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RESUMEN

Por décadas se ha reportado que el cuidado parental en invertebrados
marinos es mas frecuente hacia los polos y en especies de pequefio tamafio
corporal. Se ha especulado que este patron, que no se observa en organismos
terrestres, tiene que ver con las caracteristicas fisicas del medio acuético, el
cual presenta una menor solubilidad de oxigeno y un coeficiente de difusion de
oxigeno menor que el aire. Asi, diferencias en la disponibilidad y difusion de
oxigeno afectarian la capacidad de proveer oxigeno a las crias, cuyas camadas
sufririan limitaciones en el centro de las agregaciones. La temperatura
constituye un factor clave ya que la disolubilidad del oxigeno es mayor a
temperaturas mas bajas. La mayoria de los trabajos sobre los costos de
incubar en relacion a la temperatura han usado decapodos braquiuros como
modelo de estudio. El elevado costo de incubacién, que en decapodos
aumenta con la temperatura, esta asociado con un comportamiento activo
dirigido a ventilar los embriones evitando que lleguen a niveles de hipoxia.

Las estrellas de mar son un grupo de interés porque incuban a altas
latitudes y son de pequefio tamafio corporal. La estrella de mar Anasterias
antarctica es una especie subantértica que se caracteriza por incubar a sus
crias en la cara oral. El objetivo de este estudio fue determinar el efecto de la
temperatura sobre el comportamiento de incubacién y sobre los costos
metabdlicos asociados en A. antarctica.

Para cumplir con el objetivo, se midié el consumo de oxigeno a 9°Cy a

15°C en hembras de diferente condicion: (a) controles (sin juveniles) y (b)

Xl



incubantes (portadoras de juveniles). A las mismas temperaturas
experimentales se filmaron los organismos utilizando una camara de
televigilancia y una Handycam para registrar los comportamientos macro y
micro respectivamente. Ademas, como la informacion sobre A. antarctica es
muy escasa, se usaron los datos de historias de vida para avanzar en el
conocimiento de la biologia de esta especie.

Se observé que el desplazamiento presentd una interaccion significativa
al igual que la elevacion del disco, que genera una camara que alberga a los
juveniles. Las hembras incubantes se elevaron un 40% mas respecto de las
controles, y a 15°C la elevacién fue un 37% superior en hembras incubantes. El
namero total de pies ambulacrales asociados a la manipulacion de la masa de
juveniles aument6 un 87% con la temperatura. EI consumo de oxigeno de los
juveniles fué el doble a 15°C. El costo metabdlico de hembras incubantes fue
mayor que el de hembras controles, sin embargo, no se detectd ningun efecto
de la temperatura. Si bien la temperatura tiene un efecto importante en varios
comportamientos asociados a la incubacion (37% en altura de disco, 87% en
movimiento de pies ambulacrales) estos cambios conductuales no se traducen
en aumentos de costos metabdlicos. Se concluye que las hembras responden
conductualmente a la demanda de oxigeno de los juveniles, y esto genera un
costo metabdlico mayor en hembras incubantes. Este costo podria asociarse al
costo del cuidado parental. Sin embargo, al menos en esta especie, no se
puede relacionar el aumento temperatura-dependiente en los costos de

incubacion con la alta frecuencia de incubadores hacia altas latitudes.
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1. INTRODUCCION

1.1.Reproduccion y desarrollo de equinodermos

Los invertebrados marinos constituyen uno de los grupos mas diversos,
encontrando representantes de poriferos, ctenoforos, anélidos, nemertinos,
crustaceos, moluscos y equinodermos, entre varios otros (Ruppert & Barnes
1996, Pechenik 2005). Esta diversidad puede verse reflejada en una amplia
variedad de historias de vida que pueden observarse entre los diferentes
grupos, dentro de un grupo o incluso entre especies muy cercanas, como es el
caso de los equinodermos (Bosch 1989, Pechenik 2005).

Los equinodermos, exclusivamente marinos, son uno de los grupos mas
abundantes y exitosos entre los animales marinos. Gracias a sus diferentes
adaptaciones estos organismos estan ampliamente distribuidos y han podido
colonizar diversos habitats a través de los océanos. Con excepcién de unos
pocos, todos los equinodermos son benténicos y son un componente
importante de los ecosistemas marinos (Brusca & Brusca 2005). Existen seis
Clases de equinodermos: 1) Echinoidea: que pueden dividirse en regulares con
simetria pentamera (caracteristica del grupo) representados por los erizos de
mar, y en irregulares con distintos grados de simetria bilateral, que incluye a los
dolares de arena y erizos acorazonados, adaptados a vivir enterrados en la
arena (Brusca & Brusca 2005, Pechenik 2005); 2) Holothuroidea: son los
pepinos de mar de aspecto veriforme y que presentan simetria bilateral a
diferencia de la mayoria de equinodermos (Pechenik 2005); 3) Crinoidea: son

la clase mas antigua y primitiva y debido a la forma ramificada de sus brazos



reciben el nombre de lirios de mar (Ruppert & Barnes 1996). Presentan una
distribucion batimétrica muy amplia, encontrando ejemplares a grandes
profundidades (Giese et al. 1991); 4) Ofiuroidea: parecidos a las estrellas de
mar, presentan un disco central redondeado con cinco brazos que pueden
estar ramificados (Ruppert & Barnes 1996). Es la clase mas diversa y
constituyen un grupo numéricamente dominante en muchas comunidades del
bentos (Giese et al. 1991); 5) Asteroidea: son individuos de forma estrellada,
llamadas estrellas de mar y los mas representativos entre los equinodermos,
que pueden tener cinco a mas brazos (Ruppert & Barnes 1996); y 6)
Concentrycicloidea: con individuos de pequefio tamafo que miden de 6 a 9 mm
de didmetro y que presentan la cara aboral recubierta por osiculos planos
(Ruppert & Barnes 1996). Esta ultima clase no presenta registros en Chile
(Mutschke 2008) por lo que no sera incluida en esta revision de la reproduccién
de equinodermos.

La regeneracion es muy comun entre los equinodermos, la mayoria son
capaces de regenerar las partes perdidas, mientras que la reproduccidn
asexual por fision es la forma mas rara de reproducirse, presentandose solo en
algunos asteroideos y ofiuroideos (Ruppert & Barnes 1996, Brusca & Brusca
2005, Rubilar et al. 2005a). En cuanto a la reproduccion sexual, todos los
equinodermos la presentan, tienen sexos separados y liberan sus gametos a la
columna de agua en donde se lleva a cabo la fecundacion (Ruppert & Barnes
1996, Pechenik 2005). Existen algunas especies hermafroditas, pero son
relativamente raras entre los equinodermos (Giese et al. 1991, Pechenik 2005).

Los equinodermos son deuterostomados y su desarrollo puede clasificarse



segun el modo de nutricion de las larvas en: 1) planctotréfico, la larva se nutre
del plancton, o 2) lecitotréfico, la larva se nutre de las reservas almacenadas en
el huevo. A su vez, segun el habitat, una larva planctotrofica casi siempre es
pelagica, mientras que una larva lecitotréfica puede ser pelagica, demersal o
puede recibir algun tipo de cuidado parental (Bosch 1989). El cuidado parental
esta presente en los distintos grupos de equinodermos ya que varias especies,
sobre todo en las zonas polares, presentan este tipo de estrategia para criar a
sus huevos (Strathmann 1987, Gillespie & McClintock 2007). Estos tipos de
desarrollo pueden presentar variantes entre los equinodermos, y cual de estos
se presente dependera de las presiones de seleccion que se encuentren en un
determinado ambiente (Vance 1973). Asi, las diferentes clases de
equinodermos pueden presentar diversos modos de reproduccion y desarrollo,

los que se describen a continuacion de forma general.

1.1.1. Echinoideos

La reproduccion asexual no ha sido reportada en los equinoideos. La
regeneracion de estructuras externas (espinas y pies ambulacrales) y de
pequefas partes de la testa es bastante comun, sin embargo en comparacion
con las otras clases de equinoideos la regeneracion es mas reducida (Giese et
al. 1991, Carnevali 2006).

Todos los equinoideos estudiados hasta ahora muestran sexos
separados, aunque especies hermafroditas han sido reportadas como casos
incidentales (Strathmann 1987). La mayoria libera sus gametos a la columna

de agua, donde se produce la fecundacién de la que surge una larva



equinopluteus (Giese et al. 1991, Ruppert & Barnes 1996). Si bien la mayoria
de los equinoideos presentan una larva planctotréfica, muchos producen larvas
lecitotroficas o presentan cuidado parental. Este ultimo es comun en el Orden
de equinoideos regulares Cidaroidea y en el de irregulares Spatangoida. En los
equinoideos regulares, los embriones son mantenidos sobre el cuerpo y
protegidos por las espinas, mientras que en los irregulares los embriones son
llevados en depresiones que se encuentran en la cara aboral (Giese et al.

1991, Gillespie & McClintock 2007).

1.1.2. Holoturoideos

Este grupo tiene un alto poder de regeneracion tanto de partes externas
como internas, y algunos de ellos son capaces de reproducirse asexualmente
por fisién (Giese et al. 1991, Carnevali 2006). El hermafroditismo es comun en
algunas especies de holoturidos, mientras que en otras, los sexos son
separados (Strathmann 1987). A diferencia de las demas clases de
equinodermos, tienen una unica gonada. Generalmente se reproducen una vez
al afo liberando sus gametos al mar donde ocurre la fecundacion. El desarrollo
indirecto ocurre solo en algunos érdenes en donde la metamorfosis presenta
tres estados larvarios: primero se forma una larva auricularia que es
planctotréfica, luego una larva doliolaria o vitelaria, con forma de tonel y
posteriormente surgen los tentaculos bucales y la larva es llamada pentactula
(Strathmann 1987, Giese et al. 1991). En general, la mayoria de los
holoturoideos presenta desarrollo lecitotréfico con una larva vitelaria que posee

la forma del cuerpo del adulto, o presentan alguna forma de proteccién de los



embriones (Giese et al. 1991). Existen mas de 40 especies con cuidado
parental, y la mitad de ellas vive en aguas frias. Algunas formas de proteccion
van desde cubrir a los embriones con el cuerpo, mantenerlos en depresiones
de la pared corporal externa o sobre esta, e incluso mantenerlos dentro de las

gonadas (Strathmann 1987, Giese et al. 1991, Gillespie & McClintock 2007).

1.1.3. Crinoideos

Los estudios existentes sobre la reproduccion y desarrollo de este grupo
estan basados en especies costeras, debido a que muchas viven a grandes
profundidades y son de dificil acceso (Giese et al. 1991). La reproduccion
asexual no ha sido descrita en esta clase, pero poseen un alto poder de
regeneracion tanto en estructuras externas como internas (Giese et al. 1991,
Carnevali 2006).

Todos los crinoideos son gonocoricos, sin embargo se han observado
algunos individuos hermafroditas pero son considerados como anormalidades
(Strathmann 1987, Giese et al. 1991, Ruppert & Barnes 1996). La mayoria
tienen fertilizacion externa y como consecuencia surge una larva lecitotrofica
llamada doliolaria, muy parecida a la larva de los holoturidos, seguido por otra
etapa llamada pentacrinoidea (Strathmann 1987). En cuanto al cuidado
parental, se han observado dos formas: externo e interno. En el primer caso los
huevos se adhieren al cuerpo donde son fertilizados y en el segundo caso los
huevos son mantenidos dentro en “bolsas” o “sacos” (Strathmann 1987, Giese

et al. 1991, Gillespie & McClintock 2007).



1.1.4. Ofiuroideos

Aproximadamente el 1% de las ofiuras presentan fisiparidad, un modo
de reproduccion asexual en donde el disco central se divide a la mitad y cada
mitad se regenera formando dos individuos distintos. Presentan un alto poder
de regeneracion y la autotomia esta bien presente en esta Clase; de hecho es
muy raro encontrar individuos que no tengan cicatrices debido a la
regeneracion (Giese et al. 1991, Carnevali 2006, Fleming et al. 2007).

La mayoria son gonocéricos, pero se conocen al menos 43 especies que
son hermafroditas estables, por lo que el hermafroditismo no es raro en este
grupo (Giese et al. 1991). La mayoria presenta fecundacion externa con una
larva ofiopluteus (Ruppert & Barnes 1996). Sin embargo, se han reconocido
varios tipos de desarrollo: pelagico con una larva planctotréfica, pelagico o
demersal con una larva lecitotrofica, béntico-lecitotréfico, y con cuidado
parental. En este ultimo los embriones se pueden desarrollar sobre o bajo el
cuerpo, en sacos o en los ovarios dentro del cuerpo del padre (Strathmann

1987).

1.1.5. Asteroideos

Entre los asteroideos la reproduccion por fisién es la forma mas rara de
reproduccién. No obstante, existen tres familias con especies capaces de
reproducirse asexualmente: Asterinidae, Asteriidae y Solasteridae (Rubilar et
al. 2005a, b). Se piensa que son las condiciones fisicas severas del ambiente,
como altas temperaturas, tormentas o turbidez del agua, las que promueven la

fision en las poblaciones (Alves et al. 2002).



La mayoria de las estrellas son gonocdricas y liberan sus gametos al
mar en donde se lleva a cabo la fecundacioén, solo unas pocas especies son
hermafroditas (Ruppert & Barnes 1996). La reproduccion sexual esta
caracterizada, en general, por un claro patron estacional de desarrollo de
gametos, seguido por un periodo de desove sincronizado (Pastor de Ward et al.
2007). Generalmente se observan los siguientes modos de desarrollo: pelagico
con una larva plantotréfica, pelagico con una larva lecitotréfica, béntico con
larva lecitotrofica y directo con una larva lecitotrofica modificada (Strathmann
1987). Algunos 6rdenes presentan solo un estado larval planctotrofico (larva
bipinaria) o lecitotréfico (larva bipinaria), mientras que otros pueden presentar
los dos estados (larva bipinaria y braquiolaria). La larva bipinaria es compartida
por la mayoria de las estrellas de mar, mientras que la larva braquiolaria habria
evolucionado de la bipinaria como un estado larval de asentamiento (Byrne
2006). Varias estrellas son conocidas por proteger a sus embriones. Algunas
protegen la masa de embriones depositandola en el sustrato y cubriéndola con
su cuerpo (e.g. Asterina phylactica); en los érdenes Forcipulata y Spinulosida la
mayoria mantiene a los embriones en una camara que forma al arquear sus
brazos, mientras que en otras especies, los embriones son mantenidos
internamente dentro del estdmago o de las génadas (e.g. Asterias groenlandica
y Asterina pseudoexigua pacifica respectivamente) una forma de incubacion

mucho mas rara (Giese et al. 1991, Gillespie & McClintock 2007).



1.2.Cuidado parental en el mar

Como ya se menciond anteriormente, el cuidado parental esta presente
en todas las clases de equinodermos, asi como también en otros grupos de
invertebrados marinos. Este ha sido definido por Gowaty (1996) como
‘cualquier conducta de los adultos hacia los jovenes que promueve la
supervivencia o la calidad de la descendencia”. La definicibn también hace
referencia a los costos asociados, ya que las conductas de los padres que
promueven o incrementan la adecuacion biolégica (“fitness”) de la cria tienen
costos (Clutton-Brock 1991). Ese costo que pagan los padres normalmente
influye sobre la adecuacion bioldgica de la generacion parental, afectando otras
funciones igualmente costosas como el apareamiento, el crecimiento, la
supervivencia y la produccion de gametos (Clutton-Brock 1991, Alcock 2001).
Claramente, las conductas asociadas al cuidado parental estan moldeadas por
la relacion costo-beneficio que implica para los padres el otorgar algun tipo de
cuidado parental en beneficio de la sobrevivencia o calidad de la descendencia
(Alcock 2001). Por esta razon, los analisis de costos del cuidado parental, y de
sus beneficios, son de suma relevancia en biologia evolutiva (Alcock 2001).

El cuidado parental puede manifestarse de distintas formas,
extendiéndose desde la forma mas simple como la produccion de huevos
grandes y vitelosos, hasta el cuidado de los huevos dentro o fuera del cuerpo
de los padres, pasando por la preparacion del territorio o de los nidos, la
agregacion de embriones, el aprovisionamiento de los juveniles antes y/o
después de su nacimiento y el cuidado de las crias después de su

independencia nutricional (Clutton-Brock 1991). Se encuentra ampliamente



distribuido entre los diferentes grupos marinos (Clutton-Brock 1991, Trumbo
1996) mostrandose en distintos grados, incluso dentro de un mismo taxén
(Baeza & Fernandez 2002). De esta manera, en un mismo grupo, como es el
caso de los crustaceos, podemos encontrar especies que no proveen ningun
tipo de cuidado parental, hasta especies que protegen a sus crias incluso
después de su eclosion (Clutton-Brock 1991, Baeza & Fernandez 2002).

La evolucidon del cuidado parental, con sus costos, limitaciones y
patrones ha sido bien estudiada en organismos terrestres como insectos,
mamiferos y aves. Sin embargo, no hay muchos registros en organismos
marinos (Clutton-Brock 1991, Stearns 1992, Trumbo 1996, Alcock 2001,
Fernandez & Brante 2003), a pesar de que se ha pensado que las mismas
presiones selectivas que se observan en ambientes terrestres debieran operar
en el mar (Clutton-Brock 1991, Trumbo 1996). Se han identificado varios
factores o fuerzas selectivas del cuidado parental. Las principales presiones
que se conocen son: (1) ambientes estables y estructurados, (2) ambientes
adversos, (3) estrés fisico, (4) recursos alimentarios escasos y especializados,
(5) alta competencia por los recursos (alimento, pareja), y (6) fuerte predacién
y/o parasitismo (Diesel 1989, Clutton-Brock 1991, Trumbo 1996). Sin embargo,
dadas las caracteristicas fisicas que presenta el agua de mar, podrian existir
otras presiones selectivas sobre el cuidado parental en organismos marinos.

El medio acuatico a diferencia del terrestre, se caracteriza por presentar
una menor solubilidad del oxigeno y un menor coeficiente de difusion de
oxigeno que en el aire (Lee & Strathmann 1998). De esta manera el oxigeno

supone una restriccion adicional para el cuidado parental en el ambiente



marino, ya que las caracteristicas del agua limitan la entrega y distribucién de
oxigeno entre las agregaciones de embriones (Lee & Strathmann 1998, Baeza
& Fernandez 2002, Fernandez et al. 2002). Se ha reportado una clara
disminucion de oxigeno desde la periferia hacia el interior de las masas de
embriones en varias especies de invertebrados (Baeza & Fernandez 2002,
Fernandez et al. 2002, Fernandez et al. 2003). Ese gradiente se acentua mas a
medida que los embriones se desarrollan, ya que la demanda de oxigeno es
mayor en las etapas tardias del desarrollo (Baeza & Fernandez 2002,
Fernandez et al. 2003). Entre los invertebrados marinos se observan diferentes
estrategias para asegurar la entrega de este vital elemento a los embriones, y
existen evidencias de que la falta de oxigeno disminuye la supervivencia y la
calidad de los embriones (Lee & Strathmann 1998). La simple emision de
embriones al medio constituye la forma mas facil y menos costosa de ventilar
grandes cantidades de embriones (Cohen & Strathmann 1996, Fernandez et al.
2002, Fernandez et al. 2003). Sin embargo, en muchas especies de
incubadores marinos se observan claros recursos para suministrar oxigeno a
los embriones, los que pueden clasificarse como pasivos y activos (Fernandez
et al. 2002, Fernandez et al. 2003).

Entre los métodos pasivos de suministro de oxigeno a las masas de
embriones se encuentra el embeber a los huevos con gel (Lee & Strathmann
1998, Fernandez et al. 2003). La mayoria de los moluscos opistobranquios,
algunos prosobranquios y algunos poliquetos usan esta estrategia (Strathmann
& Chaffee 1984, Hess 1993). El gel ayuda a una mejor difusion del oxigeno y

reduce la competencia entre los embriones por este vital elemento (Strathmann
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& Chaffee 1984, Strathmann & Strathmann 1995). De hecho, la cantidad de gel
por embribn aumenta a medida que aumenta el tamafo de la masa de
embriones (Lee & Strathman 1998). Estos estudios han demostrado que existe
un costo asociado al cuidado parental, debido a la inversion en gel (Lee &
Strathmann 1998).

Los crustaceos son uno de los mejores ejemplos para explicar los
métodos de ventilacion activa de los embriones, ya que presentan un
comportamiento activo de ventilacion (Dick et al. 1998, Fernandez et al. 2000,
Baeza & Fernandez 2002, Brante et al. 2003, Fernandez et al. 2003, Fernandez
& Brante 2003). Las hembras de decapodos braquiuros llevan a sus embriones
en la cavidad abdominal y tienen conductas especificas para mantenerlos
ventilados. Uno de estos comportamientos es el batido del abddmen
(“flapping”), que involucra el movimiento hacia delante y hacia atras
provocando que toda la masa de huevos se mueva. Ademas, las hembras
elevan su cuerpo (“standing”), dejando las quelas firmes en el substrato, lo que
a su vez facilita el batido abdominal (Baeza & Fernandez 2002). Gracias a
estas conductas los embriones no experimentan las bajas en la disponibilidad
de oxigeno que se observan en incubadores pasivos, manteniendo los niveles
normales de oxigeno durante todo el desarrollo, incluso en las etapas tardias
del desarrollo cuando la demanda de oxigeno de los embriones aumenta,
segun se ha reportado en las especies Cancer setosus y Homalapsis plana
(Baeza & Fernandez 2002, Fernandez et al. 2003).

Asi como la produccion de gel tiene costos, el comportamiento

especifico para suministrar oxigeno a los embriones (batido abdominal) ha sido
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asociado a costos metabdlicos elevados (Baeza & Fernandez 2002). Brante y
colaboradores (2003) tomaron en cuenta el costo metabdlico que tiene para las
hembras de crustaceos decapodos la incubacién, y comprobaron que en las
etapas tardias del desarrollo de los embriones el consumo de oxigeno de la
hembra aumentaba debido al aumento en la frecuencia del batido abdominal
que permite la provision de oxigeno a los embriones. Ademas, observaron que
con un aumento de la temperatura, la frecuencia del batido también se
incrementa.

Por otro lado, se ha observado que el numero de embriones que se
desarrolla exitosamente por unidad de area de capsula en incubadores pasivos
como los moluscos gasterépodos Chorus giganteus y Acanthina monodon
aumenta en aguas mas frias, es decir, hacia altas latitudes (Lardies &
Fernandez 2002). Esta limitacidon para producir embriones encapsulados a altas
temperaturas sugiere que los costos de incubacidn aumentan a mayores
temperaturas dado que la produccion de material capsular por embrién es
mayor (Brante et al. 2003, Brante et al. 2004). La temperatura constituye,
entonces, un factor clave a la hora de estudiar los costos asociados a la
incubacion tanto en incubadores activos como pasivos (Brante et al. 2003).

La distribucion de las especies que presentan cuidado parental en el
mar, principalmente invertebrados, no es uniforme. Por décadas se ha
reportado una clara tendencia al aumento en la frecuencia de especies
incubadoras hacia latitudes mas altas (Poulin & Féral 1996, Fernandez et al.
2009). Se ha pensado que este patron podria explicarse por la relacion entre la

temperatura y los costos de incubacion (Fernandez et al. 2009). Las bajas
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temperaturas favorecerian a organismos incubadores, incrementandose la
reproduccién de estos en ambientes frios, lo que explicaria la gran
diversificacion de estas especies hacia altas latitudes (Fernandez et al. 2009).

Otro patron que se ha observado en invertebrados marinos es la relacion
que existe entre la incubacion y el pequefo tamafio corporal (Strathmann &
Strathmann 1982). Este patron no es exclusivo de invertebrados marinos, como
en el caso anterior, sino que también se ha reportado en otros grupos acuaticos
o con su reproduccién ligada al medio acuatico (e.g., anfibios: Fernandez et al.
2006; Strathmann & Strathmann 1982, Poulin & Féral 1996, Fernandez et al.
2009). Una de las explicaciones propuestas para entender este patron es la
relacion alométrica entre el tamano corporal y la produccién de huevos
(Strathmann & Strathmann 1982). Se ha propuesto que la capacidad de
producir huevos aumenta con el tamafio corporal, pero no asi la capacidad o el
espacio para incubarlos (Strathmann & Strathmann 1982, Hess 1993).
Posteriormente, Fernandez et al. (2003) sugieren que la limitacion seria, mas
que el espacio de incubacion, el costo asociado a la incubacion.

En base a estos patrones, la frecuencia del cuidado parental en el mar
aumentaria hacia los polos y a medida que disminuye el tamafo corporal
(Strathmann & Strathmann 1982, Clutton-Brock 1991, Hess 1993, Fernandez &
Brante 2003). Especies de asteroideos, ofiuroideos, bivalvos, chitones y pulpos
son algunos ejemplos que siguen estos patrones (Strathmann & Strathmann
1982; Fernandez et al. 2009). La excepcion la constituyen los crustaceos
decapodos ya que son uno de los incubadores mas grandes entre los

invertebrados marinos y estan practicamente ausentes en zonas polares
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(Strathmann & Strathmann 1982, Fernandez et al. 2000, Baeza & Fernandez
2002, Brante et al. 2003, Fernandez et al. 2003, Fernandez & Brante 2003). La
razon por la que estos individuos podrian incubar a grandes tamafios se
deberia a la capacidad que tienen de proveer oxigeno activamente a los
embriones (Baeza & Fernandez 2002).

Actualmente la mayoria de las evidencias que han demostrado mayores
costos de incubacion a mayores temperaturas estan basados en algunos
gasterépodos (Lee & Strathmann 1998, Lardies & Fernandez 2002) pero
fundamentalmente en crustaceos, que justamente constituyen una excepcion a
los patrones descritos arriba (Baeza & Fernandez 2002, Fernandez et al. 2002,
Brante et al. 2003, Fernandez & Brante 2003). Es por esto que se hace
importante observar el efecto de la temperatura en grupos que sigan: (1) la
asociacion de pequeno tamafo corporal-cuidado parental y (2) que muestren
mayor frecuencia de especies con cuidado parental hacia los polos. Los
equinodermos presentan estas caracteristicas (Poulin & Féral 1996), por lo
que es un grupo ideal para estudiar los efectos de la temperatura en el
comportamiento y en los costos de incubacién. Las estrellas, en particular, son
un grupo de interés porque algunas incuban a grandes tamafios corporales y a
altas latitudes (Poulin & Féral 1996, Gillespie & McClintock 2007). El cuidado
parental en las estrellas habria evolucionado debido a las condiciones hostiles
del medio (Clutton-Brock 1991), pero no existen reportes sobre la relacion entre
comportamientos asociados a ventilar la masa de huevos y temperatura.

La estrella de mar Anasterias antarctica (Lutken, 1856) es una especie

que vive en el intermareal rocoso (hasta los 190 m de profundidad) y es
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abundante en la Peninsula Antartica, Islas Malvinas, Estrecho de Magallanes y
Tierra del Fuego (Haussermann & Forsterra 2009). En Chile se distribuye
desde los 41°S hasta los 55°S y se caracteriza por incubar a sus crias en la
cara oral (Gil & Zaixso 2007, Hatuissermann & Forsterra 2009), desde principios
de abril hasta noviembre (Mutschke com. pers.!). Solo es posible distinguir a
las hembras mediante diseccidn; poseen goénadas de color anaranjado y los
huevos son de forma esferoidal, mientras que los machos tienen gdnadas
blanquecinas en forma de racimos (Cerda com. pers.?). Durante la incubacién,
la hembra presenta un comportamiento particular, curva sus brazos y arquea
su disco central formando una cavidad oral que hace las veces de camara
incubatriz donde mantiene a los embriones (Gillespie & McClintock 2007). Las
hembras de esta especie al parecer no se alimentarian mientras incuban, lo
que supone un costo aun mayor (Gil & Zaixso 2007). Las caracteristicas de
esta especie: incubadora, de tamano corporal pequefio (50-90 mm) y de
distribucion subantartica, hacen de ésta un modelo ideal para estudiar los
propésitos de esta investigacion y para continuar entendiendo los procesos que
puedan explicar los patrones observados en la distribucion del cuidado parental

en el mar.

! Dr. Erika Mutschke, Universidad de Magallanes, Punta Arenas.
2 MSc. Roberto Carlos Cerda, Universidad Nacional de la Patagonia San Juan Bosco, Chubut.
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2. OBJETIVOS

2.1.Objetivo general

Determinar el efecto de la temperatura sobre el comportamiento de
incubacién y sobre los costos metabdlicos asociados en Anasterias

antarctica.

2.2.Objetivos especificos

1.

Identificar, describir y cuantificar conductas asociadas al cuidado

parental, a diferentes temperaturas, en A. antarctica.

. Estimar la tasa de consumo de oxigeno a diferentes temperaturas en

juveniles de A. antarctica.

. Evaluar y cuantificar los costos asociados a la incubacién a diferentes

temperaturas en A. antarctica.

Relacionar los cambios en el comportamiento asociados a la incubacion
con los costos de incubacion, a diferentes temperaturas, en A.

antarctica.

Reportar informacién sobre patrones de historias de vida observados en
hembras de A. antarctica dado el escaso conocimiento que se tiene

sobre la especie.
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3. HIPOTESIS

H1, : El comportamiento de cuidado parental en Anasterias antarctica cambia
con la temperatura.
H1, : El comportamiento de cuidado parental en A. antarctica se mantiene

invariable ante cambios de temperatura.

H2, : El consumo de oxigeno de los juveniles en A. antarctica aumenta con la
temperatura.
H2, : El consumo de oxigeno de los juveniles en A. antarctica se mantiene

invariable ante cambios de temperatura.

H3. : El costo metabdlico asociado a la incubacién en A. antarctica aumenta
con la temperatura.
H3, : El costo metabdlico asociado a la incubacidon en A. antarctica se mantiene

invariable ante cambios de temperatura.
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4. MATERIALES Y METODOS

4.1.Obtencion y traslado de individuos

Los ejemplares de Anasterias antarctica se recolectaron del intermareal
rocoso de Fuerte Bulnes, en el Estrecho de Magallanes, Punta Arenas, Chile
(53° 37’S, 70° 55'W) en octubre de 2009. Los individuos se trasladaron en un
cooler con agua de mar al laboratorio del Centro de Investigaciéon de Recursos
en Ambientes Marinos Subantarticos, perteneciente al Instituto de la Patagonia

de la Universidad de Magallanes (Fig. 1).
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Figura 1. Mapa del Estrecho de Magallanes, donde se muestra la ciudad de

Punta Arenas (punto rojo) y la zona de muestreo en Fuerte Bulnes (punto

verde)
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Los ejemplares fueron clasificados segun su condicién reproductiva en
hembras controles (sin juveniles; Fig. 2) e incubantes (Fig. 3), y aclimatados a
9°C y a 15°C, debido a que estas son las temperaturas registradas en el rango
de distribucion de la especie (Antezana 1999, Barbieri et al. 2001). En todos los
experimentos, se usaron termorreguladores para mantener la temperatura
constante. Las hembras se mantuvieron en acuarios con oxigenacion
constante, alimentandose con Perumytilus purpuratus 3 veces por semana (10
choritos por hembra app.). Todos los experimentos que incluyeron hembras
incubantes se realizaron en Punta Arenas debido a la pérdida de embriones
ocurrida en experimentos previos de traslado de los organismos a Chile central.
Ademas, se realizaron algunos experimentos con hembras controles, los que
se completaron en la Estacion Costera de Investigaciones Marinas (ECIM), de
la Pontificia Universidad Catélica de Chile, ubicada en Las Cruces, Region de
Valparaiso. El traslado de organismos a Chile central se hizo en avion, en un
cooler acondicionado con telas embebidas en agua de mar previamente
refrigerada para mantener la temperatura observada en el area de estudio. En
Las Cruces los organismos fueron mantenidos a las temperaturas

experimentales reportadas arriba.
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Figura 2. Individuo control (sin juveniles) de A. antarctica

Figura 3. Ejemplar de A. antarctica incubante (con juveniles en estado tardio

en su cara oral)

Figura 4. Juveniles en estado tardio de A. antarctica

20



Se utilizaron 15 hembras controles (tamafio medio 58,9 mm) y 8
incubantes (56,98 mm) a 9°C, y 14 hembras controles y 8 incubantes para la
temperatura experimental de 15°C (56,49 mm y 72,03 mm respectivamente).
No se detectaron diferencias significativas en el tamafo corporal entre
temperaturas  (F(140=1,1916; p=0,2815) y condicion de las hembras
(F(1,40=1,3986; p=0,2439). Estos individuos se utilizaron tanto para el analisis
de comportamiento como de costo metabdlico. Se utilizaron para todos los
experimentos hembras incubantes portando juveniles en fases avanzadas de

desarrollo.

4.2. Anadlisis de comportamiento

Con el fin de identificar, describir y cuantificar conductas asociadas al
cuidado parental a las diferentes temperaturas experimentales en A. antarctica
se filmaron 45 ejemplares (incubantes y control) con una camara de
televigilancia SDVR Alteco durante 3 horas para registrar los comportamientos
de las hembras. Los individuos fueron colocados en un acuario con aireacion y
temperatura constantes, restringiendo su movimiento con la mitad de un tubo

de PVC de 73 x 52 x 40 mm (Fig. 5).
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Figura 5. Sistema para la filmacion de individuos de A. antarctica. a) tubo de
PVC para restringir el movimiento de los ejemplares; b) Camara de

televigilancia

Ademas, con una camara de video Sony Handycam DCR-SX30E (con
zoom Optico de 60x) se filmd bajo las mismas condiciones experimentales la
zona oral de las hembras incubantes y controles para determinar si existia
algun movimiento de los pies ambulacrales en la masa de juveniles. Los
comportamientos mas notorios observados fueron: (1) desplazamiento
(analizado en todos los organismos), (2) elevacién respecto de la superficie de
apoyo (analizado en todos los organismos), y (3) uso de pies ambulacrales
asociados a la masa de juveniles (solo en hembras incubantes). El nUmero de

réplicas para cada tipo de cadmara se indica en la Tabla 1.
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Tabla 1. Numero de individuos de A. antarctica filmados en cada tratamiento

con camara de televigilancia y con Handycam

Hembras control

Hembras incubantes

9°C 15°C 9°C 15°C
Camara de televigilancia 15 14 8 8
Handycam -- -- 8 8

Para evitar efectos del estrés debido a la manipulacién a la que fueron
sometidas las hembras al trasladarlas a los estanques de monitoreo, nunca se
tomaron mediciones de las conductas durante los primeros 90 minutos de los
180 que durd el experimento. Se monitorearon las siguientes conductas:
desplazamiento de las hembras, altura del disco de las hembras y movimientos

de pies ambulacrales.

4.2.1. Desplazamiento

Se registré el tiempo total utilizado por las hembras para
desplazamientos dentro del acuario durante el periodo de monitoreo (ultimos
60 minutos), estimandose a partir de esta informacién el porcentaje de tiempo
asignado a desplazamiento por hora mediante la siguiente formula: (minutos de
desplazamiento/ 60 minutos) * 100. A través de un ANDEVA de dos vias (Sokal
& Rohlf 1981) se compard el porcentaje de tiempo en desplazamiento entre
temperaturas y condicion de las hembras. Los datos fueron transformados
(Log10 (X+1)) para cumplir con los supuestos de normalidad vy

homocedasticidad de los datos.
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4.2.2. Altura del disco de la hembra

En las filmaciones de la camara de televigilancia en las que las estrellas
se encontraban en posicion lateral o en vista lateral, fue posible observar que
las estrellas se elevaban respecto de la superficie de apoyo. Esta conducta era
mas notoria en hembras incubantes. Por lo tanto, utilizando las filmaciones se
midié desde la pantalla de la computadora la distancia desde el fondo del
acuario hasta el borde superior del disco de la estrella (Fig. 6). Luego se estimo
el valor real de esta distancia mediante la formula: (altura disco * longitud
real) / longitud de referencia. La altura disco corresponde a la distancia
medida en la pantalla, desde el fondo del acuario hasta el borde superior de la
hembra, la longitud real es la distancia real de algun objeto conocido (y
previamente medido) que se observe en el video (el acuario, el tubo de PVC,
los difusores) y la longitud de referencia es la distancia del mismo objeto
medida en la pantalla. Se utilizé un ANDEVA de dos vias para comparar la

altura del disco entre temperaturas y condicion de la hembra.

Figura 6. Vista lateral de una hembra incubante de A. antarctica, en donde se
muestra como se mide la altura del disco desde a (base del acuario) hasta b

(borde superior del disco de la estrella)
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Dado que se observd pérdida de juveniles en las hembras
experimentales, se cuantificoé la cantidad de juveniles desprendidos de la masa
y el numero presente en la camara incubatriz. La fraccion de juveniles
desprendidos se comparo con la altura de disco (como indicador del tamafo de
la camara incubatriz) usando una prueba t Student (Sokal & Rohlf 1981).
Ademas, se correlacion6 el tamafio del disco con la fraccion de juveniles

perdidos.

4.2.3. Analisis de pies ambulacrales

Se conté la cantidad de pies ambulacrales que se encontraban sobre la
masa de juveniles de un brazo elegido al azar en una imagen congelada
exactamente al minuto 90 de cada grabacién con la cdmara Sony Handycam
(Fig. 7). Ademas se cont6 el numero de brazos que en ese momento tenian
pies ambulacrales sobre la masa de juveniles. En ambos casos se usd una
prueba t de Student para comparar los tratamientos (9°C y 15°C).
Adicionalmente se describieron los movimientos observados durante las
filmaciones de estas conductas, que solo se pudieron registrar al pasar los

videos a velocidades mas altas.
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Figura 7. Imagen congelada de las filmaciones a la masa de juveniles con la
camara Sony Handycam. La flecha muestra un pie ambulacral sobre la masa

de juveniles

4.3.Consumo de oxigeno de juveniles

Con el objetivo de estimar la tasa de consumo de oxigeno de los
juveniles de A. antarctica a las diferentes temperaturas, dato requerido para las
estimaciones de costo metabdlico de incubacion, se implementé un
respirometro acorde al tamano de los juveniles (microcamaras). El sistema
consta de dos microcamaras (Fig. 8) conectadas a una bomba peristaltica
utilizando un juego de mangueras que permite que el agua circule en un flujo
cerrado y constante a la temperatura experimental deseada (en este caso a

9°C y a 15°C) que es controlada por un bafio termorregulador.
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Figura 8. Imagen de una microcamara a) microcamara, b) sensor, y c) juvenil

de A. antarctica

Antes de comenzar la medicién el equipo se calibra a 0% y a 100% de
saturacion de oxigeno. La calibraciéon a 0% se realizé con 2 mL de una solucion
de sulfito de sodio (Na;SO3) a temperatura constante. La calibraciéon al 100%
se realizé también utilizando 2 mL de agua de mar filtrada (0,45 ym) y
esterilizada (con UV) previamente oxigenada. Luego de las calibraciones se
colocé el sensor en el agua saturada de oxigeno y se monitored por 10 minutos
(blanco) el nivel de oxigeno para determinar el consumo de microorganismos
en el agua (Baeza & Fernandez 2002). Una vez finalizada la calibracién se
separaron de la masa de juveniles 5 o 6 ejemplares, los cuales fueron
introducidos a la microcamara conteniendo 2 mL de agua de mar. Se midio la
deplecion de oxigeno cada 5 segundos con un equipo FIBOX 3 (precision de +
1% a 100% de saturacion de aire y de £ 0,15% a 1% de saturacién de aire),
hasta alcanzar un porcentaje de saturacién del 80% (Baeza & Fernandez

2002). Se utilizaron 8 réplicas para cada temperatura experimental. De esta
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manera se obtuvieron curvas como la presentada a continuacion como modelo

(Fig. 9):

consumo de bacterias
{blanco)

60 - consumo de oxigeno
hembras

40

204

% de saturacion de oxigen

Tiempo
Figura 9. Esquema de las curvas obtenidas de los experimentos de consumo

de oxigeno de hembras y juveniles de A. antarctica

Al finalizar la medicion los juveniles se pesaron en una balanza analitica
y se llevaron a peso seco en una estufa a 80°C por 48 horas. Ademas, también
se estimd el peso seco del resto de la masa de juveniles. Finalmente, se
contaron todos los juveniles de la masa (junto con los medidos en la
microcamara), midiéndose la longitud de al menos 10 juveniles de cada hembra
(longitud promedio de 40,413 mm). El consumo de oxigeno (umol/min) se
obtuvo mediante la férmula:

(((Patm — pH20) * 0,2095) * aO,) * (m * V) / 100

Donde:
Patm= presion atmosférica (Torr)
pH>O= presion parcial de oxigeno en el agua, a una temperatura dada (Torr)
a0O,= producto de solubilidad del oxigeno a una temperatura y salinidad

determinada (Torr)
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m= pendiente de la curva de porcentaje de saturacion de oxigeno vs. tiempo

V= Volumen de agua (L), en el circuito cerrado utilizado en el consumo.

El consumo de oxigeno de los juveniles se comparo entre temperaturas

(9°C y 15°C) usando una prueba t de Student.

4.4.Costo metabdlico de incubacion

Con la finalidad de estimar el costo metabdlico asociado al cuidado
parental, se estimo el consumo de oxigeno de hembras incubantes y controles.
El procedimiento es muy similar al descrito para medir el consumo de oxigeno
de los juveniles. La medicion de la disminucién del oxigeno se realizé dentro de
un respirometro de 45 mL, asumiendo que los cambios en los niveles de
oxigeno se deben al consumo del ejemplar colocado en una camara saturada
en oxigeno. Al igual que en el caso anterior, se utilizd6 un equipo FIBOX 3 que
mide el porcentaje de oxigeno que pasa a través de un circuito cerrado, el que
cuenta con un sistema de mangueras de acuario, una camara (o respirometro),
un bafo termorregulador y una bomba peristaltica que hace pasar un flujo
constante de agua de mar filtrada a 1 um vy esterilizada con UV (Fig. 10). La
calibracion a 0% se hace inyectando nitrégeno en el sistema, y la calibracion a
100% saturando el agua de oxigeno con la ayuda de una bomba de aireacion.
Luego de cerrarse el sistema se registré el nivel de saturacién de oxigeno por
10 minutos (blanco) para estimar el posible consumo de microorganismos
contenidos en el agua de mar. Finalmente, se coloc6 cada individuo

experimental en el respirobmetro registrandose el nivel de oxigeno cada 5
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segundos hasta alcanzar un 80% de saturacion de oxigeno (Baeza &
Fernandez 2002). Se utilizaron las temperaturas experimentales descritas
arriba (9°C y 15°C). El numero de réplicas usado para este experimento fue de
14 y 15 hembras controles para 9 y 15°C respectivamente y de 8 hembras

incubantes para cada una de las temperaturas.

v
N%_Z.‘ns ‘

T

Figura 10. Sistema para medir el consumo de oxigeno compuesto por a) bafio
termorregulador, b) mangueras, c) fibra 6ptica, d) camara o respirémetro, €)

hembra de A. antarctica y f) bomba peristaltica

Una vez medido el consumo de oxigeno en las hembras (controles e
incubantes), estas se llevaron a una estufa a 80°C por 48h para obtener el
peso seco. Por otro lado, el consumo de oxigeno de la masa de juveniles se
desconté del consumo global de las hembras incubantes. El costo o la tasa
metabdlica (umol/g*min) se obtuvo mediante la siguiente férmula:

Co,/ PS
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Donde:
Co, = Consumo de oxigeno (umol/min)

PS= peso seco de la hembra (g)

El costo metabdlico (o consumo de oxigeno) de incubacion se concluye
a través de la comparacién del consumo de oxigeno de las hembras incubantes
y controles. Para estas comparaciones se utilizé un ANDEVA de dos vias que
permite comparar el consumo de oxigeno entre temperaturas y condicion de las
hembras. Los datos fueron transformados (VX) para cumplir los supuestos del

modelo ANDEVA.

4.5.Patrones de historias de vida

Dado que la informacion sobre historias de vida de A. antarctica es muy
restringida, los datos obtenidos durante el desarrollo de los estudios de cuidado
parental representan una contribucién importante al conocimiento de la
especie. Se usaron los datos de longitud de la hembra, peso humedo y peso
seco de la hembra, peso seco de los juveniles y numero de juveniles, para
reportar las relaciones entre (1) numero de juveniles y longitud total hembras,
(2) peso seco de juveniles y longitud hembras, y (3) peso seco juveniles y peso
seco hembras. En todos los casos se estimaron los parametros de las
regresiones lineales. Se reporta ademas el tamafo promedio de los juveniles
en estadios tardios y se entrega una descripcion de las observaciones
realizadas en las masas de juveniles durante la separacion y conteo individual

de estos.
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5. RESULTADOS

5.1. Analisis de comportamiento
5.1.1. Desplazamiento

Las hembras incubantes mostraron un amplio rango del tiempo
experimental desplazandose, con extremos de inmovilidad total (0%) a 15°C y
de un 39% del tiempo experimental en movimiento a 9°C (Fig. 11). Dado que
se detectd una interaccion significativa (F(135=4,9224; p=0,0331), esto se
explica por el patrén inverso en el porcentaje del tiempo en desplazamiento
entre hembras controles e incubantes entre las dos temperaturas
experimentales. No se detectaron diferencias significativas en el porcentaje del
tiempo en desplazamiento entre condicion de las hembras (control e

incubantes; F(1,35=0,1939; p=0,6624) y temperaturas (F1 35=2,7053; p=0,1090).
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Figura 11. Porcentaje promedio de tiempo en desplazamiento de las hembras
incubantes y control a 9°C y a 15°C de Anasterias antarctica. Las barras

corresponden a 1 error estandar
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5.1.2. Altura del disco de la hembra

Al elevarse, las hembras con juveniles forman una especie de camara
incubatriz que alberga los embriones. La interaccion fue significativa
(F(1,19=5,7385; p=0,0271) lo que no permite analizar los efectos principales
(condicion: F119=14,2111; p=0,0013 y temperatura: F,19=2,5942; p=0,1237;
Fig. 12). La altura del disco fue mayor en hembras incubantes, explicandose la
interaccion porque la elevacion de las hembras incubantes respecto de las
hembras controles no fue constante con la temperatura. Se observé un mayor
aumento en la elevacion del disco de las hembras incubantes respecto de las
controles a 15 que a 9°C. A 15°C se determind que la elevacion promedio de
hembras incubantes fue un 50% superior respecto de las hembras controles

(Tukey: p<0,05; Fig. 12).
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Figura 12. Altura promedio del disco de las hembras control e incubantes a las
temperaturas experimentales (9°C y 15°C) de A. antarctica. Las barras

corresponden al error estandar
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Ademas, se observé una relacion significativa y positiva entre la altura del disco
de la hembra y el numero de juveniles (n=7; r=0,8078; p=0,0279; Fig. 13). Sin
embargo, no se detectaron efectos de la elevacién de la hembra (altura del
disco) sobre la pérdida de juveniles (t=0,0380; n=13; p=0,7800). Tampoco se

explica la pérdida de juveniles por el tamafio del disco (r=0,22, n=13; p>0,05).
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Figura 13. Regresion lineal entre el numero de juveniles por hembra y la altura

del disco de las hembras de A. antarctica

5.1.3. Analisis de pies ambulacrales

El numero de pies ambulacrales en contacto con juveniles en los brazos
analizados fue significativamente mayor a 15°C que a 9°C (t=2,208; p=0,017;
Fig. 14A). No sélo el numero de pies ambulacrales por brazo que activamente
toma contacto con los juveniles aumenta con la temperatura, sino también el
numero promedio de brazos con pies ambulacrales activamente manipulando
la masa de embriones (t= 2,71; p=0,0001; Fig. 14B). Es interesante que el
numero de pies ambulacrales en contacto con juveniles se duplica con un

aumento de 6°C, pero la actividad de los brazos se cuadruplica (Fig. 14A y B).
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Numero de pies ambulacrales por
brazo en contacto con juveniles

N° de brazos con pies ambulacrales
activos sobre masa de juveniles

g°C 13°C
Tratamientos

Figura 14. (A) Numero de pies ambulacrales por brazo promedio en contacto
con juveniles a 9°C y 15°C de A. antarctica. (B) Promedio del numero de brazos
con pies ambulacrales activos sobre la masa de juveniles a 9°C y a 15°C de A.

antarctica. Las barras corresponden al error estandar

Durante las filmaciones se observé ademas que el movimiento de los
pies ambulacrales aumentaba a los 15°C y que estos no solo tocaban la masa
de juveniles, sino que también se introducian dentro de ésta y la movian.

La sintesis de las tendencias observadas en los comportamientos en

hembras de A. antarctica se esquematizan en la Tabla 2 y en la Fig. 21.
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5.2.Consumo de oxigeno de juveniles
El consumo de oxigeno de juveniles aumentd significativamente con la
temperatura (t=2,15; p=0,05; Fig. 15). El consumo promedio de oxigeno se

duplicé con un aumento de 6°C.

o o
S 9 o
a N
L L
HH

o
-
I

0,05 +

Consumo de oxigeno de juveniles
(umol/min)

9°C 15°C
Figura 15. Promedio del consumo de oxigeno de juveniles (umol/min) a las
temperaturas experimentales 9°C y 15°C de A. antarctica. Las barras

corresponden al error estandar

En la Tabla 2 y en la Fig. 21 se resumen las tendencias observadas en el

consumo de oxigeno de los juveniles de A. antarctica.

5.3.Costo metabdlico de incubacion

Se detectaron diferencias significativas (marginal) en el costo metabdlico
de hembras de diferente condicion reproductiva (F130=1,99; p=0,0563). El
costo metabdlico fue mayor en hembras incubantes que en hembras controles
(Tukey: p<0,05; Fig. 16). Sin embargo, no se detectaron diferencias

significativas entre las temperaturas experimentales (F130)=0,76; p=0,4555);
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esto podria explicarse por la variabilidad de los datos (Fig. 16). Finalmente, la

interaccion no fue significativa (F1,30)= -0,04; p=0,9684).
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o
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Costo metabdlico (umol/g*min)

0,02 -

9°C 15°C
Figura 16. Promedio del costo metabdlico (umol/g*min) de hembras incubantes
y control a las temperaturas experimentales 9°C y 15°C de A. antarctica. Las

barras corresponden al error estandar

El resumen de las tendencias observadas en los costos metabdlicos en

hembras de A. antarctica se esquematizan en la Tabla 2 y en la Fig. 21.

5.4.Patrones de historias de vida
Durante la separacién y conteo de los juveniles se observdé que cada
juvenil estaba sujeto por un apéndice a una masa membranosa que se

encuentra al centro de la masa de juveniles (Fig. 17).
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Figura 17. A) Apéndice de juvenil tardio de A. antarctica; B) masa de juveniles
sujeta a masa membranosa; C) juveniles del centro de la masa sujetos a masa
membranosa; D) masa membranosa a la cual se le extrajeron todos los

juveniles

Se observé una relacion significativa y positiva (r*=0,8362; n=17;
p<0,0001) entre el niumero de juveniles y la longitud total de las hembras (Fig.
18A), al igual que entre el peso seco de la masa de juveniles y la longitud total
de las hembras (r?=0,6001; n=16; p=0,0004; Fig. 18B). La misma tendencia se
detecto al relacionar (1) peso seco de la masa de juveniles contra el peso seco
de las hembras (r*= 0,8119; n=16; p<0,0001; Fig. 19) y (2) el peso seco de la
masa de juveniles y el peso himedo de las hembras (r?=0,7954; n=16;
p<0,0001; Fig. 20). Por ultimo, el promedio de la longitud de los juveniles en

estado tardio fue de 3,54 + 0,3 mm.
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Figura 18. (A) Regresion lineal entre el numero de juveniles y la longitud total

(mm) de las hembras de A. antarctica. (B) regresion lineal entre el peso seco

de los juveniles (g) y la longitud total (mm) de las hembras de A. antarctica
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Figura 19. Regresion lineal entre el peso seco (g) de la masa de juveniles y el

peso seco (g) de las hembras de A. antarctica
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Figura 20. Regresioén lineal entre el peso seco (g) de la masa de juveniles y el

peso humedo (g) de las hembras de A. antarctica
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A continuacion se muestra una tabla y un esquema resumen con los
principales resultados obtenidos en este estudio, para poder comparar y mirar

de forma conjunta, los porcentajes de cambio en las tendencias observadas.

Tabla 2. Resumen de los resultados estadisticos obtenidos sobre
comportamiento y consumo de oxigeno en A. antarctica. Las cruces indican
diferencias significativas entre tratamientos. (*) indica que las respuestas fueron

evaluadas solo en hembras incubantes

Comportamiento Consumo de oxigeno

R Desplazamiento Altura PA sobre MJ Brazos con PA

espuestas disco sobre MJ Juveniles | Hembras
Efecto de la X X X*
temperatura

Efecto de la

condicion X* X*
reproductiva

Interaccion X X X
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Figura 21. Resumen de los principales resultados: A) numero total de pies
ambulacrales en contacto con la masa de juveniles, B) altura del disco de las
hembras (mm), C) consumo de oxigeno de juveniles (umol/min) y D) costo
metabdlico (umol/g*min) mostrando los porcentajes de aumento de las

respuestas en hembras controles e incubantes de A. antarctica



6. DISCUSION

6.1. Comportamiento

El desplazamiento de las hembras se vi6é afectado por el aumento en la
temperatura y el cambio en la condicion reproductiva. Sin embargo, la
variabilidad de los datos podria haber afectado el resultado. Las hembras
controles se desplazaron un 17% menos que las hembras incubantes a 9°C,
mientras que a 15°C, las hembras controles se desplazan un 19% vy las
hembras incubantes no lo hacen (0%). Se ha reportado que las hembras de
Anasterias antarctica no se alimentan mientras incuban (a ninguna
temperatura; Gil & Zaixso 2007), por lo que no necesitarian desplazarse para
buscar alimento. Pero se sabe que existen otras especies de estrellas
incubadoras, como Anasterias rupicola que si se alimentan mientras lo hacen
(Blankley & Branch 1984). Los resultados de este estudio demuestran que la
masa de juveniles no representa un impedimento para el movimiento de las
hembras a 9°C. Sin embargo, llama la atencion que las hembras incubantes no
se movilizan a 15°C. Es necesario un mayor numero de réplicas para confirmar
esta tendencia, pero se descarta que esto pueda deberse a que se haya
superado el umbral de temperatura critica (Zamora 2008), ya que se trabajo
dentro de los limites de variacidn latitudinal de temperatura que registra esta
especie (41°S - 55°S; Haussermann & Forsterra 2009).

Otras conductas observadas en las hembras incubantes, como la altura
del disco, y el contacto de los pies ambulacrales con los juveniles sugieren que
estas actividades estarian vinculadas a la condicién incubante, ya que no

fueron exhibidas por hembras controles. La mayor elevacién del disco en
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hembras incubantes permite la constitucién de una camara incubatriz en donde
son mantenidos los juveniles. Esta conducta también ha sido reportada en
otras especies de asteroideos (Hendler & Franz 1982, Blankley & Branch 1984,
Bosch & Slattery 1999, Gillespie & McClintock 2007, Gil & Zaixso 2008),
aunque también existen otras formas de incubacion. Algunas estrellas
mantienen a sus embriones en sacos dentro del estbmago cardiaco, entre las
gbnadas o dentro de ellas, otras lo hacen en la superficie aboral de la pared
corporal e incluso algunas mantienen la masa de embriones bajo ellas,
adherida al sustrato (Hendler & Franz 1982, Gillespie & McClintock 2007).

La elevacion del disco, ademas, tiene una clara relacion con el nimero
de juveniles, sin presentar un riesgo para la pérdida de juveniles, por lo que
esta conducta no supone un mayor costo para la hembra. No se encontraron
reportes de pérdida de juveniles en relacidén a la altura del disco, sin embargo,
la pérdida de juveniles ha sido reportada en varias especies de estrellas
incubadoras a través del periodo de incubacién y en relacién al tamafio de la
hembra, con pérdidas de un 58% y hasta un 100% en una especie de pepino
de mar (Chia 1966, Bingham et al. 2004). La razdn por la que en A. antarctica
no se reportd pérdida de juveniles en relacidon a la altura del disco puede ser
porque solo se evaluaron hembras con juveniles en estado tardio, ya que como
se dijo anteriormente, existen reportes de pérdida de juveniles en estrellas
durante todo el periodo de incubacién. La pérdida de juveniles ha sido
reportada también en varias especies de braquiuros, por ser una consecuencia
del batido abdominal (Brante et al. 2003). Ademas, esta relacion positiva entre

la altura del disco y el numero de juveniles podria significar que en esta especie
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la capacidad de incubar aumenta a medida que aumenta su tamafno. Esto
podria tener que ver con que si las hembras incubantes tienen o no la
capacidad de ventilar activamente a sus juveniles. De ser asi estaria ocurriendo
lo mismo que en las especies de crustaceos que presentan ventilacion activa,
lo que les permite tener una mayor cantidad de huevos ya que el oxigeno deja
de ser una limitante para su desarrollo (Brante et. al 2003).

El movimiento de los pies ambulacrales es una actividad que parece
tener relacién con la condicion reproductiva. Estos movimientos de los pies
ambulacrales podrian cumplir un rol en la ventilacion de la masa de juveniles,
sin embargo no se monitored la disponibilidad de oxigeno al interior de la masa
de juveniles, por lo que se desconoce si efectivamente existe una oxigenacion
de la camara incubatriz. Una explicacion alternativa es que la introducciéon de
los pies ambulacrales en la masa de juveniles durante la incubacion podria ser
una conducta equivalente a la introduccién de pereiépodos y quelas reportado
para crustaceos, en donde esta conducta permite detectar algunos compuestos
liberados por los juveniles cuando son sometidos a bajas concentraciones de
oxigeno (Baeza & Fernandez 2002). Los pies ambulacrales de las estrellas
tienen células sensoriales que intervienen en la recepcion de estimulos
luminicos, tactiles y quimicos (Ruppert & Barnes 1996), por lo que es posible
que puedan detectar cambios en las condiciones ambientales de la masa de
embriones. Sin embargo, en la especie incubadora Leptasterias hexactis se ha
descrito que los pies ambulacrales son responsables de eliminar la suciedad y
los residuos que se adhieren a los embriones, ademas de mantener una

corriente de agua, lo que asegura un ambiente uniforme, ventilando y
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facilitando el desarrollo sincrénico de los embriones (Chia 1966). En la estrella
Henricia lisa también se ha observado esta conducta (Mercier & Hamel 2008).
Es interesante que aunque los pies ambulacrales toman contacto con la
masa de juveniles, a 15°C practicamente todos los brazos de la hembra tienen
pies ambulacrales en contacto con dicha masa (87%; Fig. 21A). En
incubadores activos como los crustaceos decapodos, la frecuencia con la que
elevan su cuerpo (“standing”), y el batido abdominal (“flapping”) se incrementan
con la temperatura, ayudando a oxigenar la masa de huevos (Brante et al.
2003, Fernandez et al. 2006). EI aumento en un 37% de la altura del disco de
las hembras incubantes a 15°C (Fig. 21B), podria permitir un mayor
espaciamiento entre los juveniles que junto con el aumento en el movimiento
de los pies ambulacrales contribuirian a incrementar el flujo de agua dentro de
la cdmara incubatriz para asi mantener oxigenados y limpios a los juveniles.
Esto seria equivalente a lo reportado para las estrellas L. hexactis y H. lisa
(limpieza y ventilacion; Chia 1966, Mercier & Hamel 2008) y para los
crustaceos (ventilacion; Brante et al. 2003). De igual forma, no debe
descartarse el posible rol de los pies ambulacrales en la deteccién de cambios
en las condiciones ambientales de la masa de juveniles. Claramente, este
aumento de la actividad en hembras incubantes a mayores temperaturas

sugiere mayores costos asociados.

6.2. Consumo de oxigeno de juveniles

La provisién de oxigeno a la masa de embriones constituye una limitante

para el cuidado parental en los invertebrados marinos (Baeza & Fernandez
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2002). Limitaciones en la disponibilidad de oxigeno han sido observadas en
masas gelatinosas de embriones de moluscos y poliquetos (Hess 1993, Cohen
& Strathmann 1996, Lardies & Fernandez 2002, Moran & Woods 2007), asi
como en agregaciones de embriones en crustaceos (Baeza & Fernandez 2002,
Fernandez et al. 2003). Esta limitacion para la provision de oxigeno parece
estar influenciada por la temperatura (Brante et al. 2003) debido a (1) que la
solubilidad de oxigeno disminuye con la temperatura (Lee & Strathmann 1998)
y (2) el consumo de oxigeno de la masa de embriones o juveniles aumenta con
la temperatura (Moran & Woods 2007). La demanda de oxigeno de los
juveniles de A. antarctica aumenté al doble (49%; Fig. 21C) con un aumento en
6°C de la temperatura y esta en linea con las tendencias reportadas para varios
grupos de invertebrados (Hoegh-Guldberg & Pearse 1995, Brante et al. 2003,
Moran & Woods 2007). Esto sugiere que a altas temperaturas, el desarrollo de
los juveniles podria verse afectado si la difusion del oxigeno se viera limitada.
La falta de oxigeno afecta ademas la densidad, forma, inversién y disposicion
de las masas de embriones (Strathmann & Chaffe 1984, Strathmann &
Strathmann 1995, Lee & Strathmann 1998). Asi, el oxigeno puede afectar el
éxito de una camada influenciando la supervivencia de los embriones, ya sea
porque se incrementa el tiempo en que estos permanecen expuestos a las
amenazas del medio, o bien porque disminuye la calidad de los mismos (Lee &
Strathmann 1998). Los resultados de este estudio no permiten concluir si los
embriones de A. antarctica sufren cambios en la condicién de oxigeno a las
temperaturas experimentales analizadas, tampoco si los comportamientos que

varian con la temperatura (elevacion del disco, movimiento de los pies
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ambulacrales) modifican las condiciones ambientales para el desarrollo. Sin
embargo, esto ha sido observado en crustaceos en donde las hembras
modifican su comportamiento (aumento del batido abdominal en decapodos y
del movimiento de pleépodos en anfipodos) cuando los embriones son
sometidos a bajas concentraciones de oxigeno (Dick et al. 1998, Baeza &
Fernandez 2002, Brante et al. 2003). Este estudio, cuyo objetivo fue evaluar el
costo de los comportamientos de hembras incubantes a difererentes
temperaturas, sugiere la necesidad de indagar en los mecanismos que
relacionan cambios en los comportamientos con los beneficios directos para los

embriones.

6.3. Costo metabdlico de incubacion

Los costos metabolicos (medido como consumo de oxigeno) en A.
antarctica estan acorde con lo reportado para otras especies de asteroideos de
similares caracteristicas (temperaturas y peso corporal; Webster 1975). El
costo de incubacién puede aumentar dramaticamente durante el periodo de
incubaciéon debido a cambios en el comportamiento de las hembras segun su
condicion reproductiva (Fernandez et al. 2000). Los resultados de este estudio
demuestran claramente que el costo metabdlico de hembras incubantes es un
40% mayor que el de hembras controles (Fig. 21D). Se postula que el
incremento en el costo metabolico de hembras incubantes se debe a cambios
en la actividad de los pies ambulacrales para mantener limpios y ventilados a
los juveniles. La posicion que adopta la hembra para formar la camara

incubatriz (elevacion del disco) también podria constituir un esfuerzo
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importante ya que hay una contraccion de varios musculos (Chia 1966), que se
ve traducido en el aumento de los costos de incubacion. Ademas de estos
comportamientos, existen otros cambios conductuales en los asteroideos que
incuban que suponen un incremento de estos costos, como el aumento en el
riesgo de depredacion al quedarse inmoviles mientras incuban, el cese de la
alimentacion, una mayor sensibilidad al sustrato, entre otros (Chia 1966, Bosch
& Slattery 1999, Gillespie & McClintock 2007). Varias especies de
invertebrados, con formas de cuidado parental tanto pasivas como activas,
también presentan aumentos en los costos de incubacion (Lee & Strathmann
1998, Bosch & Slattery 1999, Baeza & Fernandez 2002, Gillespie & McClintock
2007).

El costo metabdlico de incubacion no se vié afectado por un aumento en
la temperatura. En la Fig. 21 es posible observar que el cambio en los
comportamientos con la temperatura (A, B) fue superior al cambio en los costos
(D). Un aspecto del costo de incubacion, no explorado en este estudio pero que
debiera merecer atencion es que varias especies de asteroideos, incluida A.
antarctica, pueden pasar largos periodos de inanicion debido a que se
encuentran incubando en su zona oral y esto les impide la obtencién de
alimento (Bosh & Slattery 1999, Gil & Zaixso 2007). Este es un costo de
incubacién importante que hay que tener en cuenta ya que a menudo las
estrellas pueden verse comprometidas al punto de tener que usar las reservas
energéticas almacenadas en los ciegos piléricos (Bosh & Slattery 1999).
Quizas, evaluar el peso seco de los ciegos piloricos de las hembras antes,

durante y después del periodo de incubacion puede ser un mejor estimador de
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estos costos en asteroideos (Gil & Zaixso 2007). Este costo de incubacion
debido a la inanicién (no evaluado en este estudio) puede ser el factor por el
cual el aumento de temperatura no mostrd un efecto significativo en el costo de
incubacion de las hembras, ya que se ha reportado que la temperatura afecta
significativamente los costos de cuidado parental en especies de moluscos
gasterépodos (Lee & Strathmann 1998, Lardies & Fernandez 2002) y de
crustaceos (Baeza & Fernandez 2002, Brante et. al 2003).

En algunas especies de asteroideos como la estrella Leptasterias
epichlora, se ha visto que hay una reduccion del gasto de energia durante la
incubacién debido a que la tasa metabdlica basal disminuye por los largos
periodos de inanicién. Ademas, se suma la ruptura de tejidos y posterior
disminucién de la masa corporal para cubrir las necesidades de mantenimiento
de las hembras (Raymond et al. 2004). Estas adaptaciones permiten que los
costos de incubacién sean menores, lo que podria explicar por qué el cambio
en los comportamientos con la temperatura no se ven reflejados en un aumento
de los costos. Asimismo, se ha visto que tiempos de incubacion mas largos
pueden ser costosos y desventajosos para las hembras de varias especies de
invertebrados (Hess 1993, Brante et al. 2003, Gil & Zaixso 2007). Un ejemplo lo
constituye la estrella Anasterias minuta, en la cual el tiempo de incubacion dura
hasta dos meses mas en individuos que se encuentran a solo dos grados de
latitud mas al sur(Gil & Zaixso 2007). De esta forma, a mayores temperaturas
los costos resultantes del cambio en las conductas pueden verse compensados
por la disminucion en los tiempos de desarrollo de los embriones, evitando asi,

que los costos de incubacion aumenten con la temperatura.
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6.4.Patrones de historia de vida

Si bien el foco de esta tesis fue estudiar el comportamiento y los costos
asociados a la incubacion, los datos de historia de vida permiten contribuir al
escaso conocimiento de la biologia reproductiva de A. antarctica. Los analisis
realizados sobre la historia de vida de esta especie muestran relaciones
positivas entre el tamafio de las hembras (longitud y peso) y el peso y numero
de juveniles (Fig. 7AB, 8 y 9). La longitud promedio reportada para los juveniles
en estado tardio de A. antarctica (3,54 £ 0,3 mm) es similar a lo reportado para
los juveniles de A. rupicola (especie de similares caracteristicas: reproduccion,
desarrollo, tamafo, distribucidén), que presenta una longitud promedio de 3,42
mm en estados tardios de desarrollo (Blankley 1984).

Las observaciones realizadas a las masas de juveniles durante la
separacion y conteo de estos mostraron que los juveniles tienen un apéndice
en la zona oral por el cual se unen a una masa membranosa que se encuentra
al centro de la agregacion. Esta caracteristica ha sido descrita en otras
estrellas incubadoras como A. rupicola (Blankley & Branch 1984), Leptasterias
tenera y Leptasterias groenlandica (Hendler & Franz 1982). Se observo,
ademas una sincronia en el desarrollo de los juveniles de A. antarctica. Sin
embargo, estas observaciones no fueron evaluadas, por lo que constituyen una
primera informacién al respecto. Es sabido que entre las agregaciones de
embriones de varios crustaceos, moluscos y poliquetos se ha descrito un
gradiente de difusion del oxigeno, en donde los embriones que estan al centro

reciben menos oxigeno que los de la periferia (Cohen & Strathmann 1996,
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Fernandez et. al 2003). Este gradiente produce una asincronia en el desarrollo
entre los embriones del centro y de la periferia (Fernandez et al. 2003) que no
se observa en especies con formas de cuidado parental activo, como los
crustaceos. Estas observaciones, entonces podrian validar el rol de los pies
ambulacrales en la ventilacion de la masa de juveniles de A. antarctica, al crear
un ambiente homogéneo entre los juveniles, que permitiria su desarrollo

sincronico.

Finalmente, se puede decir que Ilas hembras responderian
conductualmente a la demanda de oxigeno de los juveniles, y esto generaria
un costo metabdlico mayor en hembras incubantes. Este costo podria
asociarse al costo del cuidado parental. Sin embargo, aunque la temperatura
tiene un efecto importante en varios comportamientos asociados a la
incubacion, estos cambios conductuales no se traducen en aumentos de costos
metabodlicos a mayores temperaturas. Al menos en esta especie no se puede
relacionar el aumento temperatura-dependiente en los costos de incubacion

con la alta frecuencia de incubantes hacia altas latitudes.
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7. RESUMEN Y CONCLUSIONES

1. Las hembras incubantes de Anasterias antarctica muestran comportamientos
que no son exhibidos por hembras controles, como la elevacién del disco
respecto de la superficie de apoyo y el movimiento de los pies ambulacrales
asociados a la masa de juveniles.

2. Los comportamientos mostrados por A. antarctica durante la incubacién
cambian con un aumento en la temperatura de 9°C a 15°C.

3. El consumo de oxigeno de los juveniles de A. antarctica aumenta con la
temperatura.

4. El costo metabdlico aumenta en hembras incubantes, pero no asi con la
temperatura en hembras de A. antarctica.

5. La temperatura tuvo un efecto importante en varios comportamientos
asociados a la incubacion (37% en altura de disco entre temperaturas, 87% en
movimiento de pies ambulacrales) pero estos cambios conductuales no se

traducen en un aumento del costo metabdlico.

De acuerdo a lo anterior: (1) el comportamiento de incubacién y el consumo
de oxigeno de los juveniles de A. antarctica aumentan con la temperatura por lo
que no se rechazan las hipoétesis H1, y H2,, y (2) el costo metabdlico asociado
a la incubacion no aumenta con la temperatura, lo cual rechaza la hipétesis H3,

planteada inicialmente.
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