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RESUMEN

El asentamiento es un proceso de gran importancia en la dindmica y estructura poblacional y comunitaria de numerosas
especies de invertebrados marinos bentdnicos, y representa una de las fases fundamentales en el cultivo de especies
de importancia comercial. Numerosas sefiales quimicas han sido descritas como fundamentales para desencadenar la res-
puesta de asentamiento larval. Por un lado, inductores naturales han sido caracterizados a partir de estudios de respuesta
de asentamiento como consecuencia de la presencia de sustratos naturales, y han sido asociados principalmente a tres
tipos de fuentes: individuos conespecificos, filmes microbianos y especies presa. Muchos de estos inductores han tenido
una gran importancia en el desarrollo del conocimiento de la historia natural de los organismos, ya que por si solos han
sido capaces de explicar numerosos patrones observados en la naturaleza. Por otro lado, inductores artificiales han sido
asociados a sustancias neurotransmisoras y sus precursores. Estos ultimos inductores, junto con los estudios de los me-
canismos fisiolégicos de transduccion de la sefial exdgena del asentamiento, son de gran importancia en la comprensién
global de la respuesta larval, especialmente en relacién a la regulacion del proceso. El uso del ion potasio, como una va-
liosa herramienta de induccidén del asentamiento, ha permitido optimizar el cultivo de numerosas especies de importancia
econémica. A pesar del gran impacto que las sefiales quimicas naturales y artificiales tienen en procesos biotecnoldgicos
y de su efecto en la determinacién de patrones naturales, muy pocos estudios se han desarrollado en Chile. En este con-
texto, la presente revision intenta destacar los importantes avances que se pueden lograr a partir del estudio de estas se-
fiales, con el propdsito de incentivar lineas de investigacién en esta drea en nuestro pais.
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ABSTRACT

Settlement is an important process affecting the population and community dynamics of a large number of benthic
marine invertebrates, and represents one of the fundamental phases in the cultivation of commercially important spe-
cies. A large number of chemical cues have been described as fundamental factors triggering the larval settlement res-
ponse. On one hand, the natural inducers have been characterized from studies carried out on natural substrates, and
have been mainly associated to three types of sources: conspecific individuals, microbial films and prey species. Natural
inducers have had a great importance in the progress of the natural history knowledge of organisms, since they have
been able to explain by themselves a large number of ecological patterns. On the other hand, the artificial inducers have
been associated to neurotransmitters and their precursors. These type of inducers, in tandem with studies of the physio-
logical transduction mechanisms of the exogenous settlement cues, have been of a great importance in the understanding
of larval response, specially those related with the regulation of this process. The use of potassium ion as a valuable tool
of settlement induction, has allowed to improve cultivation of several economically important species. Despite their
great biotechnological and ecological impact of natural and artificial chemical cues, very few studies have been done in
Chile. This paper attempts to highlight the important progresses that can be obtained from the study of these type of
cues, with the aim of stimulate future research lines in this area in our country.

Key words: Competent larvae, natural inducers, artificial inducers, potassium ion.
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INTRODUCCION

El asentamiento de invertebrados marinos
bentbnicos es un proceso de gran impor-
tancia que tiene repercusiones a nivel eco-
logico, fisioldgico y biotecnol6gico. Diver-
sos estudios han demostrado que ¢l asen-
tamiento es capaz de determinar patrones
ecolégicos al interior de poblaciones adul-
tas, e incluso determinar la dindmica po-
blacional y estructura comunitaria de mu-
chos ensambles marinos, al determinar a
priori los tamafios de las poblaciones parti-
cipantes (Keough 1984, Caffey 1985,
Connell 1985, Gaines & Roughgarden
1985, Menge & Sutherland 1987, Fair-
weather 1988, Underwood & Fairweather
1989, Minchinton & Scheibling 1991).
De esta manera, el asentamiento ha vuelto
a ser considerado una fase importante en
la historia natural de los organismos, ca-
paz de dar respuesta a numerosas interro-
gantes derivadas de los patrones observa-
dos en la naturaleza. Este nuevo énfasis ha
sido denominado ‘‘supply-side ecology”
(Lewin 1986, Young 1987). Por otro la-
do, numerosos estudios a nivel fisiolégico-
molecular han sido llevados a cabo en or-
den a poder explicar los mecanismos a
través de los cuales se produce la trans
duccién de las sefiales provenientes del
medio externo, y que estarfan desencade-
nando los cambios conductuales y morfo-
genéticos asociados al asentamiento (Morse
et al. 1980, Trapido-Rosenthal & Morse
1986a, Baxter & Morse 1987, vedse tam-
bién Morse 1991). Finalmente, la sobre-
explotaciobn de especies de invertebrados
marinos de importancia comercial ha he-
cho necesario el desarrollo de tecnologfas
para el cultivo de recursos bentdnicos
(Colwell 1983). En este contexto el proce-
so de asentamiento ha llegado a transfor-
marse en una de las fases mas importantes
a desarrollar en el Ambito de la acuicultura,
con el objeto de optimizar la eficiencia en
la obtencioén de reclutas que puedan even-
tualmente transformarse en adultos (Mor-
se 1984).

La importancia del asentamiento a nivel
de distintas disciplinas del quehacer bio-
16gico es la que nos ha incentivado a pre-
sentar este andlisis exhaustivo de las di-

versas sefiales quimicas involucradas en la
generacion de la respuesta larval durante
el desarrollo de este proceso. El estudio
de estas sefiales no s6lo permite una mejor
comprension de la problemética del asen-
tamiento en la naturaleza y de los me-
canismos de transduccién de los inductores
ex6genos que operan durante el proceso,
sino que también contribuye a mejorar
y/o introducir técnicas que permiten ha-
cer més eficiente la transiciébn plancton-
bentos de larvas de diversas especies de in-
vertebrados marinos bent6nicos.
Concordante con lo anterior, los obje-
tivos de la presente revisibn son: (1) rea-
lizar un andlisis descriptivo de los diversos
inductores quimicos responsables de la res-
puesta de asentamiento en larvas peldgi-
cas de invertebrados marinos bent6nicos;
(2) describir los mecanismos de transduc-
cion de sefiales asociados al asentamiento,
y relacionarlos a la acciéon de los diferen-
tes inductores quimicos descritos en la
literatura, y (3) resaltar aquellos aspectos
ecologicos, fisiolégicos y biotecnolégicos
asociados al estudio de estas sefiales quimi-
cas, con el objeto de incentivar su estudio
en especies chilenas. S6lo el desarrollo de
lineas de investigacién en este campo per-
mitirdn una comprensiObn maés integrada
de este fendémeno en especies de nuestra
costa, aspecto de gran importancia que
ain no ha sido abordado del todo. El
andlisis se realizard considerando dos
grupos fundamentales de sefiales quimicas
inductoras: (1) inductores naturales, los
cuales han sido descritos a partir de obser-
vaciones de respuesta de asentamiento
como consecuencia de la presencia de sus-
tratos naturales (e.g., individuos conespeci-
ficos, especies presa), y (2) inductores
artificiales, los cuales siendo neurotrans-
misores, sus precursores o iones, son capa-
ces de generar respuestas de asentamiento
larval similares a aquellas determinadas por
sefiales provenientes de sustratos naturales.
Asimismo, a lo largo del trabajo se ird des-
tacando la importancia de las diversas sus-
tancias inductoras en distintas disciplinas
de la biologia bésica y aplicada, intentando
lograr una integraci6bn del proceso a dis-
tintos niveles de organizacion (i.e., ecol6-
gico-fisiologico-molecular).
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Definicién de asentamiento

Poca claridad existe en la literatura en re-
lacioén a la definicion y utilizacion del tér-
mino asentamiento. Esto se hace alin més
evidente si se comparan diferentes aproxi-
maciones al fen6meno. Desde una pers-
pectiva ecologica, el asentamiento ha sido
considerado como una de las fases de colo-
nizacién de habitat por parte de organis-
mos marinos con larvas planct6nicas, que
incorpora una etapa de fijacion al sustratoy
otra de metamorfosis (Keough & Downes
1982, Keough 1986, Davis 1987, 1988,
Harrold et al. 1991). Por otra parte,
se ha considerado el asentamiento como
una fase que s6lo incorpora cambios con-
ductuales macroscopicos asociados al com-
portamiento de basqueda de micrositios
adecuados en la superficie del sustrato
(Coon et al. 1985, 1990a, b, Bonar et al.
1990). De esta manera, el asf llamado
“‘comportamiento de asentamiento’ (pro-
ceso aun reversible), ha sido considerado
como una fase distinta al de la fijacion
al sustrato y posterior metamorfosis (pro-
ceso irreversible), y en el que se suceden
una serie de eventos morfogenéticos (Bur-
ke 1983, Bonar et al. 1990).

En el caso de invertebrados marinos
bentbnicos con larvas peldgicas, el término
asentamiento debiera describir el proceso
de incorporaciéon de nuevos individuos al
interior de las poblaciones, a través del
cambio de un modo de vida pelagico a un
modo de vida bent6nico. En este contexto,
el asentamiento puede definirse como un
fenbmeno que se inicia con la busqueda
de un sustrato adecuado donde residir,
y que termina cuando la metamorfosis
ha sido completada (véasec Johnson et al.
1991b). En este proceso se pueden dife-
renciar dos fases: (1) una fase de compor-
tamiento de blsqueda de micrositios ade-
cuados, y (2) una fase de fijacion al sustra-
to, que desencadena la metamorfosis. Esta
proposicién, ademads de unificar aspectos
y criterios utilizados en diferentes discipli-
nas, resulta de gran operacionalidad, ya
que las respuestas conductuales y morfo-
genéticas descritas pueden ser desencade-
nadas por distintas sefiales quimicas induc-
toras provenientes del medio externo (Ines-

trosa et al
et al. 1990a).

1988, véase también Coon

Estado de competencia larval

La fase de dispersion larval planctonica
que presentan la mayorfa de las especies
de invertebrados marinos bentbdnicos pue-
de ser dividida en dos perfodos: (1) uno de
precompetencia, y (2) otro de competen-
cia. La precompetencia se caracteriza por
ser un perfodo de crecimiento y desarrollo
larval, mientras que la competencia es un
perfodo en el que la larva ha completado
su desarrollo y posee la capacidad de res-
ponder a estimulos externos inductores
del asentamiento (Burke 1983, Jablonski
& Lutz 1983, Hadfield 1986, Yool et al
1986, Barlow 1990, Bonar et al 1990).
Se ha observado que algunos factores
abi6ticos, tales como la temperatura y la
salinidad, pueden ser determinantes en
la duracion temporal de ambos periodos
(Zimmerman & Pechenik 1991).

En la ausencia de buenos marcadores
morfolégicos o de comportamiento larval
que indiquen con precisibn el momento
exacto de la adquisicion del estado de
competencia en numerosas especies de in-
vertebrados marinos, el método comun-
mente utilizado para su deteccion ha sido
la observacibn empirica de una respuesta
de asentamiento en presencia de un induc-
tor (Pechenik 1984, Miller & Hadfield
1984, Pechenik & Heyman 1987, Coon
et al. 1990a). Asi, por ejemplo, se puede
evaluar la competencia de larvas planct6-
nicas de moluscos mediante el incremento
de los niveles extracelulares de potasio
(Inestrosa et al. 1990). Este procedimiento
ha sido utilizado en diversos géneros de
moluscos como Haliotis, Phestilla, Crepi-
dula y Astrea, e incluso en el poliqueto
Phragmatopoma californica (Fewkes) (Yool
etal 1986).

El conocimiento del momento exacto
de la adquisicion de la competencia larval
es de gran relevancia, ya que puede tener
repercusiones importantes a distintos nive-
les de organizacidon. En este contexto, se
ha observado que concentraciones elevadas
del ion potasio generan un asentamiento
incompleto, esto es, sedimentacion sin
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metamorfosis en larvas precompetentes del
gastropodo Concholepas concholepas (Bru-
guiére 1789) (Inestrosa et al. 1992).
Esta sedimentaciébn ocurrirfa como conse-
cuencia de la detencidon del movimiento
ciliar del velo, como también ha sido des-
crito en larvas de otros invertebrados
(Morse et al. 1980, Barlow 1990, Bonar
et al. 1990). Asimismo, se ha observado
que una exposicion larval temprana frente
al inductor es capaz de disminuir la respues-
ta de asentamiento (habituaciébn), como
resultado de una reduccion del namero de
receptores larvales externos (i.e., down-
regulation), en el abalbn californiano
Haliotis rufescens Swaison (Trapido-Rosen-
thal & Morse 1986a, b, Morse 1991). Esta
observaciébn no s6lo ha sido atil en permi-
tir una mejor comprension de los me-
canismos de regulacion fisiologicos que
estarfan involucrados en la transduccién
de las sefiales quimicas durante el asenta-
miento, como serd analizado maés adelante,
sino también serfa de gran importancia
desde una perspectiva ecologica. En espe-
cies que presentan larvas con periodos de
vida pelagica corta (como es el caso del
abal6n), este fendmeno seria un excelente
mecanismo para mejorar la dispersion, e
incluso impedir un asentamiento inmediato
de la larva junto a sus progenitores, evitan-
do asf una eventual competencia posterior
por espacio y alimento (véase Morse 1991).
Desde un punto de vista biotecnologico, el
retraso en la respuesta larval como resulta-
do de una exposicion a destiempo del in-
ductor podrfa tener consecuencias nega-
tivas al disminuir la eficiencia y provocar
retrasos en el proceso de cultivo.

La prolongacion del periodo larval mas
all4d de la adquisicion fisiolégica del estado
competente parece ser un fenbmeno recu-
rrente en larvas de invertebrados marinos
bentbnicos (véase revision de Pechenik
1990). Sin embargo, el retraso en la expo-
siciobn de larvas competentes a sefiales in-
ductoras podria repercutir negativamente
en el crecimiento y sobrevivencia posterior
de juveniles, como ha sido mostrado para
dos especies de erizos irregulares (High-
smith & Emlet 1986). Como consecuen-
cias de este fen6meno se podria esperar
una disminuciéon de la produccion al in-

terior de las poblaciones naturales, con
subsecuentes efectos a nivel de dinamica
poblacional y estructura comunitaria (de-
pendiendo de la importancia de la especie
a considerar). As{, también, una baja en
la produccion de reclutas, que eventual-
mente pueden llegar al estado adulto, po-
dria generar pérdidas irrecuperables desde
un punto de vista comercial, especialmente
si lo que se persigue es una optimizacién
de la produccion de semillas.

La probleméitica de poder determinar
la competencia larval en forma rédpida y
precisa ha llevado en el Gltimo tiempo a
la basqueda de marcadores endbgenos del
desarrollo larval. En este contexto se han
realizado importantes avances en el gastro-
podo Concholepas concholepas, especie en
la cual se ha intentado relacionar etapas
del desarrollo larval con diversos patrones
moleculares, tales como los niveles de
AMPc (Campos et al. 1991)! y los niveles
de proteoglicanos (Brandan ef al 1990,
1992). Estos estudios también han in-
tentado relacionar estas etapas con cam-
bios en los patrones proteicos o niveles de
enzimas del sistema nervioso, como ser la
razéon AChE/BuChE (Inestrosa et al
1988, 1990). Las buenas correlaciones
encontradas hasta ahora entre las variacio-
nes de los niveles de compuestos molecu-
lares y la adquisicidén del estado de com-
petencia y asentamiento de larvas de este
molusco hacen necesario incrementar la
basqueda de otros marcadores endbgenos
que permitan precisar el momento de ad-
quisicion de la capacidad de respuesta fren-
te a inductores ex6genos en larvas de otros
invertebrados marinos bent6nicos. Esto es
de gran importancia, principalmente por las
repercusiones que el retraso en la adquisi-
ciobn del estado de competencia larval o la
exposicioén tardia de la larva a su inductor
pueden tener a nivel ecologico, fisiologico
y biotecnolégico, como se mencion6é an-
teriormente.

! Campos EO, FC Bronfman & NC Inestrosa (1991)
Niveles intracelulares de AMP ciclico (AMPc) en Con-
cholepas concholepas. IV Congreso Latinoamericano
de Ciencias del Mar, septiembre 1991, Coquimbo.
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Inductores naturales

Como ya ha sido sefialado, una vez que las
larvas plancténicas han adquiride el estado
de competencia, éstas pueden detectar
estimulos externos y responder a través
del asentamiento. Muchas de estas sefiales
inductoras externas han sido descubiertas
y estudiadas a partir de observaciones de
asentamiento de larvas sobre distintos sus-
tratos naturales. En términos generales,
las sefiales inductoras naturales han sido
asociadas a tres tipos de fuentes: (1) in-
dividuos conespecfficos (Highsmith 1982,
Hadfield 1986, Pawlik 1986, Raimondi
1991); (2) filmes microbianos (Kirchman
et al. 1982, Morse et al. 1984, Maki et al.
1989, Pearce & Scheibling 1991), y (3) es-
pecies presa (Barnes & Gonor 1973, Morse
& Morse 1984, Hadfield & Pennington
1990). Es importante destacar que estas
fuentes no son exclusivas, a pesar de que
una gran mayorfa de los inductores natu-
rales descritos en la literatura pueden ser
incluidas en estas categoryas.

Inductores asociados a individuos
conespecificos

El asentamiento inducido por adultos
conespecificos ha sido descrito en diversos
grupos de invertebrados marinos bent6ni-
cos, tales como poliquetos (Jensen & Mor-
se 1984, Pawlik 1986), sipunciilidos (Had-
field 1986), equinoideos (Highsmith 1982,
Burke 1984), moluscos (Akashige et al.
1981), cirripedios (Knigh-Jones 1953, Rai-
mondi 1988, 1991, Bushek 1988) y ostras
(Hidu et al. 1978).

Existen numerosos ejemplos de determi-
nacibn de patrones gregarios en la natura-
leza por efecto de una induccion de asen-
tamiento por parte de individuos de la mis-
ma especie. Uno de ellos lo representa el
poliqueto Phragmatopoma lapidosa califor-
nica, en el cual se ha observado que 4cidos
grasos libres (e.g., 4c. palmitoleico, 4ac.
linoleico) asociados a la matriz de arena y
cemento de los tubos, que los adultos cons-
truyen y en los cuales viven, serfan los
responsables de su asentamiento larval
(Pawlik 1986). Este autor ha observado

incluso una respuesta altamente especie-
especifica y restringida al género Phrag-
matopoma. A pesar de ello, no se ha des-
cartado que biomoléculas hidrofilicas tam-
bién puedan estar involucradas en la induc-
cion, Es asf que se ha postulado como hi-
pbétesis alternativa la posibilidad de que
una proteina polimérica (rica en residuos
de dihidroxifenilalanina) sea la verdadera
responsable del asentamiento de larvas
de este organismo (Jensen & Morse 1990).
Otro ejemplo lo representan los erizos irre-
gulares Dendraster excentricus (Esch-
scholtz) y Echinarachnius parma (La-
marck), en los cuales se ha demostrado que
un péptido de bajo peso molecular, produ-
cido por los adultos y secuestrado por la
arena en la cual viven enterrados, seria
la sefial quimica inductora del asenta-
miento (Highsmith 1982, Burke 1984,
Pearce & Scheibling 1990b). En ambos
casos el asentamiento preferencial en zo-
nas asociadas a la presencia de adultos de
la misma especie estaria generando el pa-
tron de distribucién agregada que estas
poblaciones presentan en la naturaleza
(e.g., Highsmith 1982). Finalmente, Rai-
mondi (1991) ha concluido que la induc-
cion del asentamiento en larvas del cirri-
pedio Chthamalus anisopoma se asociarfa
a la presencia de adultos conespecificos,
al observar asentamiento sobre parches de
adultos trasplantados fuera de los limites
de su distribucién (sitios en los cuales no
ocurrfa asentamiento previo al trasplante).
A pesar de que la presencia de adultos de
la misma especie serfa un estfmulo positivo
para larvas de cirripedios, densidades de
cobertura superiores a cierto umbral po-
drian provocar una disminucion del asenta-
miento por reduccion del espacio libre
(Chabot & Bourget 1988).

Como se puede deducir del anilisis ante-
rior, la existencia de inductores naturales
del asentamiento asociados a individuos de
la misma especie puede ser de gran impor-
tancia desde un punto de vista ecolégico,
ya que por si solos pueden explicar nume-
rosos patrones de distribuciéon observados
en la naturaleza. En este contexto, la de-
terminacion de un tipo de distribucion
agregada podria tener importantes repercu-
siones, no s6lo al aumentar la probabilidad
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de fecundacién en el caso de especies que
liberan sus gametos al medio (Pearse &
Arch 1969, Russo 1979, Pawlik 1986),
o que presentan fecundaciébn interna
(e.g., cirripedios), sino que también al ac-
tuar como un eficaz mecanismo de defen-
sa principalmente contra depredadores
(Garnick 1978, Bernstein et al 1981).

Inductores asociados a films microbianos

Films microbianos de distinta naturaleza
han sido descritos como importantes induc-
tores del asentamiento de larvas de inverte-
brados marinos bent6nicos. En este senti-
do se ha observado induccién tanto por
films de diatomeas y cianobacterias (Aka-
shige et al. 1981, Morse et al. 1984), como
por films bacterianos (Kirchman et al
1982). Un ejemplo de lo anterior lo repre-
senta el alto porcentaje de asentamiento
observado en presencia de films de bac-
terias y diatomeas en larvas del erizo
Loxechinus albus (Molina 1782) (Gonzé-
lez et al. 1987, Bustoset al. 1991).

La induccién por parte de bacterias ha
sido ampliamente la m4s estudiada. En este
contexto, un efecto positivo por parte
de este tipo de films ha sido observado en
numerosas especies de invertebrados mari-
nos bentbdnicos, tales como poliquetos
(Kirchman et al. 1982), cirripedios (Maki
et al. 1988), briozoos (Maki et al. 1989) y
ostras (Bonar et al. 1990) entre otros. La
respuesta de asentamiento por parte de
estos films estaria generada al parecer por
la presencia de polisacéridos o glicoprotei-
nas extracelulares unidos a la pared bac-
teriana (Kirchman et al. 1982, Hadfield
1986), o bien compuestos solubles libera-
dos por estos films (Bonar et al 1990).
Bonar et al (1990) han observado que
mientras los primeros favorecen la meta-
morfosis de larvas de ostras del género
Crassostrea, el compuesto soluble induce
su comportamiento de busqueda sobre el
sustrato (véase también Coon et al. 1990b).
La induccion del comportamiento de bas-
queda de micrositios en ostras estd dado
por amonfaco (excretado por la mayoria
de las bacterias y animales marinos, ver
Bonar et al. 1990); y por L-DOPA (Coon

et al. 1990a, b), el cual provendria de films
bacterianos o incluso individuos conespe-
cificos (Coon et al. 1985). El hecho de que
el amonfaco sea un importante inductor
del comportamiento de basqueda de sus-
trato para la fijacibn, hace pensar que
mds alld de la presencia o ausencia de films
bacterianos, sistemas ecol6gicos o 4reas
al interior de éstos con alta actividad bio-
lo6gica, podrfan ser de gran importancia al
permitir que este compuesto alcanzara ni-
veles suficientemente altos para generar
la respuesta larval (Coon et al 1990b).
Es importante sefialar que a pesar de que
se ha observado en forma recurrente un
incremento del potencial inductivo de
asentamiento por parte de films bacteria-
nos de mayor edad (Maki et al. 1989,
Fitt et al. 1990, Pearce & Scheibling
1991), también se han descrito casos en
los cuales se ha observado un efecto con-
trario (Maki er al. 1988). En este sentido
se ha propuesto como probable que la
composicion especifica del film sea la res-
ponsable definitiva de un efecto inductivo
o inhibitorio dado por la edad del film
(Maki et al. 1989).

Recientemente ha sido propuesto que
los compuestos que inducen el asenta-
miento de numerosas especies, y que han
sido tradicionalmente asociados a la super-
ficie de algas crustosas coralinas (Morse
& Morse 1984, Morse et al. 1984), no sean
producidas por éstas, sino por bacterias
asociadas a ellas (Johnson et al 1991a,
b). Este punto es de gran importancia,
ya que pone en evidencia la necesidad de
andlisis més exhaustivos acerca de los
verdaderos responsables de la induccion
del asentamiento en larvas de invertebra-
dos marinos bent6nicos. En este sentido,
muchos factores fisicos (e.g., discontinui-
dad de la superficie del sustrato, velocidad
del flujo de agua, contorno superficial),
que han sido relacionados con el asenta-
miento (Crisp & Barnes 1954, Wethey
1986, Carleton & Sammarco 1987), po-
drfan estar asociados a la presencia de
films bacterianos, siendo estos altimos
los verdaderos determinantes de los patro-
nes ecologicos de asentamiento observa-
dos en la naturaleza.
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Inductores asociados a especies presa

Se conocen numerosas especies cuyas
larvas son inducidas a asentarse por orga-
nismos que van a constituir el alimento
de los reclutas o adultos. En este sentido,
una serie de especies herbfvoras son indu-
cidas en su respuesta de asentamiento por
algas crustosas, tales como gastrépodos
(Morse 1990, Yool et al. 1986), chitones
(Barnes & Gonor 1973), patelas (Steneck
1982) y erizos (Cameron & Hinegardner
1974, Rowley 1989, Pearce & Scheibling
1990a, 1991). E1 abalén californiano
Haliotis rufescens ha sido el molusco mads
estudiado en este dmbito. Para este gas-
tré6podo se ha observado un asentamiento
especffico sobre algas crustosas coralinas
de los géneros Lithothammnium y Litho-
phyllum, o sobre algas crustosas no cora-
linas del género Hildebrandia (Morse et
al. 1979, Morse & Morse 1984, Barlow
1990). En ambos casos el inductor se en-
contrarfa disponible en la superficie de es-
tas algas, y corresponderia a un oligopép-
tido que imitarfa en su acci6bn al neuro-
transmisor 4cido y-aminobutirico (GABA),
uniéndose a receptores especificos de éste
(Morse 1990). La induccion de asenta-
miento en larvas del erizo Strongylocen-
trotus purpuratus (Stimpson) estar{a dada
por la misma fraccién parcialmente puri-
ficada del péptido extraido de la pared
de las algas crustosas coralinas (Rowley
1989). Actividad inductora también se ha
observado en algas foliosas rojas de los
géneros Laurencia, Gigartina y Porphyra;
sin embargo, las moléculas responsables
de la respuesta de asentamiento han sido
encontradas en extractos y no disponi-
bles en la superficie de ellas (Morse &
Morse 1984).

En especies carnivoras se ha descrito
asentamiento en respuesta a sefiales pro-
venientes de importantes organismos presa
en los nudibranquios Phestilla sibogae
Bergh, Onchidoris bilamellata (L) vy
Adalaria proxima (Alder & Hancock)
(Todd 1985, Pennington & Hadfield 1989,
Hadfield & Pennington 1990, Todd et
al, 1991). En el caso de P, sibogae, ¢l in-
ductor corresponderfa a una pequefia mo-

lécula polar y soluble derivada del coral
Porites compressa, por lo que no seria
necesario un contacto directo entre la larva
y el sustrato inductor para generar la res-
puesta de asentamiento (Hadfield 1986,
Hadfield & Pennington 1990). Esto altimo
también se ha observado en el sipuncilido
Golfingia misakiana (Hadfield 1986).

El asentamiento inducido por especies
presa serfa un excelente mecanismo para
favorecer la sobrevivencia. y crecimiento
de los recién asentados, al representar una
fuente inmediata de alimento. Es por esta
raz6étn que la basqueda de este tipo de se-
fiales tan importantes en la determinacion
de patrones naturales debe partir de un co-
nocimiento bésico de aspectos ecolbgicos
de la especie a considerar (e.g., patrones
de reclutamiento, dieta de adultos y ju-
veniles). En este contexto, podrfa espe-
rarse que algas crustosas y macroalgas ju-
veniles fueran potenciales inductores del
asentamiento de larvas del erizo L. albus
al ser importantes componentes de la diecta
de los reclutas (Guisado & Castilla 1987).
Asimismo, algunos invertebrados como
Pyura, Balanus y Perumytilus podrian pre-
sentar asociadas sustancias quimicas induc-
toras del asentamiento de larvas del loco
C. concholepas, ya que se ha observado
un reclutamiento preferencial sobre estas
especies presa (Castilla et al 1979, Ga-
llardo 1979).

El hecho de que Hadfield (1984) no en-
contrara ningin inductor artificial mas
rdpido y eficiente en su accionar que el
inductor natural derivado de la especie
presa del nudibranquio P. sibogae, nos
sefiala que la basqueda de sefiales naturales
no sb6lo es importante desde una perspec-
tiva ecolbgica, sino que también puede
tener un gran impacto biotecnol6gico, al
mejorar la eficiencia del proceso de cultivo.

Por ultimo, es importante destacar que
también se han descrito sefiales naturales
inhibitorias del asentamiento (Davis &
Wright 1990, Davis et al. 1991). En este
contexto, en numerosas especies el asen-
tamiento podrfa ser el resultado de un re-
chazo a sefiales inhibitorias por parte de
la larva, mas que una respuesta positiva
frente a sefiales inductivas (Woodin 1991).
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Inductores artificiales

Principalmente a partir de informacién
recopilada en los sistemas naturales se han
podido detectar un sinnGmero de sustan-
cias que siendo neurotransmisores, sus
precursores o iones, son capaces de inducir
el asentamiento en larvas de diversas espe-
cies de invertebrados marinos benténicos.
Esto Gltimo estarfa indicando de alguna
manera la existencia de receptores neuro-
nales, al menos en los procesos iniciales
que desencadenan esta respuesta (Yool
et al. 1986). Como se verd méas adelante,
estudios de estos inductores artificiales
han sido de gran importancia ya que han
permitido sugerir posibles mecanismos a
través de los cuales la transduccion de las
sefiales quimicas externas podria estar
ocurriendo,

L-DOPA y catecolaminas

El L-8-3,4-dihidroxifenilalanina (L-DOPA)
y las catecolaminas (dopamina, adrenali-
na y noradrenalina) son importantes sus-
tancias inductoras del asentamiento de
diversas especies de invertebrados mari-
nos. Estos compuestos son derivados de
tirosina, que cumplen importantes funcio-
nes hormonales, y que participan en la
formacion de pigmentos e importantes
proternas adhesivas y estructurales. De-
rivados de tirosina son capaces de inducir
el asentamiento de especies como la ostra
Crassostrea virginica (Gmelin) y el mitf(-
lido Mytilus edulis L. (Pawlik 1990). En
el caso de la especie congenérica C. gigas
(Thunberg) se ha observado que mientras
L-DOPA induce el comportamiento de
btisqueda de micrositios adecuados sobre
el sustrato, la adrenalina y la noradrenali-
na s6lo inducen la metamorfosis poste-
rior (Bonar ef al. 1990, Coon et al. 1990a).
A partir de esta informacion se ha formu-
lado un modelo que explicaria la transduc-
cibn de la sefial externa (ver Fig. 6 en Bo-
nar et al 1990). En este contexto, L-
DOPA proveniente del medio externo se
incorporaria al interior de la larva, y
transformdndose en dopamina actuarfa a
nivel de receptores dopaminérgicos. Este
fenbmeno, apoyado por el hecho de que

estas especies de ostras poseen una res
puesta tardfa a las catecolaminas con
respecto a la estimulacion dopaminérgica,
sugiere que la activacién de la metamor-
fosis estarfa dada por una liberacién en-
doégena de catecolaminas con posteriori-
dad a la cementacion larval (Coon et al
1985, Bonar et al 1990, véase también
Pawlik 1990). Mas aan, se ha observado
que los niveles end6genos de noradrenalina
cambian dramaticamente durante el de-
sarrollo larval, duplicindose justo antes de
la adquisicion de la competencia meta-
morfica (Bonar et al. 1990). Estas cateco-
laminas al parecer actuarfan en receptores
adrenérgicos del tipo a-1, lo que lleva a
la hipOtesis de que el segundo mensajero
inositol-fosfato, mediado por calcio,
operarfa en la transduccion de la sefal
adrenérgica. Sin embargo, esto aGn no ha
sido demostrado (Bonar et al. 1990).

El L-DOPA vy la adrenalina también han
sido descritos como inductores en el bi-
valvo Pecten maximus (Pawlik 1990),
mientras que la dopamina ha presentado
poder inductivo en el gastrépodo Ilyanassa
obsoleta (Say) (Levantine & Bonar 1986)?2
y el erizo irregular Dendraster excentricus
(Burke 1983). Este Gltimo autor ha indica-
do que la sefial quimica end6gena podria
actuar directamente sobre los tejidos de la
larva durante la metamorfosis, o indirec-
tamente causando la liberacién de sustan-
cias adicionales (e.g., dopamina) que esti-
mularfan los tejidos con efectores meta-
morficos, Esta hipOtesis ha sido apoyada
por estudios que sefialan que la reserpina
(sustancia que depleta de catecolaminas
los tejidos de vertebrados) interfiere con
la metamorfosis, inhibiéndola (véase Burke
1983).

Acido y-aminobutirico (GABA)

El GABA, que actfia como neurotransmisor
inhibitorio provocando la hiperpolarizacion
de membranas postsindpticas mediante un
incremento en la permeabilidad de ésta a

2 Levantine PL & DB Bonar (1986) Metamorphosis

of Ilyanassa obsoleta: natural and artificial inducers.
American Zoologist 26: 14A.
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iones cloro, es otro potente inductor arti-
ficial del asentamiento de numerosos in-
vertebrados marinos benténicos. Asi, por
ejemplo, el GABA y moléculas andlogas
(e.g., &cido y-hidroxibutirico, dcido y-ami-
no-n-valérico) son importantes inductores
en el abalon H. rufescens (Morse et al.
1979, Trapido-Rosenthal & Morse 19864,
b, Morse 1991). La induccién del asenta-
miento por GABA dependeria de la depo-
larizacién de células accesibles al medio
externo, mediada por un eflujo neto de
cloro, ya que se ha observado que esta in-
duccion es bloqueada por altas concentra-
ciones externas de cloro o bloqueadores
de su flujo (e.g., sulfonil isotiocianostil-
beno), pero no por bloqueadores de ca-
nales de potasio (e.g., tetraetilamonio)
(Baloun & Morse 1984).

La activacibn de los canales anibnicos
dependerfa de enzimas fosforiladas por
proteinas quinasas A, las cuales, a su vez,
serian activadas por AMPc (Morse et al.
1980, Trapido-Rosenthal & Morse 1986b).
Los niveles de este Gltimo serfan aumen-
tados por la activacién de la adenilato ci-
clasa por la unién del inductor exé6geno al
receptor (ver Fig. 4 en Baxter & Morse
1987, véase también Morse 1991). En
este modelo de transduccion de la sefial
exogena se ha propuesto, incluso, la exis-
tencia de una via facilitadora de la res-
puesta de asentamiento (Trapido-Rosenthal
& Morse 1986a). Por ejemplo, se ha encon-
trado que la larva de H. rufescens exhibe
una amplificacién de su sensibilidad, como
respuesta a la presencia de lisina y amino-
icidos relacionados (Baxter & Morse
1987). El receptor activado por lisina ac-
tivarfa una proteina G, la cual actuarfa
sobre una fosfolipasa asociada a la mem-
brana. Esta Gltima hidrolizarfa una molécu-
la anclada a la membrana liberando diacil-
glicerol e inositol trifosfato (IP;). El pri-
mero activarfa una proteina quinasa C,
la cual fosforilarfa a las protefnas involu-
cradas en el proceso de amplificacion (ver
Fig. 4 en Baxter & Morse 1987, véase tam-
bién Morse 1991).

Desde una perspectiva ecol6gica, la in-
teraccion de las vias de transduccion y
amplificacibn aumentarfa enormemente la
sensibilidad larvai, permitiendo respuestas

de asentamiento en d4reas potencialmente
favorables pero con bajas concentraciones
del inductor natural (Morse 1990), o in-
cluso favoreciendo el proceso en Aareas
costeras ricas en nutrientes (los aminoé4ci-
dos estdn contenidos en la llamada mate-
ria orgdnica disuelta) (Trapido-Rosenthal &
Morse 1986a).

Otras especies en las cuales se ha obser-
vado inducci6bn por GABA son los molus-
cos Mopalia muscosa, Tonicella lineata vy
Katherina tunicata (Morse et al 1979,
Morse et al. 1984, Pawlik 1990) y el erizo
Strongylocentrotus droebachiensis (Miller)
(Pearce & Scheibling 1990a).

Colina y derivados

La colina es un conocido precursor del
neurotransmisor acetilcolina, la cual juega
un importante papel en las sinapsis quimi-
cas neuronales y neuromusculares tanto
en vertebrados como en invertebrados. Ha
sido observado que la colina y algunos
derivados (e.g., succinilcolina) son capaces
de inducir asentamiento completo en los
gastropodos Phestilla sibogae e Ilyanassa
obsoleta (Pawlik 1990), y la ostra Cras-
sostrea gigas (Coon et al. 1985); y un asen-
tamiento incompleto en el poliqueto Phrag-
matopoma lapidosa californica (Pawlik
1990).

Al parecer los derivados de colina no
actuarfan en receptores externos, sino que
activarfan directamente el sistema nervioso
como ha sido mostrado en P. lapidosa
californica (Pawlik 1990). Esto serfa po-
sible debido a que las larvas serfan capaces
de ingresar colina en forma activa desde
el medio externo (Hadfield & Pennington
1990). El hecho de que no se haya obser-
vado competencia por el mismo receptor
entre el inductor natural y la colina, ni
tampoco que larvas precompetentes se ha-
bittien a derivados de colina en el caso del
nudibranquio P. sibogae, sugiere que los
sitios de accién de ambos tipos de induc-
tores serfan diferentes (Hirata & Hadfield
1986). Asimismo, se han descrito diversas
hipo6tesis de como la colina actuarfa a nivel
del sistema nervioso en larvas de este gas-
tropodo: (1) actuando directamente en
receptores internos de acetilcolina; (2) par-
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ticipando como precursor en su biosin-
tesis, y/o (3) estimulando la sintesis y li-
beracion de catecolaminas como neuro-
transmisores (Hirata & Hadfield 1986,
Hadfield & Pennington 1990).

Iones

Se puede deducir del modelo de transduc-
cion de sefial descrito para el abal6n
Haliotis rufescens y de la informacién
obtenida en otros estudios, que el sistema
nervioso estarfa involucrado en la inicia-
cibn del proceso de asentamiento en al
menos un gran numero de invertebrados
marinos bent6nicos (Burke 1983, Yool
et al. 1986). Dado que la conduccién de
impulsos eléctricos en los tejidos nerviosos
depende de la mantencion de un potencial
de reposo a través de la membrana celu-
lar, el cual es funcion de la permeabilidad
de la membrana al potasio, sodio y cloro
(Kuffler et al. 1984), resulta de gran in-
terés el andlisis del efecto de iones y otros
compuestos que afectan su transporte
transmembrana sobre el asentamiento (Bar-
low 1990). Se ha observado, por ejemplo,
que el calcio estarfa implicado en la trans-
ducciéon de sefiales morfogenéticas en el
poliqueto Phragmatopoma californica (Yool
et al. 1986), y que el Rb" y el Cs* inducen
el asentamiento del molusco Crepidula
fornicata (L.) (Pechenik & Heyman 1987).
Sin embargo, el ion mas estudiado y con
el que se han logrado mejores resultados
es el potasio. Se han descrito numerodsas
especies cuyas larvas metamorfosean en
presencia de una concentracion elevada
de potasio, tales como los moluscos Phes-
tilla sibogae, Astraea undosa, Haliotis
rufescens (Yool et al 1986), Crepidula
fornicata (Pechenik & Heyman 1987),
Crepidula plana Say (Zimmerman &
Pechenik 1991), Adalaria proxima (Todd
et al. 1991), Concholepas concholepas
(Inestrosa et al 1992), y el poliqueto
Phragmatopoma lapidosa californica (Yool
et al. '1986). Este ion actuarfa depolari-
zando células externas receptoras de
estfmulos inductivos y su acciéon depen-
derfa de su concentracion y del tiempo
de exposicion (Baloun & Morse 1984).

Es asi que se ha observado que el potasio,
hasta concentraciones de 20 mM, depola-
riza la membrana epitelial de la larva de-
sencadenando el proceso de metamorfosis
(Yool et al. 1986, Pechenik & Heyman
1987, Zimmerman & Pechenik 1991,
Inestrosa et al. 1992.

Experimentos han mostrado que el
tetraetilamonio (bloqueador de canales de
potasio) inhibe la metamorfosis en el
abalon H. rufescens en respuesta a potasio
(Baloun & Morse 1984). Sin embargo, en
contraposiciobn a lo anterior, se ha obser-
vado insensibilidad a este compuesto en
otras especies como el nudibranquio
Phestilla sibogae v el poliqueto Phrag-
matopoma lapidosa californica (Yool et al
1986). Yool et al. (1986) han sugerido
que es probable que existan distintos tipos
de canales de potasio a través de los cuales
éste actaa.

A pesar de que el potasio se ha trans-
formado en una excelente herramienta de
induccion artificial del asentamiento de lar-
vas de numerosas especies de invertebra-
dos marinos, su eficacia no es absoluta.
Nell & Holliday (1986) s6lo obtuvieron
un 19+ de metamorfosis con una concen-
tracion elevada de potasio en el bivalvo
Saccostrea commercialis, mientras que Ey-
ster & Pechenik (1987) no observaron res-
puesta en larvas de Mytilus edulis. Asi-
mismo, Rittschof er al (1986) encontra-
ron un efecto inhibitorio de una concen-
tracion elevada de potasio en larvas del
cirripedio Balanus amphitrite Darwin, A
pesar de ello, el hecho de que este ion
actie directamente sobre los canales
ibnicos, saltdndose de esta manera la
trama intermediaria de mensajeros entre
éstos y el receptor de la sefial ex6gena, lo
hacen un compuesto eficiente en el cultivo
de muchas especies de importancia comer-
cial, como se mostr6 anteriormente. Es
por eso que desde una perspectiva biotec-
nologica el estudio de sefiales artificiales
v sus mecanismos de transduccion resultan
de vital importancia en la optimizacién de
técnicas de induccion del asentamiento en
sistemas de cultivo, y permiten dar pistas
sobre la naturaleza de los inductores na-
turales.
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CONCLUSIONES

Como se ha sefialado en esta revision, el es-
tudio de los inductores quimicos del asen-
tamiento de larvas de invertebrados mari-
nos bentobnicos es de gran importancia por
las consecuencias que éstos tienen tanto
a nivel ecolégico como biotecnolégico.
A partir del estudio de sefiales naturales
ha sido posible entender patrones eco-
logicos de distribucidén espacial de nume-
rosas especies, por lo que éstas represen-
tan una nueva perspectiva a partir de la
cual se pueden llevar a cabo estudios eco-
l6gicos de esta 1ndole.

Por otra parte, el andlisis de los me-
canismos de ftransduccién de sefiales vy
su regulacion, como as{ también el estu-
dio de inductores artificiales, han permi-
tido una mejor comprension de la res-
puesta larval a sefiales exo6genas y, por
tanto, mejorar la eficiencia del asenta-
miento en sistemas de cultivo.

A pesar de la importancia del estudio
de las sefiales naturales y artificiales a
nivel de distintas disciplinas del quehacer
bioloégico, éstas no han sido consideradas
en los estudios relacionados con el proceso
de asentamiento larval de especies de in-
vertebrados chilenos. Es por esta razon
que para poder realizar avances ma4s tras-
cendentes en esta poblematica es necesario:
(1) incrementar la basqueda de marcadores
endb6genos que permitan precisar el mo-
mento de adquisicibn de la competencia
larval en invertebrados marinos bent6ni-
cos de nuestra costa; (2) reconocer sustra-
tos naturales de reclutamiento y determi-
nar su poder inductivo en el asentamiento
a través de protocolos observacionales y
experimentales, y (3) purificar y caracte-
rizar moléculas inductoras, con el fin de
utilizarlas (junto a sustancias andlogas) en
sistemas de cultivo y en el estudio de los
mecanismos fisiolégicos involucrados en la
induccién del asentamiento y respuesta
larval. El desarrollo de estas lineas de in-
vestigacién no s6lo serdn un importante
aporte en la explicacion de patrones natu-
rales observados en especies de nuestra cos-
ta, sino que también permitirdn mejorar la
eficiencia en el manejo de los recursos ben-
toénicos a través del disefio de técnicas efec-

tivas en los sistemas de cultivo. Esto al-
timo es de gran importancia, dada la fuerte
sobreexplotacién a que han sido sometidas
muchas especies chilenas (e.g., loco, erizo,
ostion). Finalmente, el estudio de las se-
fiales inductoras del asentamiento en es-
pecies de nuestra costa, tanto a nivel eco-
l6gico como fisiologico-molecular, permiti-
rdn avanzar hacia una mejor comprension
de la historia natural de los invertebrados
marinos benténicos chilenos.
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