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RESUMEN: Se han estudiado algunos aspectos del compor&amignto iarvarip
en la especie Hymeniacidon sanguinea, en ¢l mar y bajo condiciones experi-
mentales de iaboratorio

Las larvas tienen un corto periodo de vida libre v no se muestran selectivas
respeclo a la naturaleza y orientacidn del sustrato: el asentamiento tiene lugar
en cualquier tipo de supezficie yugasa

Tampoco se ha observado ninguna respuesta respecto a la luz; sin embargo,
presentan un geotactismo negativo durante las primeras horas de vida lbre,
geotactismo que se convierte en negative cuando se aproxima el asentamiento
El sistema acuifero de las larvas fijadas comienza a desarrollarse 5 dias des-
pués del asentamiento, y al cabo de 7 dias el rhiagon ya esta completo,

SUMMARY: RerrobUCTIoN oF Hymenlacidon sanguiiea (Grant, 1926): Larvar
BEMVIOUR AND POSTLARVAL DEVELOPMENT. — Larval behaviour patterns of this spe-
cies have been studied in situ and under experimental conditions Larval emis-
sion occurs in the Costa Brava from august to seplember

Larvae have a short period of free Bfe and prove lo be unselective to the
nature and orientation of the substrate: they settle on any type of rough
surfaces.

No response to light giadienis has been observed; but during the fist hours
of free life, karvae display a negative geotaxis which is changed into a positive
one at the pre-settlement time,

The aquiferous system begins to develop 3 days after the attachment of the
jarvae and the rhagon struclure is completed in 7 days

INTRODUCCION

A medida que se ha ido estudiando la reproduccién en las Demospongia, se
ha podido comprobar la ayuda que los conocimientos de los estados larvarios
pueden aporiar a ia sistemédtica del grupo; sin embargo, el nimero de espe-
cies cuyas larvas se conocen actualmente es relativamente pequefio para per-
mitir generalizaciones, especialmente en los oOrdenes Halichondrida y Ha-
plosclerida, entre las esponijas incubantes.

* Recibido el 12 de mayo de 1981,
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En cuanto a la especie Hymeniacidon sanguinea, los estudios embrioldgicos
realizados hasta ahora abarcan aspectos parciales. TopsENT (1911) describe
algunas caracteristicas de la morfologia externa de la larva, v Levi (1956) se
ocupa de su estructura histolégica. En esfa nota se aborda el estudio en vivo
de las larvas y su comportamiento. desde la emisién a partir de los progeni-
tores, hasta la formacion del rhagon, estado base de organizacién para el
desarrollo del adulto.

Hymeniacidon sanguinea es una de las esponjas mas frecuentes en los pri-
meros 10 m del litoral rocoso cataldn. Aunque ha sido considerada tradicio-
nalmente como especie fotdfila, en realidad la intensidad luminosa no parece
afectarle demasiado, ya que se encuentra ianio en superficies horizontales,
a menos de 1 m de profundidad, como en enclaves semioscuros, desplomes,
tineles v zona externa de pgrutas. Es mas probable que la falta de competi-
dores que resistan la luz directa sea la causa de su proliferacion en zonas bien
iluminadas.

Con frecuencia se encuentra sobre organismos diversos: Balanus sp., Arca
barbata, Ostrea edulis, Mytilus galloprovincialis, Spondylus gaederopus, Micro-
casmus sabatieri, Vermetus sp, Spongionella pulchella v Codivm dichotonuum
v, en general, sobre todo tipo de sustrato duro.

Su nicho ecolégico esti ocupado en otras localidades mediterraneas como
Banyuls-sur-Mer, por Crambe crambe (Boury EsNavuri, 1971), esponja Poeci-
losclerida, con la que ha sido confundida en ocasiones.

La época de reproduccion de esta especie varia, dependiendo de su locali-
zacion geografica: julio-agosto en Roscoff (Brien, 1973), agosto-septiembre en
la Costa Brava y junio-septiembre en Alicante (observaciones personales).
Como la temperatura es el principal Factor que regula el periodo de reproduc-
cidn, éste puede sufrir, en una misma localidad, ligeras variaciones segtn
los afios.

MATERIAL Y M#gETODOS

Durante el aito 1980, de una forma continuada, se observd in situ la es-
pecie H. sanguinea, en distintas localidades del Mediterraneo espafiol, entre
el cabo Bagur y Alicante. A partir del mes de julio, en el que las futuras larvas
comenzaban a diferenciarse, se fueron recogiendo ejemplares para su estudio
en el laboratorio.

Las inmersiones se hicieron con particular frecuencia en los meses de
agosto y septiembre, época en que se producen las larvas libres, con objeto
de estudiar su comportamiento en el medjo natural.

Para el estudio en el laboratorio de la fijacién, tipos de movimientos nata-
torios y estadios postlarvarios, se tomaron directamente del mar alrededor
de 100 larvas en estado libre vy se colocaron en cristalizadores con el fondo
cubierto de portaobjetos, conchas de bivalvos y pequefas piedras. De esta
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forma era relativamente sencille el examen de las mismas, una vez fijadas al
sustrato, con la lupa o el microscopio 6ptico. El mismo proceso se siguié con
otras 200 larvas emitidas ya en cautividad.

Los dibujos se hicieror utilizando una camara clara incorporada a la lupa
binocular.,

Con objeto de comprobar en qué momento del desarrollo comenzaban
a formarse los elementos esqueléticos, se atacaron larvas y postlarvas con
dcido nitrico, segiin la técnica de Rupig (1973),

EMISION LARVARIA

Estando la época de emision larvaria relacionada principalmente con la
temperatura del agua, la mayoria de las esponjas litorales emiten sus lar-
vas en verano y otofo. Sdélo algunas lo hacen en primavera vy principio del
invierno.

En el caso de H sanguinea, ésta comienza en la Costa Brava a principios
de agosto, alcanza la mayor intensidad en la segunda mitad de este mes y
contintia de Forma esporddica hasta finales de septiembre. En Rlanes, con-
cretamente los dias 26 v 27 de agosto (temperatura superficial del agua 24,5°C,
correspondiendo a un verano calido), tuvo lugar una emisidn masiva, pu-
diendo obseivarse miles de larvas libres en las zonas préximas a las rocas.

En los meses de junio y julio, los embriones, todavia inmaduros, se en-
cuentran en la parte basal de la esponja y, en muchos casos, quedan adheri-
dos al sustrato cuando se arianca el ejemplar, Una vez formadas, las larvas
se lrasladan hacia la zona superficial, inmediatamente debajo del ectosoma,
v mas frecuentemnente a los conductos acuiferos préoximos a los dsculos.

Las larvas completamente maduras pueden esperar un cierto tiempo en
el mesénquima o en los conductos de la esponja madre sin que por elo pier-
dan fertilidad. Cortes practicados in situ a varios ejemplares, dejaban libres
larvas que, en contacto con el agua, comenzaban a nadar con normalidad.

El mecanismo por el que las larvas se abren paso a través del mesénguima
hasta la zona superficial, se desconoce. Bercouist (1978) admite la posibili-
dad de que las larvas produzcan enzimas, perc también es probable que
avancen por los pequefios conductos acuiferos de la base de la esponja hasta
los conductos més amplios, ya que tienen una cierta plasticidad y pueden
rotar gracias a los cilios, sirviéndose, ademds, de la corriente de agua que
atraviesa continuamente la esponija.

La emisidn larvaria va acompafiada de un gran hinchamiento de los con-
ductos acuiferos superficiales, hinchamiento que parece producir, al mismo
tiempo, una compresién del meséngquima y del coznosoma, que quedan con-
traides en pequeflas masas, bien diferenciadas de la parte ectosdmica El as-
pecto general de los ejemplares en este estado es mas translicido que habi-
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tualmente. Algo semejante se ha observado en otras especies (BERGQUISY, SIN-
cLair y Hocg, 1970) ¥ se ha dicho que la compresion producida en la masa
celular por el sistema acuifero dilatado podria estimular la liberacién de
larvas.

Una vez terminada la produccién larvaria, los ejemplares quedan contraf-
dos, incluso a nive! de los conductos acuiferos superficiales, y apenas sobre-
salen unos milimetros del sustrato,

En condiciones noymales, la emisidn larvaria es lenta y no sigue un ritmo
uniforme, pudiendo durar varios dias en cada ejemplar. El promedic en el
laboratorio es de unas 2 larvas por minuto al principio y de 1 larva por hora,

S00 MM a 5001 m ef
1000 um bed

Fic. 1.—a) Tipos larvarios: {}) pelo posterier ) Aseniamiento de una larva por sua polo

anterior. ¢) Fijacidn larvaria: (2} ldmina marginal de crecimiento. d y ¢} Aplanamiento

postlarvaric progresivo, 14 y 16 horas despuds de la fijacién. f) Traslacidn celular del pun-

to 3 al 4 {48 horas después de la Hjacion). ~ L&) Larval types: (1} posterior pole. b} Larva

settling by the anterior pole ¢ Larval attaclunent; {2) growing marginal miembrane d & ¢)

Postlarval progressive flattening, 14 and 16 hours after attaching f) Cellular moving from
the point 3 to the point 4 (48 hours after attaching) }
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posteriormente, emision bastanle mas lenta que en olras especies estudiadas
como Microciona coccinea (45 larvas/minuto) (Bercouist et al, 1980},

Determinadas condiciones traumdaticas pueden iniciar la emisidon o produ-
cit una ernisién anormal. De hecho, cuando se recolectaban ejemplares que
no habian comenzado a liberar larvas en el mar, lo hacian abundantemente
en la bolsa de plastico en que se introducian, durante la media hora siguiente
a su captura, cesando de liberar cuando se aclimataban en aquarium.

Es probable que el aumento de temperatura que tiene lugar en la boisa,
al sacarla del agua y exponerla al sol, o bien una falta de oxigeno, sean los
responsables del proceso, que se interrumpe cuande las condiciones ambien-
tales vuelven a ser las normales. ThorsoN (1964) afirma que el incremento de
temperatura aumenta el metabolismo de las larvas y la rapidez del asenta-
miento y metamorfosis, en los invertebrados bentdnicos en general

Otros tipos de traumatismos, como un corte en el sumipistro de agua en
los acuarios o el paso brusco de la oscuridad a la luz, provocan la liberacidn
de larvas en la especie Ophlitaspongia seriata (Fry, 1971).

Las Iarvas salen, en los ejemplares estudiados de H  sanguinea, principal-
mente por los dsculos, como ha sido descrito para otras especies, pero tam-
bién a través de los ostiolos, que se dilatan tanto como el tamafio de la larva,
tardando varias horas en recuperar sus dimensiones normales. (He podido
observar un comportamiento semejante en la especie Hamigera hanigera.)

Aunque es casi imposible contar el numero de larvas gue produce cada
ejemplar, se puede calcular, a groso modo, un promedio de unas 6 larvas/cm?
en los ejemplares mas densamente poblados; de ellas, al menos 1/3 no al-
canza el estado libre, sino que quedan en el mesénquima, donde se reabsorben

En condiciones experimentales, el maximo numero de larvas liberadas
por un ejemplar fue de 150 (el ejemplar media unos 6 cm de didmetro y unos
2,5 cm de grosor).

MORFOLOGIA DE LA LARVA

Las larvas libres son de tipo parenquimula (larva tipica de la mayoria de
las Demospongia) macizas, con cilios de longitud uniforme (15-20 pm), de
color anaranjado vivo, mas fuerte que el de la carne de los adultos, y de ta-
mafio considerable aungue variable en los distintos ejemplares.

En todos los casos examinados se distinguen dos categorias claramente
diferenciadas:

1) Pequefias {350-430 pm x 550-600 pm), subesléricas o cénicas; completa-
mente ciliadas cuando salen, pierden antes de 5 minutos los cilios del polo
posterior

2) Grandes (820-1300 pm x 350-600 pm), alargadas, ovaladas vy algo aplana-
das; la mayoria presenta la desprovisto de cilios el polo posterior al salir.
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Ambas formas son igualmente viables, aunque las pequefias parecen tener,
en general, mayor movilidad, tardan m4s tiempo en fijarse y forman rhdgones
mas pequefios,

TopsenT (1911} v Levi (1956) encuentran también dos tamafios de larvas,
aunque bastante mas pequefios que los gue se dan en los ejemplares de la
Costa Brava. Este tltimo autor comenta el no haber hallado una explicacion
l6gica a la existencia de estas dos categorias. La menor movilidad y el polo
calvo, de las grandes, hacen pensar que son larvas que han tenido que esperar,
una vez maduras, un cierto tiempo hasta ser expulsadas.

Cuando se pierden los cilios del polo posterior, aparece en esta zona un
casquete ligeramente abultado, menos coloreado que el resto, v en el que se
muestran visibles las células de la masa interna {(colencitos) de mayor tamafio
que las células ciliadas.

Esta pérdida de cilios no es frecuente en las larvas de Demospongia hasta
ahora cbservadas, y no ocuire tampoco en las de la otra especie del género,
Hymeniacidon haraunki, estudiada por BErcouist (1980), ni en las del resto
de las especies del orden Halichondrida cuyas larvas se conocen

Las larvas presentan una gran plasticidad, pudiendo variar continuamente
de forma en el curso de su vida peldgica y siendo frecuentes las invaginacio-
nes y evaginaciones transitorias. Son de consistencia sélida, se desgarran con
relativa dificultad y al aplastarlas entre cubre. y portaobjetos, revientan por
el polo posterior, es decir, por la zona desprovista de capa epitelial ciliada.

Sélo las larvas de mayor tamafio poseen elementos esqueléticos que, en
ninguin caso, forman haces tan conspicuos como los descritos por Toprsen
(1911).

COMPORTAMIENTO DE LA LARVA LIBRE

El tiempo de vida libre de la larva es variable y depende de muchos fac-
tores, entre ellos del estado de la jarva cuando es liberada, de la posible apa-
ricidn de un obsticulo en su camino, del grado de agitacidn del agua y, pro-
bablemente, de la temperatura (THorSon, 1964).

Ura agua completamente quieta Facilita la fijacidn. Una larva asentada,
es deciy, apoyada en un susirato, comienza a nadar de nuevo cuando se agita
el agua, aunque cada vez por periodos méas cortos de tiempo.

Segun mis observaciones en el laboratorio, la vida peldgica de las larvas
dura entre 3 y 70 horas, aunque la mayeria se fijan antes de las 24 horas y
s6lo un 10 % tardan en hacerlo 60-70 horas. Estos valores son, con seguridad,
inferiores a los que se dan en el mar y superiores a los que aparecen cuando
el agua no se mueve en absoluto. Sin embargo, he podido observar en el mar
larvas gue tropiezan con una rama de briozoo o de hidrozoo y quedan engan-
chadas, fijandose sin que su vida libre haya durado mis de unos segundos.



REPRODUCCION EN «HYMENIACIDON SANGUINEA» 35

MOVIMIENTOS, ASENTAMIENTO Y FIJACION LARVARIA

Las larvas no se alejan mucho de la zona en que son emitidas, especial-
mente si el mar estd en calma, ya que el movimiento de sus cortos cilios les
da poca autonomia. Aparecen en Ias proximidades de las zonas rocosas en
que se encuentran los adultos, principaimente a una distancia de 122 m vy
como maximo a unos 15 m de ellas.

Por otra parte, segin opinidén de Sard vy Vacerer (1973), la emisidn larvaria
en las Demospongia no tendria lugar con aguas demasiado agitadas. Mis ob-
servaciones al respecto en H. sanguinea son parecidas: Ia liberacién se pro-
dujo siempre con aguas tranquilas (especialmente en caima estaban los dos
dias de la emision masiva ya menciocnada).

Existe en las larvas un movimiento de rotacidén constante en el sentido de
las agujas del reloj y un movimiento de traslacién en forma de tirabuzoén
o semejante a una peonza. E1 movimiento es mas rdpido al principio, pero en
general hay una alternancia de periodos de movimiento rdpido y lento, y Ia
velocidad aumenta al agitar el agua, por lo que es de suponer que la capa-
cidad de desplazamiento es superior en el mar que en condiciones experi-
mentales.

Se pueden presenial, mas ocasionalmente, otros movimientos capricho-
508, especialmente cuando se aproxima el asentamiento, como el giro en torno
a un eje perpendicular a la laiva y que pasa por uno de sus extremos.

Los movimientos mas rapidos observados en el laboratorio son de 1 vuelta
por segundo en torno a un circulo de unos 5 mm de didmetro, durante pe-
riodos de 15-20 segundos que alternan con otros de una vuelta cada 5 segundos.

Las larvas no presentan ninguan tipo de respuesta respecto a la luz, man-
teniéndose tanto en zonas sombrias como soleadas. Tampoco en el laboratorio
muestran preferencia por zonas oscuras o iluminadas de los cristalizadores.
Este comportamiento larvario influye directamente en la distribucidn de los
adultos que, como ya he dicho, viven en condiciones muy variables de ilu-
minacion.

Si se observa, por el contrario, un geotactismo negativo en las primeras
horas de vida libre, geotactismo que se convierte en positivo cuando se aproxi-
ma el asentamiento y Ia fijacién,

Cuando la larva se asienta sobre el sustrato pierde el movimiento de tras-
lacién y gira sobre si misma cada vez mds lentamente, hasta que parte de
los cilios se paran y el movimiento de los restantes es insuficiente para
moverla,

Las irregularidades del sustrato (algas calcdreas, periostraco de bivalvos,
pilosidades de crusticeos, etc.) facilitan el asentamiento al retener las larvas
gue, después de un periodo de inmovilidad que puede durar varias horas, se
fijan y comienzan la metamorfosis.
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Una larva ya asentada puede continuar nadando un cierto tiempo si, por
cualguier circunstancia, es separada del sustrato.

Un gran numero de larvas adoptan momentos antes de comenzar su vida
sésil, una forma caracteristica, con una invaginacidén en el polo anterior y una
evaginacién en el polo posterior. Estas larvas se fijan al sustrato por el polo
anterjor, mientras que las pocas que contindan siendo alargadas se fijan la-
teralmente.

La naturaleza fisica, Ia inclinacién y la iluminacidén del substrato no influ-
yen en la fijacion; en condiciones experimentales se fijan tanto sobre el fondo
del cristalizador como entre las lineas de crecimiento de Venus verrucosa,
sobre Mytilus, briozoos o bajo piedras, sin discriminacién entre los susiratos
situados en zonas obscuras o iluminadas

Ninguna larva se fijo en las paredes del cristalizador ya que son demasiado
lisas, pero en el mar son numerosas las que se fijan sobre paredes verticales.
El 35 % se colocaron en el angulo formadeo por la pared y el fondo del cris-
talizador, y otras muchas entre el fondo del recipiente y los portaobjetos en
él colocados.

El 20 % de las larvas colocadas en un cristalizador en el que no se movid
el agua en abscluto, se asentaban en la superficie del agua que actuaba de
sustrato sélido gracias a la tensidén superficial. F! desarrollo no pasaba de la
fase de fijacion, es decir, se producia un aplanamiento de la larva que acababa
disgregdandose en varios fragmentos.

Un fendmeno semejante ha sido observado por Fry (1971) en el 15 % de
las larvas de Ophlitaspongia seriata mantenidas en aquarium.

ESTADIOS POSTLARVARIOS

Con objeto de observar la viabilidad de las larvas antes de su liberacion
espontdnea, se extrajeron 25 larvas de la zona subectosémica de un ejemplar
proximo a la emisién larvaria. Solamente 3 larvas comenzaron a nadar al po-
nerlas en contacto con el agua; 6 mds se pusieron en movimiento al agitar
el agua, y el resto permanecio en el fondo. Todas menos tres, muy pequefias
y probablemente inmaduras, se habian fijado al cabo de 12 horas.

Las larvas inmodviles carecian de cilios y, sin embargo, se desarrollaron
con normalidad. El papel de los cilios parece ser por tanto meramente locomo-
tor, y tal vez colabore en la fijacién o adhesidn al sustrato.

L.a fijacién se inicia con un aplanamiento de la larva y una pérdida total
de los cilios. Los bordes quedan irregulares y comienza la emigracion de las
céluias internas al exterior, a través del polo posterior. Se forma asi una capa
muy fina de células sobre el susirato, que DerLacE (1892) llama ldmina mar-
ginal de crecimiento, en torno a una masa ceniral mdas densa. La postlarva va
haciéndose cada vez mds plana; el contorno, al principio redondeado, pasa
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a ser poligonal y después estiellado. (Estos cambios morfoldgicos suceden,
sin excepcidn, en todas las postlarvas observadas.)

El paso siguiente es una traslacidén de la postlaiva, que se desplaza unos
5 mm a través de un estrecho puente de células, quedando siempre en la zona
inicial algunos restos celulares que degeneran. No he encontrado explicacion
a este cambio de posicion en las postlarvas, sobre el que, por ofra parte, no
he visto referencias en la bibliografia

sp0um a,b.cef
fument

sogHm d

Fig 2 — Estado postlarvario § dias después de ia fijacion de la larva: (1) orificios acui-
feros; (2) ciamaras vibratiles; (3) reorganizacion celular en la zona periférica b) Rhagon
desarrollado (12 dias después de la Rjacién): (4) dsculos; (5} osticlos ¢y Confluencia de
dos larvas procedentes de un mismo cjemplar. d) Rhaegon resultanie de Ia confluencia
e} No confluencia entre dos larvas de distintos ejemplares. f) Rhagons independientes resul-
tantes. — [a} Postlarval stage 5 days after larval attaching. (1} aguiferous holes; (2} choano-
cyte chambers; (3) cellulur organization in the peripheral area. b) Rhagon is completely
developed 12 days after larval attaching. o} Conrfluence of two larvae from the same speci-
men. d} Rhagon as a result of the confluence. e) No-counfluegnce between two larvae from
different specimiens f) Two rhagons as a result of the no-confluence
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Al cabo aproximadamente de 5 dias {entre 110 y 125 horas después de la
filacion) se observa una reorganizacidn celular en la zona periférica. Las cé-
lulas se disponen formando travéculas con una direccidén preferentemente
radial, dejando pequefiisimos canales entre ellas. En la zona central pueden
verse agrupaciones celulares, pequefias masas subesféricas de unos 30 pm de
didmetro que corresponden a las primeras camaras vibrétiles; casi al mismo
tiempo comienzan a aparecer orificios acuiferos de unos 100 pm de diametro
en la zorna central.

A partir de este momento, la postlarva vuelve a adquirir una forma con-
cava, desapareciendo la ldmina marginal de crecimiento, con lo que dismi-
nuye la relacion superficie/volumen (ya tiene organizado un esbozo de sis-
tema acuifero para bombear el agua a su interior}.

Siete dias mds tarde, es decir, entre 10 v 12 dias después de Ia fijacidn,
aparece una chimenea osculifera de 300400 pm de longitud, conica o cilindro-
conica, todavia cerrada. Pocas horas despuds los dsculos ya se han abierto
y se ven ademds grupos dispersos de ostiolos: el rhagon ya estd formado.

En dias sucesivos, los conductos exhalantes subectosémicos se van hacien-
do conspicuos v prominentes, adquiriendo un aspecio semejante al que pre-
sentan en los adultos,

Una vez completamente desarrollado el rhagon, la mortalidad de las post-
larvas es en el laboratorio bastante elevada. Comienzan los problemas de ali-
mentacion gue suelen ser la causa de la dificil supervivencia de las esponijas
en cautividad. Las que sobreviven apenas aumentan de tamafic en los 4 me-
ses siguientes, aungue desarrcllan una gran riqueza espicular También en
el mar tiene lugar esta fase de crecimienio lento: en el mes de febrero, las
jovenes Hymeniacidon no superan los 35 mm de didmetro.

En el laboratorio, muchas postlarvas sufren una regresidn que sigue un
proceso inverso al del desarrollo: desaparicion del dsculo, aspecto de larva
recién fijada y desintegracion.

Un fendémeno que se da con relativa frecuencia (6 % de las larvas obser-
vadas) es la confluencia de dos larvas gque, procedentes de un mismo ejem-
plar, se asientan proximas. La fusidn entre ellas culmina con la formacion
de un osculo comin, a veces, situado en la misma zona de confluencia {fig. 2)

Por el contrario, cuando ocasional o artificialmente 2 larvas procedentes
de progenitores distintos se colocan proximas, crecen hasta tocarse, pero se
mantienen individualizadas, dando lugar a rhagons separados.
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