en mSdulos de las cohortes 129
a la 149, entre la 212 y la 232 semana
de vida colonlal (Tabla 5). MNo se
presentan las tablas de vida para las
cohortes 132 y 149,

Membranipora Isabelleana presenta
las dlferenclas en expectativas de vide
mis marcadas entre los mSdulos de co-
hortes centrales (19 a 3¥) y perliéri-
cas (692129 (Flg. 3). Para cohortes
semanales de esta especle el Incremento
en expectativa de vida deja de ser
slgniflcativo a contar de la 62 cohorte
(Kolmogorov=Smlrnov, p > 0.50). M&~
dulos de M. Isabelleana correspondien—

tes a la 99 y 102 cohorte produjeron
huevos entre la 132 y 169 semana de
vida colonlal (Tabla 6-7). No se pre-
senta la tabla de vida para los médulos
de la 109 cohorte.

Dos resultados comunes a las Yres
espacles en estudlo deben ser resalta-
dos de las curvas de scbrevivencla: a)
la expectativa de vide de los mbdulos
de cada nueva cohorte que es adlclonada
en la periferla colonial se Incrementa
con respecto a aquellos de |a cohorte
que le precede; b) este aumento en
expectativas de vida no [Incrementa
Indefinldamente en las suceslvas cohor-
tes semanales de m&dulos en la colonia
y tlende a alcanzar un méximo.

FInalmente, dos aspectos de la fe-
cundlidad colonlal han quedado pendlen—
tes producto de que sélo se ha presen—
tade la Informacl&dn (tablas de vida vy
curvas de sobrevivencla) para algunas
cohortes escojides de mbdulos. Asl, en
primer lugar la cantldad total de lar-
vas producidas por F. malusil es muy
superior a la producida por Hippallosli-
na sp. (Tabla 8). Debldo a que M.
Issbelleana posee fecundaclén externa,
sélo es poslble contablllzar huevos y
no tenemos manera de estimar la frac-
clén de ellos que seré fecundada. En
segundo lugar, no obstante las dlferen-
clas en |arvas totales para F. malusil
y Hippallosina sp., la cohorte promedio
en que se centrd el esfusrzo repro-
ductive fue bésicamente la misma para
ambas especles (Tabla 8). Sin embarge,
M. Isabelleana centré su esfuerzo re-
productive en cohortes de menor edad
colonfal (Tabla 8).
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fig. 1. Curvas de sobrevivencia para 6 cohortes semanales de modulos de Fenes-
trulina malusii. Los nimeros en cada curva indican la semana de edad
colonial a la cual corresponde cada cohorte.

TABLA 1. Fenestrulina malusii. Tabla de vida para la cohorte de la sexta semana.

x n 1x qx ax nx

1 10 1.00 0 9.40 0

2 10 1.00 0 8.40 0

3 10 1.00 0 7.40 0.40
b 10 1.00 ] 6.40 0.60
5 10 1.00 0.10 5.40 0.20
b ] 0.90 0 4.89 0

7 9 0.90 i} 3.89 0

8 9 0.90 0.22 2.89 ]

9 7 0.70 0.1%4 2.43 0
10 6 0.60 0.33 1.67 0

" 4 0.40 1.00 1.00 0

=
o
i
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Fig. 2. Curvas de sobrevivencia para 6 cohortes semanales de médulos de Hippalio-
sina sp. Los nimeros en cada curva indican la semana de edad colonial a
la cual corresponde cada cohorte.
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Fig. 3. Curvas de sobrevivencia para 5 cohortes semanales de mddules de Membrani-
pora isabelleana. Los nimeros en cada curva indican la semana de edad

colonial a la cual corresponde cada cohorte.
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TABLA 2. Fenestrulina malusii. Tabla de vida para la cohorte de la novena semana.

X n 1x qx ex mx
1 57 1.00 0 10.78 0
2 57 1.00 0.04 9.78 0
3 55 0.96 0 9.1% 0
4 25 0.96 0.08 8.14 0.64
5 50 0.88 0 7-79 0.42
6 50 0.88 0 6.79 0.38
7 50 0.88 0.0% 5.79 0.60
8 48 0.8% 0 5.02 0.37
9 48 0.84 0.06 k.02 0

10 45 0.79 0.23 3.21 0

11 35 0.61 0.28 2.87 0

12 25 0.4% 0.20 2.99 0

13 20 0.39 0.40 2.00 0

14 12 0.21 0.33 1.67 0

15 B 0.4 1.00 1.00 0

Ro = 2.16

TABLA 3. Fenestrulina malusii. Tabla de vida para la cohorte de la decimosegunda

Semana.

X n 1x qx ex mx
1 159 1.00 0 12.91 0

2 159 1.00 0 11.91 0.40
3 159 1.00 0 10.91 0.24
& 159 1.00 0 9.91 0.29
5 159 1.00 0 8.91 0.33
[ 159 1.00 0 7.91 i

7 159 1.00 ] 6.91 0

8 15% 1.00 0.03 5.91 0

9 155 0.97 0 5.06 0

10 155 0.97 0.09 4.06 1]

1 150 0.88 0.02 3.57 0
12 137 0.86 0.10 2.43 0
13 123 0.77 0.40 1.60 0
T4 3 0.46 1.00 1.00 0
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TABLA 4. Fenestrulina malusii.

Semana.

X n
1 225
2 225
3 225
b 225
> 225
6 225
7 225
8 225
9 225
10 219
1 21%
12 209
3 175
14 143
15 90
16 1"
Ro = U.ﬁﬁ

TABLA 5. Hippaliosina sp. Tabla

X n
1 24
2 2h
3 24
4 24
5 23
6 23
7 23
8 23
9 22
10 22
1 20
12 20
13 19
14 17
15 13

Ro = 0.91

Tabla de vida para la cohorte de la decimoquinta

—
=

F=1
3

v

(== — T = I T = A TR U At A N (N YT 'y
. O
cHFfFowwowwo oo oD oo oo

.

.
.
P TR R ]

Viow@wWNn oo o ooo oo
a0 C oo o0 Cc o0 oo

O =3 oD O RO A

de vida para la

1x gx
1.00 0
1.00 0
1.00 0
1.00 0.04
0.96 0
0.96 0
0.96 0
0.96 0
0.92 0
0.92 0.10
0.83 0
0.83 0.05
0.79 0.0
0.7 0.17
0.54 1.00

BX

13.71
12.71
M.71
10.71
9.7
8.71
7.71
6.71
5.7
4.86
3.94
3.00
2.38
1.7
1.12
1.00

(=N — I — I — i — I — I = = — I = Y — I~ I Y

El
3

.

P2
[ vt

cohorte de la decimosequnda semana.

X

13.38
12.38
11.38
10.38
9.77
8.77
7.1
6.77
6.02
5.02
b.46
3.46
2.58
0.76
1.00

[= == i = - = - = N =]

X

40
.65



M.R. Mufioz et al. _Expectativa de vida en midulos de briozoos 43
TABLA 6. Membranipora isabelleana. Tabla de vida para la cohorte de la novena
semana.

x n 1x qx ex mx

1 1521 1.00 0 6.32 0

2 1521 1.00 0 5.32 0

3 1521 1.00 0 h.32 0

4 1521 1.00 0 3.32 0

5 1521 1.00 0.10 2.32 17

[ 1365 0.90 0.53 1.47 20

7 634 0.42 1.00 1.00 20

Ro = 43.40
TABLA 7. Membranipora isabelleana. Tabla de vida para la cohorte de la decimo-

sequnda semana.

X n Ix qx ex mx
1 703 1.00 0 i 0
2 703 1.00 0 3 3
3 703 1.00 0 2 0
b 703 1.00 0 1 0

TABLA 8. Cantidad total de unidades reproductivas sexuvales (N1) producidas por cads
colonia al cabo de 27 semanas y cohorte promedio en la cual se centrd el

esfuerzo reproductive {(C).

"ni" corresponde a la cantidad de

unidades

reproductivas producidas por una cohorte particular; "ci™ a la edad de una

cohorte particular.

Fenestrulina malusii

Hippaliosina sp.

Membranipora isabelleana

Nl = nij C=

(a): larvas;

(b): huevos

N1 C
1.119(a) 12,03
42(a) 12,62
152.780(b)} 9,57

{ni xci) /N1
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DISCUSION

Los resultados aqul presentados pera
colonlas de 3 especles de brlozoos
Incrustantes mantenlidas sin Interacclién
por contacto con otres organismes,
Ilevan a dos generallzaclonas: (a) las
expectativas de vida tlenden a ser
mayores para m&dulos correspondlentes e
cohortes generades s una mayor edad
colonlal. SIn embargo, este incremento
alcanza un méximo luego de un clerto
nlmerc de cohortes. (b) s6lo mbdulos
de algunas cohortes en la colonla pro-
duclrén derlvades sexuvados, los cuales
conforman una banda de médulos repro-
ductlivos. Los médulos en los que se
Inlcla la reproducclén sexual pertene—
cen a las primeras cohortes en las que
la expectativa de vida de los médulos
deJa de Incrementarse slgnlflcativa-
mente. MNuestros resultedos Indicen,
que en ausencla de colonlas veclinas los
mbdulos centrales de las colonlas ne
Ilegan a produclr gemetos. Consldera-
mos que més allé del tlempo de registro
exper Imental de este estudlo, nuavas
cohortes perliféricas podrfen adlclonar-
se a |a banda de mdulos reproductivos.

Sobre estas generallzaclones surge
una concluslién general que responde a
la pregunta del tTtulo de este trabajo
: La posliclén del mSdulo en 1a colonia
tlene un efecto significativo scbre su
clclo de vida. Entendemos esta poslclién
como relatlve a la cantlidad de mSdulos
preexlstentes. Muficz & Canclno (1989)
han mostrade que a medlda que nuevos
médulos son adlclonados por gemacién en
la colonla, dismlnuye signlflcativa-
mente tanto el consumo de oxTgeno como
la 1ingestibén de allmento por zoolde.
Esta dlsmlnucldn en la actlvidad meta-

bSlica podria ester relaclionada con un
sumente de la expectativa de vida para
los m&dulos y adem8s con la posibilidad
de canallzar energla a reproduccién.
No existe evidencla en la |lteraturs
que nos permlta conslderar en més dete-
lle |a relactén entre la tasa metabbii-
ca de los mSdulos, sus expactativas de
vida y su reproduccién sexual.

La menor longevidad de los médulos
de las colonlas de M. Isabelleana,
mantenidas en laboratorio, se debe a
qua & diferencla de lo gque ocurre en
las otras dos especles estudiadas, en
estas no se reglstrd ninglin clclo de
degeneraclén-regeneracién de zooldes.
El hecho que M. Tsabelleena haya cen—
trade su esfuerzo reproductive en
cchortes de menor edad que las otras
dos especles, podrla ester relacionado
con la menor longevidad de los zooldes
y #&sto asoclado con un menor +lempo de
vida colonial debido a lo effmere del
sustrato utlllzado por esta especle
(frondas de algas).

En este trabajo sa ha descritec que
en +tres especles de organlsmos colo-
nlaeles Incrustentes la reproducclén
sexual se relaclona con aquellos mb-
dulos de mayor tlempo de vida en la
colonia. Este aporte abre nuevas pre-
guntas sobre el nivel modular de estas
poblaciones, por e jemplo: pCufnto puede
varlar el clclo de vida de los médulos
cuando son Incorporadas Interacclones
con y aloespeclflcas entre colonlas?



M.R. Mufioz et al. Expectativa de vida en midulos de briozoos 45

AGRADECIMIENTOS. El primer autor agradece al Dr. Eduardo Fuentes las discusiones y
sugerencias sobre este trabajo. Los autores agradecen los comentarios de dos
revisores anonimos. Este se realizd gracias al financiamiento del Programa de
Investigacidn DIUC Facultad de Ciencias Bioldgicas 89-91y al proyecto FONDECYT
0616-89. M.R. Mufioz es becario de Fundacign Andes,

LITERATURA CITADA

Begon, M., Harper, J.L. & C.R. Townsend. 1986. Ecology: individuals, populations
and communities. Sinauer Associates, Inc. Publishers. Sunderland, Massa-
chusetts. 876 pags.

Cancine, J.M., Castafieda, B. & M.C. Orellana (en prensa). Reproductive strategies
in bryozoans: experimental test of the effects of conspecific neighbours.
Memoires hors Series de la Société des Sciences Naturelles de L'Quest de la
france.

Harper, J.L. 1980. Plant demography and ecological theory. Oikos, 35: Zh4-253.

Hughes, T.P. 1984. Population dynamics based on individual size rather than age: A
general model with 3 reef coral example. American Naturalist, 123: 778-795.

Hughes, T.P. & J.H. Connell. 1987. Population dynamics based on size or age? A
reef-coral analysis. American Naturalist, 129: 818-829.

Hughes, T.P. & J.B.C. Jackson. 1980. Do corals lie about their age? Some demogra-
phic consequences of partial mortality, fission and fusion. Science, 209:
113-715.

Jackson, J.B.C. 1983. Biological determinants of present and past sessile animals
distributions. In: Tevesz, M.J.C. & P.L. McCall (eds.). Biotic interactions
in recent and fossil benthic communities, chapter 2: 39-119. Plenum Publi-
shing Corporation.

Mufiez, M.R. & J.M. Cancino. 1989. Consecuencias del tamafio colonial en la tasa
metatdlica de Cauloramphus spiniferum (Bryozoa). Revista Chilena de Historia
Natural, 62: 205-216.

Palumbi, S.R. & J.B.C. Jackson. 1982. Ecology of cryptic coral reef communities.
II Recovery from small disturbance events by encrusting Bryozoa: The influen-
ce of "host" species and lesion size. Journal of Experimental Marine Biology
and Ecology, bk: 103-115.



46 Revista de Biologia Marina Vol. 25, Ne2, 1990

Palumbi, S.R. & J.B.G. Jackson. 1983. Aging in modular organisms: Ecology of zooid

senescence in Steginoporella sp. (Bryozoa: Cheilostomata). Biological Bulle-
tin, 164: 267-278.

Slegel, S. & N.J. Castellan, Jr. 1988. Nonparametric statistics for the behavioral
sciences. McGraw-Hill Book Company, U.S.A. Second edition. 399 pags.

Manuscrito recibido en agosto de 1990 y aceptado en octubre de 1990.





