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INTRODUCCION 

En el presente trabaj o se estudia 

l a  relac ión entre tipos de desarrol lo 

l arvario en los gasterópodos opistobran

quios y es trategias ecológicas o bionó

micas en estos moluscos , entendiendo 

por tales estrategias las ya c l ás icamen

te conocidas como de la r y de la � ( MAC

ARTHUR & WILSON , 1 967 ; PIANKA , 1970 ; 

MARGALEF , 1974 ; ROS , 1980a , 1980b ) .  Bas-

tará recordar que las espec ies que adop

tan la estrategia de la r son las deno

minadas pioneras , oportunistas o fugi 

t ivas , y l as que siguen l a  d e  l a  K son 

l as l l amadas de equil ibrio o estrate

gas (� es l a  tasa de aumento o de repro

ducción de una poblac i ón ,  y K el  l ím i te 

máximo de la misma o la capac i dad de 

organ ización del  ambiente ) .  

En el  aspecto reproductor , entre 

otros ( ROS , 1980b ) ,  las especies estra

tegas de la r se caracterizan porque 

supl en la fal ta de organi zación y de 

estab i l i dad del ambiente con una gran 

producc ión de descendientes , destinados 

en una e l evad ls i ma proporc i 6n a pere

cer . Los huevos son numerosos , pequeños 

y no protegi dos , la reproducc ión es pre-

coz y el  desarrollo  larvario l argo ; la 

reproducción sue l e  ser única ( semelpari

dad ) . En cambio , las espe c i es estrate

gas de la � poseen una gran capaci dad 

de estab i l i zar sus poblac iones en un 

amb iente que también es estable ; produ

cen pocos descendientes , los sufi c ien

tes para perpetuar la especie , y los 

huevos son poco numerosos , grandes y 

protegidos ; la reproducción se re trasa 

y el desarro l l o  larvari o  sue l e  ser 

abrevi ado , al ti empo que se favorecen 

l as reproducciones repetidas ( iteropari

dad ) . 

No hay organismos totalmente r ni 

totalmente � , y cada espe c i e  es un mo

saico más o menos abigarrado de caracte

rísticas general istas y especial istas , 

en función , sobre todo , de la estab i l i

dad del ambi ente ( rigurosidad c l imáti

ca , madurez en la etapa de l a  sucesión , 

e tc . ) y de su estructura genética . 

Otras cons ideraciones más generales , 

o entroncadas con otras características 

ecológicas , se pueden encontrar en la 

bibl iografí a c itada ; recuérdese , simple

mente , que los  extremos de ambas ten

dencias teóricas son muy distintos y 

que entre las especies � y las K hay 
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toda una gama de posib i l i dades interme

dias . 

tural 

c ión ) 

1 978 ) 

La divers idad morfológica y estruc-

( es decir , de nivel de organ iza

de los Opi stobranquios ( RqS ,  

los hace un grupo especialmente 

he terogéneo en cuanto a la as ignac ión , 

a priori , de una estrategia determinada ; 

los  di stintos grupos taxonómicos ( y  las 

d i ferentes espec ies dentro de cada gru

po ) se di s tribuyen a lo largo del c! 

tado continuo r-K de manera acorde con 

tal divers idad , y ,  a part ir de los ca

racteres uti l i z�dos en otro lugar ( ta

maño , háb i tos , al imentac i ón , sustrato , 

defensas , reproduc�ión ; véase ROS , 

1980b ) , que no son , evidentemente , todos 

los que se  pueden tomar en cons idera

c ión , la secuenc ia  parece ser la siguie� 

te : 

Cefa l aspídeos Pi ramideláceos 

- Tecosomas ( ? )  - Apl i s iáceos - Pl euro

brancáceos - Dendronotáceos - Sacoglo

sos Eol i dáceos Dori dáceos (� ) 

( fal tan grupos para los que se poseen 

pocos o ningún dato ) . 

Las carac terísticas b iológicas y 

ecológicas asoc iadas al desarrollo  han 

s i do ,  preci s amente , las menos estudia

das en el trabaj o previo que se acaba 

de c i tar ,  por lo que se j usti fica su 

tratami ento aquí ; parte de lo que se 

expondrá se ha esbozado en ROS ( 1980a ) . 

EL DESARROLLO DE LOS OPISTOBRANQU IOS 

Los Op istobranquios son en su gran 

mayoría  hermafroditas simul táneos 

( FRANC , 1968 ) ; después de la cópula ,  

en l a  que s e  produce un intercambio mu

tuo de material espermát i co , ti ene lu-
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gar la ovipos ición .  Las puestas , que 

se fi j an característicamente al sus tra

to bentónico o a su ep ibios i s ,  pueden 

ser globulares , en forma de cordonc i

l lo ,  de· guirnalda , de encaje o de bolsa 

gelatinosa y engloban un número más o 

menos grande de huevos , según las espe

c ies . El  tamaño y aspecto de estos hue

vos son variab les , en parte por lo que 

se comentará más adel ante ; también es 

variab l e  el número de puestas que depo

si ta un mismo animal a lo largo de un 

período rep¡;,oductor o de toda su vida ,  

e n  e l  caso de que ésta incluya dos o 

más de tales períodos . 

Hay una clasifi cac ión de las pues

tas por su morfología ( HURST , 1966 , 

1967 ) , que no nos interesa ahora aquí : 

l as antaño supuestas re lac iones entre 

tipo de pues ta y tipo de concha larva

r i a ,  y entre este úl timo y tipo de desa

rrol lo , presentan tantas excepc iones 

que deben desecharse por completo ( véa

se más adelante ) .  

Desde l a  puesta , el  desarrollo  de 

los Op i stobranquios , como el de otros 

moluscos marinos , pasa por d i stintas 

fases , alguna de l as cuales puede faltar. 

Sigu iendo en parte a KANDEL ( 1 978 ) en 

su descripc ión de l as fases en Aplysi a ,  

son éstas : 
a )  Desarrollo  embrionario , que va 

desde el huevo fert i l i zado a la  eclos ión 

b )  Desarrollo  l arvario , desde l a  

eclos ión a l a  metamorfosis . 

c )  Desarro l l o  metamórfi co , que co

rresponde al paso de l arva a j uveni l .  

d )  Desarrol lo postmetamórfico o 

j uveni l ,  desde la metamorfo s i s  a l a  ma

durez sexual . 

Sólo l as tres primeras fases nos 

interesan aquí . Los opistobranquios l as 
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atraviesan util izando tres ( o  cuatro ) 

t ipos de desarrollo ( THOMPSON , 1967 , 

1976 ) , que son los ya apuntados por 

THORSON ( 1946 , . 1950 )  Y MILEIKOVSKY 

( 1971 ) para los invertebrados bentónicos 

en general . En l a  tabla  1 se esquemati

zan l as c aracterísticas más interesan-

tes para nosotros de e stos tipos de de

sarrollo . En  e senc ia ,  son : 

1 )  P l anctotrófico , es decir , i ndi

recto , p l anctónico , con una l arva vel í 

gera que t iene un período prolongado 

de vida pe lágica y se alimenta de p l anc

ton de forma obl igada . 

2 )  Lec i totrófico , i nd irecto , p l anc

tónico , con una velígera de vida pe lági

ca corta que puede prescindir de la 

planctotrofia , pues posee reservas vite

l inas abundantes . 

3 )  D i recto o bentónico ; el v i  te la 

es abundante y no existe una fase l arva

ria l ibre . BONAR ( 1978 ) subdivide este 

tipo de d esarrollo  en dos , s egún que 

exista un desarrollo  metamórfico ( esta

dio v e l í gero capsular ) o b ien éste sea 

ametamórfico , con un desarro l l o  conden

sado o reduc ido ( embri ogénesis capsu

lar ) . 
4 )  Vivíparo ; muy raro , c i tado para 

poquís imas espec ies y poco conocido , 

aunque por lo menos en cuanto a s ignifi

cado quizá  fuera adscribible al  t ipo 3 .  

En l a  figura 1 s e  esquemati zan es

tos t ipos de desarro l l o . Cabe decir , 

ante todo , que en lo que s i gue no se 

ha hecho la di stinc ión que señala BONAR 

( 1978 ) ; además , para varias especies 

se ha comprobado la existenc ia , s i mul tá

nea en pob laciones distintas o correla

tiva en una mi sma poblac ión ,  de dos o 

más tipos de desarrol lo , lo que se ha 

exp l icado por causas ambi entales c l imá-
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ticas o tróficas rigurosas o cambiantes 

( CLARK & GOETZFRIED , 1978 , y referen

cias por el los c itadas ) .  

Desde el  punto de vista ecológico , 

las estrategias que siguen las di st in

tas especies según el tipo de desarro

l lo son muy dispares . Para subveni r  las 

neces i dades de una vida planctónica l ar

ga , l as especies  con tipo de desarrollo  

1 han de produc ir gran cantidad de hue

vos , lo que a su vez supone que éstos 

han de ser pequeños ; además , no preci

san poseer reservas vi tel i nas abundan

tes �  pues la larva ve l ígera se al imenta 

acti vamente como cualquier otro compo

nente del zoop l ancton . Tampoco podrían 

producir mucho vitelo ; estas espec i es 

han de escoger entre invertir en soma 

o invertir en germen , y este úl timo pri

va en una e strategia pionera . La fase 

planc tónica es larga , lo  que favorece 

l a  dispersión y la colonización de nue

vos ambientes . 

Todos los grupos de Opi s tobran

quios ti enen especies con l arvas vel íge

ras planctotrófi cas , y estas espec i es 

son tanto más numerosas en una fauna 

cuanto más riguroso es el cl ima o más 

inestab l e  e l  ambiente ( CLARK & GOETZ

FRIED , 1978 ) , lo  que contradice c l ara

mente la "regla" de THORSON ( 19 50 )  que , 

sin  embargo , se apl ica b i en a los demás 

gr�pos de invertebrados bentónicos ( MI

LE:i KOVSKY , 1971 ) . Así pues , y por lo 

menos en lo que a desarro l l o  hace refe

rencia , l as especies con desarrollo  lar

vario de tipo 1 son general i stas o p i o-

neras . 

Los otros tipos de desarrol lo pue-

den interpretarse como distintas tenden

c ias de l iberarse de las serv idumbres 

impuestas por la  es trategia de la  r .  



Tob l a  l - Comparac ión de l as c aracterísti cas principales de los tres t i pos de desarrol l o  que se dan en los Op i s tobranqu i os ( un ruarto t i po 
estaría  cons t i tu i do por e l  v i vipari smo , muy raro ) . Se indican l o� aspectos cual i ta t i vos que pa recen mAs i mpor tantes para e l  con tex to del 

trabaj o ,  en parte basados en TIIOMPSON ( 1976 ) , así como l os cuan t i ta t i vos ; par'a éstos , � corresponde ;¡ TI IOMPSON ( 1 976 , b?smlo en 68 espec ies ) 

y � a ROS ( 1 980a y e s te trabaj o ;  basado en 1 69 espec ies ) . 

Tab le 1 - A comparison of the main charac t e r i s t i c s  of the three deve 1 0prnental types in the Op i s tobranc h i a  ( a  fourth lype wouJ d be vi v i par i ty , very r'are ) .  
The qua l i tat ive aspects wh i c h  appear rnos t s ign i fi c a t i ve i n  th i s  s tudy contex t ,  par t l y  based on THOMPSON ( 1 976 ) , are i nd i cated , a s  a r e  the quan t i  tüt í ves 
ones ; for the l at ter , a are from THOMPSON ( 1976 ; based on 68 spec i e s )  and !2 from nos ( 1 980a and lh i s  pape r ;  based on 169 spcc i es ) . 

A )  PUESTA 

1 )  Tamaño , nº  de huevos/puesta 

2 )  Tamaño de l os huevos (�m � )  

Tipo 1 :  PLANCTOTROF I CO 

Grande : a0:10-26 . 106 ; b=24-30 . 1 06 

Pequeño : a=40-1 70;  b=40-180 

3) Reserva vi tel ina Redu c i da 

4 )  Embriones/cápsu l a  ovígera Mú l tiples , hasta 52/cápsula 

B)  DESARROLLO 

5) Desarro l l o  embr ionari o ,  dura- Corto , a=2-8 ; b:40-380 

c i ón ( a :  días a disti ntas tem 

peraturas ; b :  oc . d í a ) 

6 )  Desarrol l o  larvario , carác ter Ob l igado , de 3 d 1as a 4 semanas y 

y durac ión de la fase nadado- más 

ra . 
7 )  Desarrol lo metamórfi co , dura- Corto , ex traovu 1ar 

c i ón y relac ión con el huevo 

8) Desarrol lo postmetamórfico Ráp i do 

9 )  Larva a la ec los ión Vel ígera planctónica , nadadora , 

que se a l i menta ac t i  vamente de 

plancton ( a l imento larvarl o )  

Tipo 2 :  LEC ITOTROFICO 

Med i o :  a=1 1 -5 . 104 ; b=22-5 . l04 

Med io : a=1 10-250 ; b=70-225 ( 70-

-95 con v i te l o  ex traovu 1 ar ) . 

Tipo 3 :  D I RECTO ( BENTONJCO )  

Pequeño : a=2-5 . ] 03 b=1 1 - 1 2 . 1 04 
Grande : a:205-400 ; b=30--400 ( 30-
1 20 con vi te lo ex trao'Jl llar ) 

Gt'fmde , en ocas iones extraovu lar Grande , en ocasiones ex trClovu l nr 

Oñ l tós ' o  múl tiples , has ta 5/cápsula Normal mente ún icos 

Largo , a=4-42;  b=92-420 Largo , a=13-50 ; b=140-980 

No obl i gado , no más de 2 d ias No e x iste fase nadadora 

Corto , extraovu1 ar Corto , intraovular 

n��o �n� 

Ve l Igera planctónica , nadadora , que Pedivel Igera , postve l ígera o j uve-

no está obl igada a a l i mentarse de n i l ,  bentóni c a ;  l a  a l i mentac ión se 

pl ancton ( el al imento larvar io es subv i ene con el v i te l o  larvar io , y 

el p l ancton y/o el v i t e l o )  se pasa a una al imentac ión d e  adu.! 
to no inmedia tamente esenc i al . 

V1 o 
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En el tipo 2 la vida pelágica es corta , 

no hace fal ta que la larva vel ígera se 

al imente de plancton y se invierte la 

duración de los períodos de desarrollo 

embrionario y larvario : el primero es 

más . largo y el segundo más c orto , a ve

ces de sólo unas horas . E s  dec i r , los 

huevos más grandes , con más v i telo , per

mi ten l l egar a la fase metamórfica s i n  

pasar p o r  una fase larvaria tan larga . 

En el tipo 3 la vida pe lág i ca ha s i do 

abol i da por completo ; la larva ve l íge

ra , muy modificada , se forma en el inte

rior de la cápsula ovígera ( o  no se for

ma : recuérdense las dos variantes del 

desarrollo indicadas ) y a l a  ec los ión 

surge directamente un j uvenil , b i en ali

mentado y que ha superado , quizá sal

tándose· algunas de el l as , l as fases a )  

b )  y c )  del desarrollo . L a  reserva vi te

l ina es grande y ,  como en el tipo 2 ,  

a veces extraovular ( C LARK & GOETZ

FRIED , 1978 ) ; ' véase el s ignificado pro

bable del vi te·lo extracapsular más ade

l ante ) .  Los huevos son , por lo general , 

grandes , pocos y tardan mucho en ec lo-

s i onar . 

El desarrollo l e c i  totrófico y di

recto se presenta en algo más del 30 
por c i ento de especies de opistobran

quios , por término medio , aumentando 

esta proporc ión ( hasta más de un 50 % 
en F lorida : CLARK & GOETZFRIED , 1 978 ) 

en los ambi entes más estables ; los ti

pos de desarrollo 2 y 3 representan l a  

estrategia d e  la K e n  relac ión c o n  l a  

reproducc ión .  Hay muy pocos datos , y 

confusos , sobre las poquís imas especies 

vi víparas I por lo  que no se considera
rán aquí , aunque a priori cabe cons ide

rarlas estrategas de la K extremas . 
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P L A N C TO N  
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O 
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ecl os ión ----- E"Closión ------1 S 
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F i g .  l .  Resumen esquemático de las distintas pautas de desarrol l o  temprano en los Opistobran

quios . El rec tángulo de l ínea contínua representa el desarrol l o  que se produce dentro de 

la cápsula ovular : el de l ínea de trazos corresponde al desarrol l o  que t i ene ' lugar dentro 

del tracto reproduc tor , a partir de estadios tempranos d e  desarro l l o  no b i en conoci dos . A 

la derecha se indica la relac ión de estas pautas con los tipos de desarro llo de THOMPSON 

( 1 967 , 1976 ) Y de KANDEL ( 1978 ) , y arriba el amb i ente marino en el que v iven las larvas . 

Modi ficado de BONAR ( 1978 ) . 

F i. g .  l .  D iagramma t i c  summary of the d i fferent early deve lopmentBl patterns in Opi s thobranchi a .  The sol i d  

1 i n e  rec tang l e  represent.s deve lopment tak i ng p lace ins i de t h e  egg capsu l e ;  t h e  broken l ine o n e  t h e  devel opment 

i ns i de de reproducti ve trac t .  from early deve l opment s tages now wel l  known. A t  r ight the r e l a t i onshi p  of 

these patterns w i th the development types o f  TllOMPSON ( 1 967 , 1 976 ) and KANDEL ( 1978 ) is g i ven , and at top 

the mar ine envi ronment 1.n which the l arvae ti ve . Mod i fied from BONAR ( 1978 ) . 

DESARROLLO Y ESTRATEGIAS BIONÓMICAS 

He uti l i zgdo todos los datos de 

que he pod i do di sponer en la li teratu

ra , refe r i dos a 206 espec i es de todo 

e l  mundo , para intentar e s c l arecer las 

relac iones reales entre unos cuantos 

parámetros de de sarro l l o . Son los s i 

gui entes ( véase la tabl a  II) : número 

de huevos por puesta ; d i ámetro medio 

de los huevos ; d í as de incubac ión ( es 

decir , duración del de sarro l lo embri o

nario ) ;  temperatura a la que se real i-

za este de sarrol l o ,  y tipo de desarro

l lo ( de THOMPSON , 1967 ) . 

Hay que dec i r  de entrada que los 

datos son fragmentarios : muy pocos auto

res pres entan datos de conj unto , y cuan

do se  da el  número de huevos se  omi te 

su tamafio , o al revés , o b i en qu i en c i -

t a  perí odos y temperaturas de incuba

c ión ami te ind i c ar el tipo de de sarro-

l l o .  A es te respec to , prác ti camente 

nunca se  hace la di stinción ya sefia l a

da anteri ormente entre los dos t ipos 

de desarrol lo d i recto ( SONAR , 1978 ) , 
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por lo que aqu í se ha cons iderado un 

tipo global ónico . E l  nómero de huevos 

es por puesta , no por año o total ; en 

algunos casos es cl aro que los valores 

( que a veces sobrepasan los 10 7 huevos 

por unidad de puesta ) serían más e leva

dos si e l lo se hub iera computado ( en 

l as especies  i teróparas o en las semé l

paras que real i zan puestas repetidas 

en un mi smo período reproductor ) .  

Otro factor de error que afecta 

a los tipos de desarro l l o  se refiere 

al hecho de que ,  además de la escasez 

de datos , muchas citas indican la pre-

sencia  de larvas "planctónicas" o "pe

l ágicas" , sin especi ficar s i  son plane

ta- o l e c i totróficas . El producto Q C  

x días d e  incubac ión n o  tiene por que 
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ser constante para una m isma especie 

a di ferent�s temperaturas , pero los di s

tintos valores del mi smo osc i lan alrede

dor de un " centro de gravedad" ; en la 

figura 3 es tos valores aparecen repeti

dos s i  corresponden a distintos puntos . 

Se ha abandonado un primer intento de 

incorporar a la tabla el tipo de concha 

larvaria ( THORSON , 1946 ; THOMPSON , 

1961 ) ;  además de la escasez de re feren-

ci as , parece actualmente ( SOLIMAN , 

1977 ) que ésta se hal la menos relaciona

da con el tipo de desarro l lo de lo que 

antaño se creyó . 

En la tabla  I I I  se indica cómo se 

distribuyen los tipos de desarrollo  en 

las especies de la tabla 11 para las 

que se cita tal carác ter ( 169 ) . Hay cer-

Tabla 11 - Relac ión de espec ies de Opistobranquios con los datos base utilizados en el presente 

trabaj o .  Los números de las especies identi fican únicamente los puntos de la figura 2; la 

nomenclatura es , salvo contadas excepciones , la que emplean los · autores de l as referencias . 

El número de huevos es por puesta ; � indica aproximadamente y !!! número máximo ; cuando se 
dan intervalos de variación se ha hecho la media de los dos valores para su cómputo , a pesar 
de lo inadecuado del procedimiento . El diámetro de los huevos es en micras ; en algunos casos 

se dan los dos diámetros 1 ími te s i  e l  huevo no es esférico ; cuando se dan valores límite 
se ha hecho asimismo la media ;  $ indica presencia de vitelo extraovular . Los datos de desarrollo 
se l imitan a duración y temperatura y, cuando se conoce , tipo de desarrollo ( de THOMPSON , 
1967 ) . Cuando se c ita más de un tipo de desarrollo se pone entre paréntesis el que parece 
menos probable ; la indicación 1-2 corresponde a que en la bibliografía se cita un desarrollo 
"planctónico" o "pelágico" , sin más ( segunda columna de las tablas 1 1 1  y IV ) . E l  número de 
la referencia corresponde al que se da en l a  bibliografía ;  en el caso de que en un trabajo 
se reúna información de otros anteriores , s610 se c ita éste . 

Tab l e  Il - Oplsthobranch speci es ",1 th the bas lc data used ln the present study . The spec l es number ldentify 

only the polnts ln the flg.  2; the nomenc l a ture l s ,  ", i th rare except 1ons , the onp. used by the authors of 

the references . The egg number 16 per spa",n mass ; � means approximately and !!! maximum number ; ",hen interval s  

of variatlon a r e  given the mean has been ca lclI lated , in s p i t e  of the inade'1uacy of t h e  procedure . Egg diameter 

in m lcrons ; in some cases t",o l im i t  d i ameters are given if the egg l s ' nt spherical ; ",hen 1 1 mi t val ues 

given the mean has a l so been c a lcu la ted ; $ means presence of extraovu lar yolk . The development data are 

restri c ted to duration and tempp.ratllre and , ",hen kno",n , development type (of THOMPSON , 1967 ) .  When more 

th sn one dev@ lopment tYPI! la c Hed , \;he one seeming l ess probab l e  appears ",ithin brackets ; 1-2 means the 

ind i cation in the l i  terature of "pel agic" or "planktonl c" development ,  ",i  thout further i nd icat ions ( second t 
column in tab les 1 1 1  and I V ) . The reference number is that in the bibl iography ; ",hen in a paper the l nformation 

of a previous one is assemh1 ed , only this one is c i ted . 



(J1 .¡,. 
Huevos /pues ta 0 huevos , }-1m Desarro l lo/Deve l opment Referenc i a  

N 2  Especi e /Spec ies Eggs/spawn mas s Egg 0 ,  }-1m D i as/Days 2C T ipo/Type Re ference 

CEPHALASPIDEA 

l o  Decor i fer matushimana ( NOMURA ) 2 . 500 ( a )  85 1-2 52 

2 .  Dorid ium gi g l i o l i i  ( TAPPARONE-CANEFR I )  85 ( a )  1 1- 1 2  10-22 50 

3 .  Hamin ea sol i taria SAY 2 . 000 ( a )  80 ( a )  4 24-26 23 

2 . 000-3 . 000 7 18-20 56 

4 .  P hi l i ne aperta ( L INNE ) 140 1 5  

3 , 5  23 108 

8 1 3  108 

25 . 000-50 . 000 116 

5 .  Ph i l i ne den t i c u l ata ( J .  ADAMS ) 50-70 60-70 57 , 1 2  

250-700 60 5 18 86 
6 Ph i l i ne j aponica L I SCHKE 80-86 13-16 5-21 50 
7 Retusa obtusa ( MONTAGU ) 25 243 28 12 3 100 

13 330 28 12 3 100 
8 .  Retusa truncatu l a  BRUGUERE 706 ( m )  75-100 5 , 25 1 5-20 84 , 1 16 

80 72 
9 .  Runc ina coronata ( QUATREFAGES ) 20-30 3 122 

230 3 1 1 2  
1 0 .  Runc ina ferruginea KRESS 320-350 65 
1 ! .  Runcina setoens i s  ( BABA )  2-100 240-260 38-42 1 5  3 3 

THECOSOMATA 

es 
12 . Cymbul ia peroni BLAINVI LLE 1 2  :t> z 
1 3 .  Li mac ina retroversa ( FLEMING ) 1 2  O O 

s:: 
GYMNOSOMATA m Z m 

1 4 .  C l i one l i mac i na ( PH I PPS ) 1 50 100-120 3-4 68 (') 
:IJ 

1 5 .  Paedoc l i one dol i i form i s  4-165 150-160 3 17-19 68 O en 



APLYSIACEA e rn 
1 6 .  Ap�ysia bras i 1 iana RANG 12 (J) 

» ::lJ 
1 7 .  Aplysia cal i fornica COOPER 1 . 500 . 000 8-1 1 25 59, 12 0 ::lJ 

O 
18 . Ap1ysia dactylomela RANG 10.000-50 .000 8-9 1 ( 2 )  78 . 12 .-.-O 

742 . 720 85 1 ( 2 )  74 < 
19.  Aplysia depilans LINNE 3 . 308 . 000 93-103 14-16 25 8 rn en .... 

3 . 000 . 000 90- 1 10 7 ::lJ 
» 

20 . Aplysia fasciata POIRET 25 . 877 . 400 90-114 25 7 , 8 .... 
1 4-16 rn 

C::') 
21 . Aplysia jul iana QUOY & GAIMARD 75-80 10-1 1 18-20 120,  1 2  ;; en 
22 . Aplysia kurodai ( BABA ) 73-85 8-9 20-23 1 20 rn 

Z 
23 . Aplysia ocul i fera ADAMS & REEVE 70-75 8-10 24-27. 120 O 
24 . Aplysia parvula MORCH "O 

70-80 7-10 19-24 120 ,  1 2  a; .... 
25 . Aplysia pulmonica GOUl.D 12 O 0:1 
26 . Aplysia punctata ( CUVIER ) 30 . 000 1 22 ::lJ 

» Z 
85 1�6 O c: 

108 . 000 24 O en 
80 . 000 93 

135. 180 93-103 15 20-22 8 

27 . Dolabella auricularia ( SOLANDER ) 12 
28 . Peta l i fera punctulata ( TAPPARONE-CANEFRI )  60 6-7 24-29 1 ( 2 )  52 

78-88 6-7 20-24 120 

29 . Phyl laplysia enge l i  MARCUS 20 . 000 60 70 

30 . Phyl laplysia taylori DALL 100(1 1 O) 1 16 19-24 16 3 9 , 10 
8 . 000-56 . 000 144 (150,7)157 27 17 , 5  3 13  

31 . Sty lochei l us longicauda QUOY & GAIMARD 70 6 1 ( 2 )  78 , 12 
63-68 6-7 25-28 1 20 

PLEUROBRANCHACEA 

32 . Berthella plumula ( MONTAGU) 190-210 2 1 12 

33 . Berthell ina citrina ( RUPELL & LEUCKART) 200-250 10 28 , 5  2 30 

21 16-19 

300( 340 ) 380 19-21 18-23 2 1 1 9 

14-16 24-27 � U1 



( Con t i huac j ón de l a  tah l a  1 1 )  (J1 al 

lIuevos/pues ta � huevos . pm Desarro l l o/Development Referenc i a  

N I!  Espec ie/Spec ies Eggs/spawn mass Egg 9'. pm Di as/Days 2C Tipo/Type HE'ference 

34 . P leurobranchus membranaceus ( MONTAGU ) 80-95 1 12 

35 . Ty lodi na cor t i cal is  TATE 98 1 1 3  

36 . Umbracu lum s i n icum ( GMELIN ) 4 . 600 . 000 85-90 1 13 

SACOGLOSSA 

37 . Al deria · modesta ( LOVE N )  1 98-455 6 2( a )  5 12-18 , 5  85 

70-80 55 

78-87 5-5 , 5  1 5  1 12 

70 1 7 ,  1 9  

1 . 000 5-6 1 4  99 

82 3-3 , 5  20 , 4  86 

38 . Ber the l in i a  cari bbea EDMUNDS 40-80 25 

35-40 ( 80-100 ) 30 1 5  25-26 3 4 2  

39 . Berthel inia l i max ( KAWAGUTI & YAMASU ) 1 1 -470 20�2 26-28 2 60 

25 20 61  

1\0 . Bose l l i a  mimetica TRINCHESE 40-75 1 3  1 6  96 

41 . Costas i e l l a  l i l i anae ( fotARCUS ) 75 97 , 7$ 3 19  

42 . Cyerce anti l lens i s  ENGEL 1 . 240 1 12 2 1 9  

43 . Elysia cauze MARCUS 1 . 200 1 20 14 , 5  23-25 3 ( 1 , 2 )  20 , 1 2  
400 1 2 1 $  3 19  

44 . E lysia chlorotica GOULD 3 . 360-48 . 287 74 . 3�1 . 8  6 20-24 1 -2 ( 3 )  56 , 1 2  
78 , 4�2 , 8  8-9 1 3-15  

es 1 2  1 5-25 » Z 
45 . E lysi a hamatan i i  BABA 68 6 1 5-25 48 O O 
46 . E lysia maoría 100 1 4  1 7-23 87 , 63 � 

l'T1' 

47 . E lysia pap i l losa VERRILL 280 9 1 , 9$ 2 19  z m 
() 

48 . E lysia tim ida RISSO 3 12 :D 
49 . E lysia tuca MARCUS 570 1 1 1 $  2 O 19  en 



50 . E lysia viridis ( MONTAGU ) 2 . 000 81 5-6 20 47 O ", 
10-12 63 en 

6 . 000 66 15-16 > :D 
66-76 73 :D O 

825 78-80 86 
,... 
6 

51 . Ercolania funerea ( COSTA ) 1 . 050 59 , 5  19 < 
52 . Ercolania fuscovi ttata ( LANCE ) 70 66 , 5  19 ", 

� 
53 . Hermaea bi fida ( MONTAGU ) 49-54 73 :D 

� 
500 ( a )  76 ", 

C) 
54 . Hermaea dendritica ( ALDER & HANCOCK ) 47-67 9 13-15 62 ¡; en 

80-130 70 18 ", Z 
72.:!:.5 , 1  17 � .  

600 10 2 1  76 c;; -t 
55 . Hermaea paucicirra PRUVOT-FOL 50-100 80 92 O DI' 
56 . Hermaea viridis ( TRINCHESE ) 40-60 8-9 16 96 :D 

> Z 
57 . Limapontia capi tata ( MULLER ) 800 58-67 73 O c: 

10-450 7-8 16-17 12j � 
50-700 82 12 10-14 16 

8 19-21 
100 14 1 1-15 28 

200 5-6 14 99 
450-900 67-100 1-2 91 

58.  Limarontia depressa ( ALDER & HANCOCK ) 49-199 70-77 112 
73-950 80 10 10-14 16 

7 19-21 
53-62 6-8 1 5-20 1 12 

200 6-7 14 99 

100-200 12 20 . 76 
59 . Limapontia senestra (QUATREFAGES ) 1 3  3 21 

10-12 400 3 28 

40 ( m )  3 73 
18-24 3 79 , 80 

3-26 200 24 10-14 3 16 
30 ( m )  160-200 � 3 91 � 



( Continuac ión de la tab la 1 1 )  U1 
co 

Huevos/puesta � huevos , jlm Desarro l l o/Deve lopment Re ferenc i a  

N !!  Espec i e/Spec ies Eggs/spawn mas s Egg � ,  )-1m D í as/Days ºC Tipo/Type Reference 

60 . Lobiger souverbi e i  FISCHER 3 . 280 54 , 6  19 

61 - Oxynoe ant i l l arum MORCH 9 . 300 62 , 5  19 

62 . S t i l iger berghi BABA 65 9 1 5  1-2 53 

63 . S t i l iger boodleae BABA 65-100 7 ( a )  1 7-20 48 

64 . Sti l iger fuscatus ( GOULD ) 64 , 5=:.2 , 0  17 

65 . S t i l iger fopalai  RAO 70 4 81 

66 . Sti l iger n i ger LEMCHE 3 . 435 70 4-5 1 9-22 , 5  85 

67 . Tamanoval va 1 imax KAWAGUTI & BABA 2 12  

68 . Tridachia crispata ( MORCH ) 330 205 2 19 

DENDRONOTACEA 

70 . Dendronotus frondosus ASCANI US 1 5 . 000 ( m )  200-400 32 10 2 1 1 2  

20 . 000-33 . 000 2 90 

1 1 3 , 4�:? , O  17 

71 . Doto acuta SCHMEKEL & KRESS 1 10-120 16-20 16 3 ( ? ) 98 

72 . Doto chica MARCUS 5 . 500 76 , 8  1 9  

73 . Doto coronata ( GMELI N )  7 1 0-12 43 

61-67 16 10 1 1 2  

1 2  1 5  

35 . 500( m )  68-73 73 

75 8-9 18 98 
es 

8-10 16 :t> z 
89 , 5=:.5 , 5  1 7  O O 
72 , 5.::!:6 , 8  1 3  1 0-12 64 :s:: rn-

74 . Doto doerga MARCUS 30-100 60-70 6-9 16 125 
z m (") 

75 . Doto eireana LEMCHE 500-1 . 500 80 69 ::lJ 
76 . Doto fragi l is ( FORBES ) 83=:.2 , 2  18 

O 
1 0-12 1 64 (J) 



9-10 18-22 O 
77-87 18 1 0-12 98 m en 

» 
77 . Doto japonica ODHNER 80 5 26-30 1-2 53 ::D ::D 
78 . Doto paul inae TRINCHESE 60-75 10 16  98  O 

r 
r 

79 . Do to pinnati fida ( MONTAGU ) 95 , 5�4 , 2  1 6  10-12 6 4  O 
-< 

9-10 1 8-22 m en 
91-108 16  1 0-12 98 -1 ::D 

10 18-20 77 » -1 m 
80 . Doto rosea TRINCHESE 60-80 1 3  16  1-2 98 Cl 

:x; 
8 1 . Doto yongei THOMPSON 64 1 14 en 

m 
8 2 .  Hancockia burni THOMPSON 82 2 20 1 14 Z 

83 . Lomanotus stauberi  CLARK & GOETZFRIED 1 . 800 106 2 1 9  
O ""O 
ü5 

84 . Mel ibe sp . 1 2  -1 O 
8 5 .  Tri tonia diomedea BERGH 12 

CJ ::D 
» 

86 . Tritonia hombergi CUVIER 52 . 000 190-210 36-38 · 9-10 2 1 1 0 , 1 1 1  z 
O 

200-227 27 1 3-15 6� e 
(5 

87 . Tritonia plebeia JOHNSTON 5 . 000 ( m )  80-90 123 en 

DORIDACEA 

88 . Acanthodoris brunnea MACFARLAND 8-10 9 58 

89 . Acanthodoris p i losa ( MULLER ) 1 63 . 000 64-76 10 10 73 , 1 12 

20 . 000-40 . 000 90 

80 , 9�3 , 4  1 7  

93-100 8-9 1 5-18 62 

90 . Adalaria proxima ( ALDER & HANCOCK ) 180-2 . 470 1 70-200 36-42 9-10 2 109 

180 2 1 17 

91 - Aegires puncti lucens ( D ' ORBIGNY ) · 12 

92 . Ancula gibbosa ( RISSO ) 4 . 000 74 . 0�1 , 7  1 7 ,  1 9  

1 20 10 20-22 76 

93 . Archidori s  montereyens is  ( COOPER ) 2 . 0oo . 000 ( a )  82 20-24 17  7 1  

94 . Archidoris pseudoargus ( RAPP ) 645 . 000 22 

50 . 000 

1 20 . 000-130 . 000 140-170 28 10 73 , 1 12 O; 
147-167 18 1 5-18 62 ce 



( Continuación de la tab la 1 1 ) 
al o 

Huevos/puesta � huevos , pm Desarro1 1 o/Deve 1oement Referen� j A  
Nº Espec i e/Spec ies Eggs/spawn mass Egg �, p.

,
m Dias/Days oc Tipo/Type Reference 

95 . ARteronotus cespi rosus ( VAN HASSELT ) 3 1 6 . 000-4 . 885 . 650 65-70 4 27 . 8  1 -2 ::m 
5 , 5  24 . 8  

96 . Cad1 ina laev is ( l .1NNF. ) 1 30-600 370-390 5O ( a )  10 " 1 1 2 

97 . Case l l a  atromarginata CUV1ER 49 . 000- 1 88 . 650 1 30- 1 40 1 0  25 22 

98 . Case l la obsoleta ( RIIPEl.L & LEUCKART) 924-1 . 560 300-330 25 27 . 2  3 39 
99 . Chromodoris annu l a ta EI,IOT 3 1 . 000-108 . 000 96( a ) 6 28 , 5  3 1  

100 . Chromod0ris inornata PEASE 1 4 . 000-161 . 000 80 7-8 24 1-2 40 

9-9 , 5  22 

5 28 

101 . Chromodoris  lori ngi ( ANGAS ) 3 1 2  

102 . Chromodoris  pulche l 1a ( RUPELL & LEUCKART ) 48 . 000 90-130 6 20 . 5  31 

103 . Chromodoris quadricolor ( RUPELL & LEUCKART ) 62 . 000-65. 205 70-90 1 2  18 33 

104 . Chromodoris tinctoria ( RUPELL & LEUCKART ) 3 . 800-62 . 000 1 00  6-6 . 5  27 1-2 35 

105 . Crim�ra pap i 1 1ata ALDER & HANCOCK 5 . 000 ( 8 ) 1 20 46 

106 . Dendrodoris fumata ( RUPELL & LEUCKART) 3 . 000-165 . 490 100 1 7  17 1 -2 4 1  

1 5- 1 6  1 8  

1 1- 1 4  22 

8-U 24 

6 , 5  27-27 , 4  

5 , 5  28 

107 . Dendrodoris krebsi ( MORCH ) 10 . 500 205 3 19 

108 . Dendrodoris  l imbata ( CUV1ER ) 5 . 850 270-300 3 107 t... O 
109 . Dendrodoris  miniata ( ALDER & HANCOCK ) 2 1 0-220 3 1 1 5 

:l> 
Z 
O 

1 ( 2 )  1 10 .  D iscodoris concinna (ALDER & HANCOCK ) 1 . 000 . 000-3 . 532 . 800 75 4 . 5  27 . 5  36 O s: 
1 1 1 - D iscodoris erythraensis VAYSS IERE 24 . 000-51 . 1  O 1 20 U - 1 2  19 2 33 ",. 

Z 
375 UO 26 

m 
1 1 2 .  Doride11a  obscura VERR1 LL O 

81 . 5  19 :JJ O 
12 

en 



1 1 3 .  Dori opsi l l a areolata BERGH 132 1 3 , 5  19 4 

1 1 4 .  Dori opsi l l a  pharpa MARCUS 1 . 050 
O 

213 3 19 m 
en 

1 1 5 .  Dori ops i l l a  sp . 430 204 3 19 » :n 
1 1 6 . Dori opsis aurantiaca ( E LlOT ) 100 

:n 
5 25-32 51 O r-

1 1 7 .  Dori opsis viridis PEASE 67 ( a )  6 27-34 51 
r-O 

1 1 8 .  Dori s verrucosa LlNNE 93 , 7+4 , 4  17 
< 

m 
1 1 9 .  Glos sodoris b i l ineata PRUVOT..,.FOL 100 1 1  18-20 27 en .... :n 

6 23-24 � 
1 20 .  GIos sodoris grac i l is RAPP 240 

m 
25 3 27 C) 

1 2 1 . G10s sodoris luteopunctata GANTES 1 40 1 1  18-20 27 
:; 
en 

122 . G10s sodoris sibogae ( BERGH ) 195-225 25-28 27-29 3 118 
m 
Z 

45( m )  18-23 O "'O 
123 . Gon iodor is nodos a ( MONTAGU ) 1 4 . 000-32 . 500 73-103 73 , 1 1 2  Cñ .... O 

73-107 1 4-15 1 5-18 62 OJ :n 
124 . Goniodoris sugashimae BABA 1 19 8-10 1 5-25 50 

» 
Z 
O 

125 . Gymnodoris  bico lor ( ALDER & HANCOCK )  68 7 16-20 48 e 
O 126 . Hal gerda rubicunda BABA 1 1 0 ( a )  6 27-34 49 en 

127 . Hexabranchus sanguineus ( RUPELL & LEUCKART ) 95. 000-3 . 276 . 000 100-110 1 2  2 1 , 5  1-2 34 

10 , 2  23 , 5  

6 27 

1 28 . Homo iodoris japoni ca BERGH 80 6 24-29 1-2 52 

129 . Hypse1odoris  edenticuIata ( WHlTE ) 1 24 . 000 120 3 19 

130 .  Jorunna tomentosa ( CUVlER ) 145 . 0oo ( a )  69-90 23 9-10 73 , 1 12 

131 . Okadaia e legans ( BABA ) 3-23 18-19 3 2 

132 . Okeni a  eve1 inae MARCUS 1 200 60 , 1  19 

133 . Onchidoris fusca ( MULLER ) 60 . 000 75 , 43 

35 . 000-125 . 000 80-100 . 17-19 10 1 12 

134 . Onch i doris mur icata ( MOLLER ) 2 . 500-53 . 000 73-100 14 9-10 73 , 1 12 

1 4 ( a )  1 1-13 1 1  

90 1 1 7  

135.  Phy I 1 idia pu1 i tzeri PRUVOT-FOL 20 . 000 1 50 5 

136 . PI atydoris  scabra ( CUVlER ) 1 . 507 . 520 90-100 5 27-27 , 8  101 

137 . Polycera quadri1 ineata ( MULLER ) 2 1 . 550 70-90 18-20 8 , 5-9 , 5  1 1 2  
� 

600-7 . 000 1 3-15 8 29 



( Con t i nuac ión de l a  tah l a  I I )  (j) t\.) 

ll ue vas/pues ta � huevos , }lm DesarrollolDeve loEment Re ferenc i a  

N Q  Espec i e /Spec ies Eggs/spa",n mas s Egg � , pm Dlas/Days v c  Tipo/Type Reference 

1 38 .  Po1ycere 1 1a emertoni ( WERR I L L )  1 75 57 , 8  1 7 ,  1 9  
1 3 9 .  Rostanga rufescens IREDALE & D ' ONOGHUE 73-100 1 2  1 5-18 62  
1 40 . Siraius kyo l i s  MARCUS 3 . 750 1 18 2 19  
1 4 I . Trapania da1va MARCUS 5 . 300 88 , 6  1 9  
142 . Trapan ia macu 1ata HAEFELFINGER 4 . 000 1 1  20-26 44 
143.  Tr ippa areo1ata ( ALDER & HANCOCK ) 1 96 . 000-4 . 1 1 3 . 500 100 4 27 , 4  1 -2 37 
144 . Trippa spongiosa ( KELAART ) 103 . 680 200 1 1  27 3 37 
145.  Vayssierea caledonica ( RI SBEC ) 5 ( m )  2 9  3 88 , 1 2  

ARMINACEA 

146 . Antiope l l a  cristata ( DELLE CHIAJE ) 80 ( 83 , 5 ) 86 , 5  21-23 10-12 63 

147 . Armi na t igrina RAFlNESQUE 10 . 000 82 , 0  1 9  

148 . Dermatobranchus striate1 1us BABA 60 170 6 24 3 54 

149 . Hero formosa ( LOVE N )  75-89 1 7-19 10 1 12 

AEOLIDACEA 

1 50 .  Aeol i d i e l l a  a1deri ( COCKS ) 30- 1 . 200 280-300 1 3  25 3 103 , 106 

20 18 

10 21 76 

15I . Aeo l i d i e l l a  glauca ( ALDER & HANCOCK ) 60 . 000-100 . 000 1 1  1 0-12 43 

1 52 .  Aeol i d i e l l a  sanguinea ( NORMAN ) 1 10-120 5-6 1 8-22 106 

1 53.  Aeol idiella  j aponica ELlOT 77-85 8 24 1 ( 2 )  54 

1 54 .  Antoni etta lu teorufa SCHMEKEL 100 100 7 2 1  1 24 O 
Berghia verruc icorni s  ( DA COSTA ) 83-85 8 » 1 55 .  Z 

O 
5 . 100 90, 3  1 9  O 

S 
156 . Calme l l a  sphae r i fera SCHMEKEL 45 5 1 8  94 m' 

Z 
aurantia ( ALDER & HANCOCK ) 2 1 7 ,  19 

m 
157 .  Catriona 630 1 49 , 1.:4 , 7  () 

107 ( 1 1 1 ) 1 1 3  7-8 18-2 2 63 :o O en 
9-10 16 



13 8-1 1  57 
e 

158 .  Catriona bicolor ( BERGH ) 85-120 6-1 1  9-24 48 ITI en 
159 .  Catriona ornata ( BABA ) 90-110 14  9-21 19 » 

:c 
:c 

160 .  Catriona pinn i fera ( BABA ) 1 10( a )  1 5  14-25 49 O r-r-
161 . Cerber i l la bernadetti. TARDY 1 2 . 000-18 . 000 5 18-20 105 O 
162 . Coryphella  grac i l i s  (ALDER & HANCOCK ) 50-60 10-15 9-10 67 -< 

m 

163 . Coryphella l ineata ( LOVEN ) 9 . 400(111 ) 64-70 7 1 3 , 5-15 73 , 1 12 en 
-1 
:c 

164 . Coryphel l a  nob i l i s  VERRILL 80 10-14 8-10 66 , 67 » 
-1 
m 

165 . Coryphel l a  pel lucida (ALDER & HANCOCK ) 70-60 1 2-14 8-10 67 C') 
� 

166 . Coryphella salmonacea (COUTHOUY ) 250 45-55 4-6 3 67 , 12 en 

m 
167 . Coryphella tri l ineata O ' DONOGUE 25. 000 75 4 , 5-5 1 5 , 9  1 4  z 

168 . Coryphella verrucosa ( M .  SARS ) n. OOO 85-100 7-8 13 67 O "'tJ 
Cratena pilata (GOULD ) 750 61 , 2  1 9  Cñ 169 . -1 O 

74 , 8�3 , 5  1 7  o¡ 
:c 

1 70 .  Cuthóna adyarens is  RAO 180 ( a )  4 82 » 
22-24 2 Z O 

171 . Cuthona nana ( ALDER & HANCOCK ) 450-1 . 500 160 50-55 4 3 ( 2 , 1 )  89 ,  1 2  e 
6 

34-36 8 en 

18-21 1 1-23 

16-17 16 

172 . Cuthona pustulata ( ALDER & HANCOCK ) 1 3-400 205 3 90 

173 . Dondice occ identalis  ( ENGE L )  1 1 . 900 80 , 2  19 

174 . Emb l e tonia mediterranea ( COSTA ) 2-2 . 5  20-25 1 ( 2 )  121 , 1 2  

175 . Eol id ina mannarensis RAO & ALAGARSWAMI 80-200 150 8 29-31 2 83 

176 . Ercol ania coerulea TRINCHESE 60-75 1 1-13 16 96 
177 . Eubranchus cingu1atus ( ALDER & HANCOCK ) 80-100 6-6 , 5  18-20 2 63 

1 4-16 10-12 
178 .  Eubranchus doriae ( TRINCHESE ) 1 20 9-10 22-24 2 1 03 ,  1 2  
179 . Eubranchus exiguus ( ALDER & HANCOCK ) 20-70 6 10- 1 2  43 

1 5 ( 40-50 ) 90  1 20 9-10 22-24 103 

80, O�3 , O  1 7  
4 22 , 5  2 63 

6 10-12 

90 6 16 96 O; w 
8-9 1 7 , 3  



(C onti nuac i ón de la tabla  1 1 )  en .¡::. 

I-Iuevos/pues ta � huevos , )lm Oessrrol lo/Oevelopment Referenc ia 

Ni Espec i e /Spec i e s  Eggs/spawn msss Egg �, )lm 01as/Oays tC Tipo/Type Reference 

180 .  Eubranchus farrani ( ALOER & HANCOCK ) 588-650 7'3 ,' 1 1 2  

127 ( 137 ) 147 1 3 - 1 5  10-1 2 2 6 3  
8 1 8-20 

181 . Eubranchus m i sak iens is ( BABA ) 25O( a )  90 ( a )  1 3  6-2 1 5 1  

182 . Eubranchus pal l i dus ( ALOER & HANCOCK ) 1 5-173 1 10-1 50 4 1 5-25 , 5  2 84 
9 1 1 , 3  

93 13 10-12  2 63 

7 1 1 , 5  

1 8 3 .  Face l i na aur iculata ( MULLER ) 1 3 . 000 6 1 7-19 1 12 

27 . 400 ( m )  64-·90 73 

184 . Faccl ina coronata ( FORBES ) 5-6 1 5-20 106 , 1 2 

11 1 6  

185 . F3ce 1 ina fusca SCHMEKEL 40-200 180 8-10 13 1 ( 2 )  124 

1 86 . Favorinus auri tu1us MARCUS 550 1 70 2 1 9 

1 87.  Favorinus branch i a 1 i s  ( MULLER ) 70 6-8 85 

20 . ooo ( a ) 40( a )  46 
188 . Ilermissenda cras s i corn i s  ( ESCHSCHOLTZ ) 6 . 900-1 . 000 . 000 65 , 4!.1 , 2  5-6 1 3-15 56 
189 . Hervia costai HAEFELFINGER 1 0 . 000 90 19 13 45 
190 . Phes t i l l a  melanobrac h i a  BERGH 12 
191 . Phes t i l l a  s i bogae BERGH 2 1 2  
192 . Phi d i ana lynceus BERGH 6 . 500 1 55 2 19 c.... 

193 . Phy l lodesmium xen i ae GOHAR & ABUL-ELA 8 . 640- 1 1 . 220 1 30-140 4 28 , 5  1 ( 2 )  32 O 
» 

194 . Pruvotfol i a  pse l l iotes ( LABBE ) 
Z 

5 . 000-10 . 000 80-90 126 O 
O 

195 . Pseudovermis axi MARCUS & MARCUS 24 70 7 1 3-15 102 $: rTt 
1 96 .  Spuri l l a neapol i t ana ( OE LLE CHIAJ E ) 1 6 . 500 90 , 4  2 ( 1 )  1 9 ,  1 2  Z m 
1 97 . Tene l l i a  fuscata ( GOULO ) 

(") 
1 5-30 1 1 3  2 1 7 ,  1 9  :Il 

183 , 5.!.3 . 9  19 O (f) 
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ca de un 58 % de especies  de  tipo de 
('O') <t ('O') C\J C\J r-- \O 1[) r-- r-- 1[) C\J desarrollo  1 ,  alrededor de 17 % de r-- o \O ,....¡ ,....¡ Ol r-- Ol Ol Ol Ol \O un 

,....¡ 

tipo 2 y cerca de un 18 % de tipo 3 ,  

mi entras que un 7 % corresponde a espe-

c i es de de sarro l lo " p l anctónico" ; si  

,....¡ ('O') este valor s e  reparte proporc ionalmente 
,....¡ C\J ,....¡ C\J 

entre los tipos 1 y 2 ,  como parece l ógi-

co , los valores respectivos pasan a ser 

el  63 , 3  % y el  18 , 7  % .  Es tas c i fras o 

o o � C\J o � � co las anteriores se aproximan a las que 
C\J C\J C\J C\J ,....¡ 

I I I 
co co 1[) cIa THOMPSON ( 1 967 , 1 976 ; véase tabl a  .-1 ,....¡ . ,....¡ 

I )  ; las l i geras di ferenc ias pueden ex-

1[) 1[) � <t co Ol Cl ('O') pl icarse por el mayor número de espe-
,....¡ ,....¡ I ,....¡ 

I co 

S c i es uti l i zadas en nuestro trabajo y 

por l a  mayor proporc i ón rel ativa de es-

pecies " tropicales" entre éstas ( recuér-

1[) o o o o o o o ('O') 
dese que en l os ambientes estables  pred� 

r-- co co o � C\J Ol r-- ('O') 
I ,....¡ ,....¡ I ,....¡ ,....¡ minan las estrategias � y en los inesta-1[) \O >< o >< I 

\O r-- o r-- o o 
o <t C\J 

b l es l as � ) . ('O') C\J ,....¡ ,....¡ r--
La distribuc ión por grupos es más 

o o o o 
s igni fi cativa ( tabla IV ) • Con excepc ión 

e \O <t <t o 
I I If) de los Apl i s i áceos , algo más de l a  m i -o o o I 1[) <t ('O') o 

,....¡ o 
('O') tad de las especies de los demás grupos 

para los que se ti enen datos sufi c ien-

tes presentan desarrol l o  p l anctotrófi-

ce , típico . Hay di ferenc ias , s i n  embar-

go , en cuanto a l a  distribuc ión de las 

dos es trategias' de desarro l l o  minorita-

rias : Cefalaspídeos , Apl is iáceos y Dori-

;:¡ 
dáceos t i enen princ ipalmente ( totalmen-

[Jj te en e l  primer grupo ) desarro l lo direc-o 
..l o ..l t.l t.l o t.l ..l :.:: o :.:: to , mientras que Eolidáceos y Dendrono-

Z � t.l t.l :lE: � :lE: ..l 
o > :I: ..l 

..l 
:I: t.l W táceos presentan como tipo de desarro-E-< z � U [Jj t.l t.:: :.:: 

[Jj z [Jj t.l :.:: t.l [Jj t.l t.l Z <: <: co t.l :.:: :lE: co :I: :lE: ..l nl Il:: :lE: t.l CIl ;:¡: c:: 1 10 secundario en  importanc i a  e l  2 .  Los 
o o co .¡..> o ;:¡: � .¡..> u o 

::- c:: CIl � U � [Jj b.. 
o Ul .¡..> [Jj u Sacoglosos reparten aproximadamente z :::l u [Jj ¡., CIl s e  

Ul .¡..> c: r:l tt .¡..> .¡..> .� :::l .... � :::l .¡..> Ul Q) Ul � .¡..> Ul o. .� o CIl .� � por igual entre los dos tipos , y para u 'O :::l o c: c: ..... 
Q) ¡., 

.;; � ..... CIl � .;; Q) ¡., 
o. CIl o ¡., u .... los demás hay sufi c ientes da-Ul )o u CIl ..... llD .... e o > grupos no Q) 'O � 'O Q) � .� .� .� .� .� .� 
ID Ul Ul Ul Ul Ul Ul Ul Ul Ul 

tos para atribuir s igni ficac ión a los 
Q) Q) Il.l Q) Q) Q) Q) Q) Q) Q) 

.� .� .e- ..c: ..c: ..c: ..c: ..c: ..c: ..c: porcentaj es , la  u u u u u u u que ya no aparecen en 
llD llD llD c: c: c: c: c: c: c: 
¡,. ¡,. ¡,. 'rl 'rl 'rl 'rl 'rl 'rl ·rl 

Q) Q) Q) ¡., ¡., ¡., ¡., ¡., ¡., ¡., :;-¡.bi.a . 
E-< E-< E-< E-< E-< E-< E-< E-< E-< E-< 

ro ,;, o .-; N CI'Í " Lti W r-.: Ya püeüc adel antarse qde estos pri-
Ol Ol o o o o o o o o 
,....¡ ,....¡ C\J C\J C\J C\J C\J C\J C\J C\J 

meros resul tados son consecuentes con 
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Tabla I I I  - Tipos de desarrollo eIIIbrionario en los 6rd.nes de Opistobranquios , s.aún los 

datos de 169 especies ( vlsse tabla II ) ;  se indica el nÚlllero de especies y el porcentaje de 

las mi smas dentro del total . Comp'rense los valores totales ( úl tima fila ) con los que da 

rHOMPSON ( 1976 ; tab la I ) . 
TAh le 1 1 1  - F:mbryonAry r1pv .. l opment. � 1  types In t"he Oristhobrllnch orders . IIccord ing to the data from 169 species 

( see t.l'lb l e  I l ) :  nllmbpr ('Of Rpeé l ps and percent ('Of · thf' saine t n  totAl are l nd.I CAted . Compare the totld vallles 

( l AS t row) ... 1 t.h those g l  ven hy TII(lMr�ON ( ]  976 ; tab l e  1 ) .  

CEPHALASP IDEA 

!HECOSOMATA 
APLYSIACEA 

2LEUROBRANCHACEA 

SACOGLOSSA 

DENDRONOTACEA 

DOR IDACEA 

ARMINACEA 

AEOLIDACEA 

Total 

N 

6 
2 

12 

14 
9 

26 

2 

26 

98 

3 , 5 

1 , 1  
7 . 1  
0 , 5  

8 , 2  

5 , 3  

15 , 3  

1 , 1  
15 , 3  

57 , 9 

"planc t .  " 

N 

2 

2 

7 

12 

0 , 5  

1 , 1  
1 , 1  
4 , 1  

7 , 1  

l as adaptaciones de l os di ferent es gru

pos de op i s  tob ranqu ios y con sus ni  ve

l e s  ue or¿ani zac ión : los grupos con de

sarro l l u  se cundario de t i po 3 son más 

� ,  es dec i r , presentan por lo ge neral 

c arac ter íst i c as más prop ias de grupos 

maduros , que los que ti enen como segun

do ti po de desarro l l o  e l  2 .  Además de 

los carac teres que se han menc ionado 

aqu í y en ROS ( l 980a , 1 980b ) , sólo hay 

que recordar la adaptac ión a un me tabo

l i smo exace rbado que presen tan l as espe

c i es con c erata dors a l e s  ( n ivel V de 

MORTON , 1963 ; véase ROS , 1978 : Eo l i dá-

ceas , totalmente , y Dendronotáceos y 

Sacoglosos , en parte ) .  

En e l  i nterior de tal es c e  rata s e  

ram i fica e l  tubo dige st ivo ( op i s tobran

qu ios c ] adohepáticos ) ,  lo cual repres en-

N 

2 
6 
3 

3 

1 5  

29 

1 , 1  
3 , 5  

1 , 7 
1 , 7  

8 , 8  

17 , 1  

N 

3 

5 

14 

5 

30 

1 , 7  

0 , 5  

2 , 9  

0 , 5  

8 , 2  

0 , 5  

2 , 9  

17 , 7  

ti 

10 

2 

13 

3 

27 

1 5  

50 

3 

46 

169 

5 , 9  

1 , 1  
7 , 6  
1 , 7  

1 5 , 9  

8 , 8  

.29 , 5  

1 , 7  
21 , 2  

100 

Tabla IV - Tipos de desarrc llo embrionario den

tro de los órdenes de Op is tobranquios . Se han 

subrayado aquel l os porcentaj es que parecen más 

significativos ; véase la expl icac ión en el tex

te . 
Tab le IV - Embryonary developmental types lVi thin 

the Opistobranch orders . The underlining signals 

the more s i gn i ficati'¡e percentages ; see exp l anation 

in the text o 

o O .� -o ·u ""' 
� 

..... -o ""' 
b .5 -o L. O ..., ..., B ..., u o U t: ..., U t: t;: .", CI! 
� .... u .!:¡ c.. CJ c.. ..;¡ Q 

CEPHALASPIDEA ( n=lO ) 60 10 30 

APLYSIACEA ( n=13 ) g 8 

SACOGLOSSA ( n=2 7 ) 51 7 22 1 8  

DENDRONOTACEA ( n= 1 5 )  6 0  1 3  20 7 
DORIDACEA ( n=50 ) 52 14 6 28 

AEOLIDACEA ( n=46 ) 56 32 11 
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ta un aumento de la superfi c i e  de l cuer- quios hay una correl ac i ón pos i t iva en

po y los epitel ios a cuyo través se in- tre el  tamaño de los huevos y la dura-

terc amb i an gases y a veces al imento 

( CLARK , 1975 ) , así como un aumento ge

neral del coc iente S/V . En contrapos i

c ión , el  metabol i smo es más pausado en 

l os grupos ho lohepáti cos ( Dori dáceos , 

Cefalaspí deos ) ,  en los que no hay pap i 

l as ( o  é s tas s o n  exc recenc i as tegumenta

rias del  manto ) ni exi s te pro l i fera

c ión de la superfi c i e  diges tiva , y en 

los  que el tamaño medio es tamb ién me

nor . Los Sacoglosos , que comparten algu

nas de l as carac terísticas de ambos gru

pos y son , además , po l i fi lé t i cos , t i e

nen distribuidas a partes igua l es las 

espec ies con t ipo de desarro l l v  l e c i to

trófico y d i recto . 

Es c l aro que este aná l i s i s  general , 

a nivel de grupos , sería más i nformativo 

si se e fec tuara espe c i e  por espec i e , 

teni endo en cuenta algunos datos comple

mentar ios : área de d i s tribuc i ón como 

una pr imera estima de la e s tab i l i dad 

amb i ental , re l ac i ón S /V ( o ,  en primera 

aproximac ión , tamaño de l cuerpo y pre

s enc ia o ausenc i a  de pap i l as ) , etc . 

RELACIONES ENTRE N Ú M ERO V TAMAf;!O 

DE LOS HUEVOS V PERfODO D E  DESARROLLO 

Como conc lusión a su comentar io 

sobre l as caracterí sti ca", de los t ipos 

de desarro l lo en' los Op i s tobranquios , 

THOMPSON ( 1967 , 1976 ) enumera , entre 

otras general i zac iones ( re ferentes al 

número de embriones por c ápsula ovíge

ra , a l a  relac ión entre tamaño del  pro

geni tor y de la puesta , y de é s ta se

gún la d i s tribuc i ón en el espac io y en 

el t i empo , que no se han tratado aqu í ) ,  

l as sigu i entes : "En los Op i stobran-

c i ón del  período embrionario , y una co

:rel ac ión inversa entre ambos y el tama

ño de la  puesta . "  "Dentro del t ipo de 

desarro l lo 1 ,  l as espe c i e s  con l os hue

vos mayores t i enen un per íodo embr iona

rio más l argo y ,  además , dan or igen a 

l arvas vel ígeras mayores . "  "Dentro de 

cual qui era de los tipos' de desarrol l o , 

las espe c i e s  mayores t i enden a produc ir 

huevos mayores y en mayor número . " 

( THOMPSON , 1 9 76 ) . 

Veremos que , a partir de l os datos 

del presente estudio , es prec iso mati

zar algunas de es tas genera l i zac iones 

y corregir otras . 

En la figura 2 se han di spuesto 

los valores correspond i entes a tamaño 

de los  huevos (pm de 0 )  y número de l os 

mi smos por puesta de al rededor de un 

centenar y medio de espec ies de la ta

b l a  1 1 , en la  figura 3 l os correspon

d i entes a tamaño de los  huevos y el pro

ducto d í as de durac ión de l perí odo em

brionario por temperatura a que se  desa

rro l l a  éste para otras tantas espe c i es , 

y en la 4 los valores de número de hue

vos por puesta por el producto QC x 

d í as de desarro l lo para un centenar de 

espec ies . Se han representado los  datos 

de todas las espec ies para l as que las 

combinac iones de los mi smos eran posi

b l e s ; algunas espec ies están por l o  tan

to representadas en una figura pero no 

en otra , y sólo las de la  figura 2 se 

i dentifican por el  número que se  l e s  

h a  adj udicado e n  l a  tab l a  1 1 . 
Del examen de la figura 2 pueden 

hacerse los sigui entes comentarios : 

existe una tendencia general al aumento 

del tamaño de los huevos con el tamaño 
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F ig .  2 .  Relac ión entre número de huevos por puesta ( en ordenadas . escala l ogar í tmica ) y diámetro 

medio d e  l os huevos ( en abcisas , escala ar i tmética ) para 161 espec ies de opistobranquios 

( 79 de t ipo de desarrol l o  1 ,  2 5  de tipo 2,  2 5  de tipo 3 y 3 2  de tipo d e  desarrol l o  desconoci

do o "planctónico" ) ,  según los datos de l a  tab l a  1 1 . La escala m ixta acentúa l a  d i spersión de 

los puntos sobre e l  ej e de abcisas (o  b i en reduc e la disp ers ión sobre e l  de ordenadas ) ,  pero 

es evidente una corre lac ión pos i t iva en las especies l e c i totróficas o negativa en l as de desarro

l l o  directo e indiferente en l as especies planc totrófi cas . No se han tenido en cuenta 

los puntos de los que se desconoce el tipo de desarro l l o  para trazar las rec tas de regresión . 

F i g .  2 .  R f! l o t i on"h i p  hetween nllmber of eggs per "pawn ( or d l na tes , l ogari thm i c scal e )  and mean eg¡;, d i ame ter 

( absc i s e s . I\ r i thme t i c  sCl\ l e )  for 161 op l s thobranch ",pec l es ( 79 of deve l opmental type 1 ,  25 o f  type 2, 25 
o f  t y p e  3 and 32 u f  unknown o r  " p l  an k ton i c " development type ) ,  accord ing to the data of tabl e 1 r .  The semi log 

s c a l e  enhanc e s  the pol nls d f spers i on on the abscI ssss a x  ( or reduces the d i spers i on on the ordlna tes ax ) ,  

hut a pos l ti  ve corre l a t l on i n  the l e c i  tot.roph i c  "pec l e s  o a n�gat i ve one i n  those of d i rect devel opment and 

an i ndependency i n  the p l ank totroph ic "pec l es is e v i den t .  The points corresponding to s pe c i es o f  unknown 

type of d e v e l opment have he en not cons i ¡jer"d i n  p l otti ng the regress ion l ines . 
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de la puesta , o viceversa , para el con- l .  En los Op i stobranqu ios el tamaño de� 

j unto de espec ies representadas ( hay 

pues corre l ac ión pos i t i va , aunque baj a ,  

entre estos dos parámetros ) ,  pero las 

estrategias son muy d i s t intas en los 

di ferentes t ipos de desarro l l o . Las es-

pecies con larvas p l anctotróficas 

( n=79 ) prác t i camente no aumentan e l  ta

maño del huevo al pasar de puestas de 

10
2 

a pues tas de 10
7 

huevos ( l a recta 

de regres i ón para el tipo 1 es prác tica

mente para l e l a  al ej e de ordenadas , y 

e l lo sería más marcado si e l  ej e de ab

c i sas fuera asimi smo logar í tmico ) .  

Este resul tado no concuerda con 

e l  que obti enen CLARK & GOETZFRIED 

( 1978 ) , para los cual es l as 38 espec ies 

de tipo 1 estudi adas presentan un c l aro 

aumento del volumen y del d i ámetro ovu

l ares en re l ac ión al n�mero de huevos . 

Las espec ies con desarrol l o  de l tipo 

2 ( n=25 ) , en cambio , muestran una corre

l ac ión pos i tiva entre los dos factores , 

mi entras que los autores c i tados encuen

tran que para l as 14 espec ies l e c i totró

fi cas que e l los cons ideran los dos pará

metros son independi entes . F inalmente , 

para l as espec ies de desarrol lo d i recto 

( n=25 ) , parec e c l aro que la correla

c ión es negativa , dism inuyendo el n�me

ro de huevos cuando aumenta el d i áme

tro , lo  cual es tamb ién aparente en el 

trabaj o de CLARK & GOETZFRIED ( 1 978 ) 

( 9  espec ies de tipo 3 ) . En resumen , 

nuestros resul tados sólo en parte co in

c i den con los de THOMPSON ( 1967 , 1976 ) 

Y CLARK & GOETZFRI ED ( 1978 ) , y e l lo pre

c i s amente en lo que hace referencia a 

l as espec ies de desarro l lo d i recto . De-

berí a ,  pues , re formularse l a  primera 

general i zac i ón antes 

s i gue : 

transc r i ta como 

huevo y el tamaño de la puesta es tán 

corre lac i onados posi ti vamente ( espe c i es 

de desarro l l o  leci  totró fico ) ,  negati va

mente ( especies de desarro l l o  directo ) 

o b i en no muestran una corre l ac i ón cla-

ra ( especies de desarrol l o  p l anctotró

fico ) . 

Del examen de la figura 3 puede 

deduc irse lo  s i guiente : '  existe , efec t i 

vamente , una corre l ac ión pos i tiva entre 

e l  tamaño de l huevo y e l  produc to Q C  

x días d e  desarro l l o , pero s i  se hace 

abstracc ión de l conjunto y se observa 

el comportami ento de l as especies seg�n 

sus t ipos de desarro l l o , de nuevo apare

cen d i ferenc i as . En resumen , para los 

huevos p l anc totrófi cos un pequeño aumen

to del. diáme tro ovul ar se traduce en 

un aumento notabl e  de l produc to QC x 

d í as de desarro l l o , mi entras que en los 

huevos de desarro l l o  dire c to , un gran 

aumento del diámetro ovu l ar requ i ere 

un aumento reduc i do del período de in

cubac ión , que ya de por s í  es más e l eva

do . Las espec ies de l arvas l e c i totrófi

cas ti enen un comportamiento interme

dio . Puede , pues , enunc i arse : 

2 .  En los Op is tobranqu ios hay una corre

l ac ión directa entre e l  tamaño de los 

huevos y e l  producto temperatura de in

cubac ión x durac i ón de la mi sma , aunque 

con di ferenc ias de grado entre los d i s

t intos tipos de desarro l l o . 

Puesto que tal corre l ac ión es di

recta , puede deduc irse que e l  factor 

"n�mero de huevos por puesta" se hal l a

rá re l ac i onado con el produc to Q C  x 

d í as de desarrol lo en el mi smo sentido 

que lo está el tamaño de los huevos ; 

s i n  emh «,rgo , el examen de la figura 4 

sólo en parte confirma lo d i cho : l a  co-
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,O' huevos . j-J m 

JOCO T i po s  d e  desa r rol l o  

o N o  Indi cado o planct ón l co 

750 
• Pl anct o t rót i co ( 1 ) 
• Lec i t ot róf l co ( 2 ) 
• D i r e ct o ( 3 ) 3 

5eo � D i rec t o  con v i t e l o  suplemE?!itario / 2 

• 

250 • 

• • 
• • 

o • 

• • 

o • 

¡ca • 
• 

• • • • 
75 • • 

./ o " o .-" 50 ./ • ./ " O I .-" / .-
./ 

• 

2S 
25 5:J 75 100 250 10:0 

·C )( d i a  

F i g .  3 .  Relación entre diámetro de los huevos ( en ordenadas , escala logar ítmica ) y producto 

temperatura a que t i ene lugar e l  desarrollo x días de duración del mi smo (en abc i sas. escala 

logar í tmi c a )  para 1 56 especies de opistobranquios ( 76 de tipo de desarrol l o  1 ,  23 de t ipo 

2 ,  23 de tipo 3 y 34 de tipo de desarrollo desconoc ido o " p lanctónico" ) ,  según los datos 

de l a  tab l a  I r .  Hay una correl ación pos i tiva entre ambos parámetros , pero l as espec i es de 

tipo de desarro l l o  distinto responden de manera d i ferente , como indi ca l a  p endiente de l as 

respect ivas rectas de regresión . No se han tenido en cuenta los puntos de los que se desconoce 

el t ipo de desarro l l o . 

F i g .  3 .  R e l a tionshi p  between mean egg d i ameter ( in ordinates , logari thm i c  scale ) and the product temperature 

at wh i c h  developmen t takes p lace x days of durat ion of same ( in absc i sses , l ogar i  thm i c  sca l e )  for 1 56 opi stho

branch spec i e s  ( 76 of development type 1, 23 o f  type 2, 23 of type 3 and 34 of unknown o r  " p l ancktoni c "  

deve l opment type ) ,  accord i ng to t h e  d a t a  o f  t.ab l e  I r .  There i s  a pos i t ive correlat i on between the t w o  parame

ters , but the sped es of d i fferen t deve lopment type r espond d i fferent 1 y , as i nd i cated by the s lopes o f  the 

regress i on 1 ines . The poi nts corresponding to spec ies of unknown type of deve l opment have not been cons i dered . 
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Fig. 4 .  Rel ación entre número de huevos por 

puesta ( en ordenadas , escala logarítmica ) y 

rre l ac ión ya no aparec e  independiente 

para l as especies de desarro l l o  p l ancto-
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productc temperatura a que tiene lugar el desa

rrollo x días de duración del mismo ( en abci

sas , escala aritmética) para 95 especies de 

opistobranquios ( 53 de tipo de desarrollo 1 ,  

10 de tipo 2 ,  1 4  de tipo 3 y 1 8  de tipo de de

sarrollo desconocido o "planctónico" ) ,  según 

los datos de la tabla I I .  A pesar de lo reduci

do del número de datos para los tipos 2 y 3" 

parecen mantenerse las tendencias indicadas 

( correlación posi ti va en las e species l eci  to

tróficas , negativa en las de desarrollo direc

to ) ,  mientras que para l as e
'
species planctotró

ficas parece haber una ligera correlación posi

tiva, que prácticamente no es s eparable de la 

independencia de caracteres apuntada para la 

relación tamaño del huevo-tamaño de la puesta . 

No se han tenido en cuenta los puntos de los 

que se desconoce el tipo de desarrollo , así 

como no se han trazado l as rectas de regresión 

por no ser s ignificativo el coeficiente de co

rrelación . 

F i g .  4. . Relationship bet,.,een number of eggs per 

spawn mass ( in ordinates , logari thmic scal e )  and 

the product temperature at ,.,hich development takes 

place x days of duration of same ( in absisses , 

ari thmetic scale ) for 95 opis thobranch species 

( 53 of development type 1 ,  10 o f  type 2, 14 of 

type and 18 

of development ) ,  

of unknown or "planktonic" type 

according to the data o f  table 

I I .  Despi te the low number o f  data for types 2 
and 3 ,  the indicated tendencies seem to hold ( positive 

correlation in leci tothrophic species, negati ve 

those of direct development ) ,  ",hi l e for the 

planktotrophic spec ies there seems to be a s l ightly 

posi ti ve correlation , in fact not cl early separate 

of the independence o f  characters indicated for 

the relation egg si ze-clutch s ize . The points 

for which the type of development i s  ur.known or 

"p lanktonic" have not been considered , and the 

regression l ines have not been plotted because 

the correlation coefficients ,.,ere not significative . 

ficativa , aunque parecen mantenerse l as 

tendencias apuntadas en l .  Puede pues 

trófico ( n=53 ) , s ino directa , pero e l  . hacerse la s i guiente genera l i zac ión pro-

reduc i do número de l as que ti enen desa

rro l l o  l e c i totrófico ( n=10 ) o directo 

( n=14 ) no permite una conc lus ión s igpi -

vis ional , consecuencia de l as d o s  ante-

riores : 

3 .  En l os Opistobranquios e l  tamafio de 
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la pu es ta y e l  produc to t emperatura de 

inc�bac ión x durac ión de l a  mi sma es tán 

corr e l ac i onados pos i ti vame nte ( espe c i e s  

d e  des arrol lo  l e c itotrófico ) ,  negat iva

mente \ espec ies de des arro l lo d i re c to ) 

o b i en no :1ues tran corre lac ión c l ara 

( e spec i e s de desarro l l o  p l anctotrófic o ) .  

DISCUSIÓN 

En e l  comentar io de l as figuras 

2 a 4 no se ha tomado en cons i derac ión 

la d i s tribuc ión s i s t emát i c a  ( aunque del 

examen de las tab l as 1 1 1  y IV puede te

nerse una l i gera impres ión de la  zona 

de dist ri buc ión en que de termir �dos ór-

denes taxonóm icos "c argan " más que 

otros ; por e j emp l o , l o s puntos que co

rresponden a e s p e c i e s  d e  desarrol lo d i 

re cto son sobre todo doridáceos , etc . ) ,  

as í como tampoco la  procede n c i a  geográ

fica ni el  tamaño de las espec ies cuyos 

datos se comparan , asp ec tos , todos 

e l los , de i mportanc i a .  E l l o  afec ta , in

dudab l emente , a los resu l tados , hac ién

dolos más vagos al  aumentar su d i sper

si ón ; pero se pre tende una v i s ión de 

conj unto y ,  p o r  otra parte , lo reduc i 

d o  del  un iverso mues tral tampoco permi

te demas i adas su b d i v i s i o ne s . 

S i  se a t i ende a l o s  e s qu e m a s  de 

la : i gura 5 ,  q u e  represen tan las envo l -

v e n t e s  de l a s  nu bes de pun tos d e  l as 

f i 6u r a s  2 y :3 ,  pu eden añ a d i r s e  a l as 

an ter i ores l a s s i gu i e n t e s  g e n e r a l i z a c i o

nes g l o b a l e s , qu e qu i z á  no se a j u s ten 

al c o mp o r t a m i e n t o  de ca da grupo en con-

c r e co . 

Las espec i es de t i po de desarro l l o  

p l an c t o t ró f i c o  t i e n e n  hue v o s  pequeños 

( 50 a 1 5') Jlr:, ) , m e d i anamen t e  a muy nume-
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rosos ( 1 02 a la 7) ;  las espe c i es de tipo 

de desarro l lo l e c i totrófi c o  t i enen hue- · 

vos med ianos ( 100 a 200 p.m ) , de poco 

a me dianamente numerosos ( 101 a lOS ) ,  

y las espec ies de desarro l lo di recto 

t i enen huevos med ianos a grandes ( 100 

a 400 Jlm ) , de poco a medi anamente nume

rosos ( 101 a 10 5 ) .  El sol apami ento en 

c uanto a tamaño se  debe en parte a lo 

que THOMPSON ( 1976 ) seña l a  e n  su terce-

ra general i zac ión : e l  número de huevos 

crece con e l  tamaño de l an imal ; puesto 

que e l  tamaño med io de las  espe c i es de 

de sarro l l o  directo es mayor que el de 

l as espec i e s  c on desarrol l o  pl anc tomór

fico , e l l o  supone as imismo un despl aza

m i ento hac ia tamaños mayores de la pues-

ta o 
La part i c ión de l espac io de coorde

nadas de finido por l os paráme tros tama

ño de l huevo y tamaño de la puesta es , 

pues , c l ara . La superpos i c i ón central 

corresponde prác ticamente a l a  to ta l i 

d a d  de la  d i s tri buc ión de las  espec i es 

de tipo de desarrol lo  2 ,  pero los extre

�0S p l anctotró f i co ( más �) y de de sarro

l l o d i recto ( más K )  del e s p e ctro de va

r i ac ión se di ferenc i ::m ne tamen t e . S e a n  

cua l e s  sean las razones f i s i o l ógicas 

o eco lóg i c as que exp l i ca n  e s ta d i s tri bu

c i ón ( algunas se apun tan más abaj o ) , 

es evi dente que · hay un l í m i  te que l o s  

Opi stobranqu ios n o  transgre den , e l  que 

corresponde a la parte  superior derecha 

de l espac i o de coordenadas de l a  fi gu

r a  2 ( y  de la fig . 5A ) :  hay pues , un 

l ím i te al  tamaño de los huevos , otro 

a su número y otro El la combi nac ión de 

ambos ; e n  resumen , no hay pues tas forma-

das por muchos huevos grande s .  

La observac ión de l a fi gura 5A su-

g i e r e , as i m i s mo , que hay un tamaño " m í -
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nirno" de l huevo de los Op i s tobranquios 

que osc i l a  entre los 50 y los 1 50 pm 

de rtJ ( huevos que dan origen a larvas 

planctotróficas , con un valor medio  que 

se s i túa hac ia los 100 pm ) . Este es el  

tamaño . de l  huevo s in v i telo ; cuando la 

n '  nue-vos I pue-sta 

laS ....... . -." 
",--:" ---'\, 

" ( I • I . l '  
\ !  / 
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\ � / \ 
\ !\ I " 
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es trategia de desarroll o ( 2  o 3 )  exige 

la presenc ia  de vitelo , el tamaño de l 

huevo aumenta ( e l tamaño medio de los 

huevos lec i totróficos es de unos 150 

pm ,  y el de los huevos de desarrol l o  

directo de unos 250 pm ,  s i empre aproxi-

� hüevos ¡um 

500 

250 

no 
iS 

,, ' - . 

. -::->--', ....... , ,�; 
I \ 

," - --.?'" j 
I ( "'" \ '  "'" \ "",' 

8 

Q +----.--�_r------._---.--.-�-----25 50 iS 100 250 500 iSO 1000 ·C . d ia 

Fig .  5. Envolventes de los puntos representados sobre los planos de coordenadas de las figuras 

2 ( A )  Y 3 ( B ) ,  separ�das según el tipo de desarrollo ( 1 ,  línea continua ; 2 ,  linea de 1:razos ; 

3 ,  línea de puntos y trazos ) ,  En A se indica , para las estrategias 2 y 3 ,  la distribuc ión 

de aquellas espec ies que , por poseer vitelo extraovular , presentan un diámetro ovular menor 

que el propio de su grupo ( zonas de la izquierda de cada superficie , limitadas por las líneas 

de trazo fino correspondiente ) ,  Hay una ci erta superposición central , que corresponde práctica

mente a la to tal idad de la distribuc ión de las especies leci  totróficas , pero los extremos 

planctotrófico ( más .:: ) y directo ( más �) de l espectro de variación se di ferencian netamente ,  

E n  B s e  indican ,  de modo muy aproximado , las posibles "trayectorias"  evolutivas divergentes 

que se han seguido desde el  núc leo de espec ies 1 hasta el núcleo de espec ies 2 ( aumento del 

diámetro medio del huevo , pero no de los grados-día de desarrollo embri onario ) y hasta el  

núc leo de espec ies 3 ( aumento tanto del diámetro medio del huevo como del tiempo y de la 

temperatura de incubac ión ) .  

F i g .  5 ,  Con tour l i nes of the p o i n t.s repr"lsen t.ed on t.he coord i n ate p l anes of the f i g\ lres ? ( A )  and 3 ( H ) , wh l c h 

ha ve been separated accord i ng to devE' l opmen t typE' ( 1 ,  s o l i d  1 i ne ; 2 ,  broken l i ne ; 3 o broken and dotted l i ne ) . 

In A ,  i t  has been ind ica tcd , for stra tegi es ;> and 3 ,  the d i s t r i bu t l on of those specien that . because o f  

hav ing ex tr'lovu l ar y o l k  o pr esen t a l esser egg d i ameter than t h E'  spec i e s  of the i r  groups ( a reas a t l e ft o f  

each surface . l i m i  te1 h y  the narrow 1 i n eH ) .  There i s  a c e r ta i n  centra l overlapp ing , wh i c h  v i  rtu a l l y  correRponds 

to the to ta l i ty o f  tlle l ec l . to troph i c  spec l p. s , b u t  the p l anktotroph i c  ( more !:) and benthon i c  ( more �) ta i l s 

of \;he var i a Bon range are n e a t l y  separ·at.ed . In 8 there l s  a very approxima t i ve i nd i c at ion of the poss i b l e 

d i vergent e vo l u t i. ve " trajec tor 1 es "  fol lowed from the spec i es of type 1 c ore tC' the type 2 s p e c l e s  ( i ncrease 

o f  the mp.an egg d i ame ter , b u t  n o t. o f  the degrees-clay o f  embryonary devel opmell t )  and to the type 3 sp ec i es 

( l ncrease both of the .mean egg d i  ame ter and of the " i ncuba tl.on e ffor t" )  
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madamente y seg(¡n 1 3.  f i gura 5A , es de

c i r ,  hac i endo abs trac c i ón de l O S  v e l a

res l�e ales de la fi g .  2 Y de los da tes 

de la tab la 1 ) . 
S6lo en algunos casos los huevos 

portadores de vi te lo son más pequeños 

( pUll tos rode ados de un c.í rcul o en las 

figuras 2 ,  3 Y 4, Y espac io defi n i do 

por el l í mite iz qu ierdo y las l í neas 

finas de las 

la  fi gura SA l : 

extraovul ar . 

d i s tr i buc iones 2 Y 3 en 

c uando presentan v i t e l o  

Este vi tela extraovul ar 

y extracapsular :1utre al embrión pero 

no enlentece el . proceso de desarro l l o , 

ya de por s í  más pausado en es tas espe

c i e s  ( véase más adel ante ) ;  se t i enen 

así las ventaj as del desarro l l J  di rec to 

( o  con una v i da p l anc tón i c a corta ) y 

de la v i da embri onari a  reduc ida . Se l i 

mi ta d e  ese  modo el t i empo e n  que e l  

huevo es t á  s u j  e t o  a depredac i ón ; ade

más , un hue vo de tamaño grande es as i

m i smo una presa cod i c i ada : al separar 

el vi telo del c i goto la depredac ión , 

si exi s te , dej a intac tos a los huevos , 

cuya ún ica desventaj a es entonces que 

emp i e zan una v i da larvar i a  con menos 

re servas que las habi tual es . El hecho 

de que algunas espe c i es pueden camb i ar 

de un desarro l l o lec i totró fi co o direc

to a otro p l anc totrófico en época de 

escasez , y tamb ién e l  haberse observa

do casos en los que la pres enc ia de vi

telo es tá sup l i da por la de var ios em

br iones que practi can el canibal ismo , 

con lo que sólo uno de e l los se desarro

l l ará normalmente después de haber in

corporado las reservas de los demás 

( C LARK & GOETZFRIED , 1978 ) , indi can una 

e;ran variab i l idad potencial  en las es

trategias de desarrollo que pueden uti

l i zarse , as í como lo general de las con-
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c l usiones a que aqu í se está l l egando . 

Otra manera de interpretar la figu- ' 

ra 5A es en términos de e s fuerzo repro

ductor , de f i n i dc s i mplemente en este 

caso como la fracc ión de la  energía in

corporada que se ded i c a  a l a  reproduc

c i ón . Invert ir en produc i r  más huevos 

representa un camb io de esca la ,  cuant i

tati  vo , al que se pl'ede hacer frente 

s i  los recursos son sufi c i entes o abun

dantes ; no representa , en princ ipio , 

ningún prob lema para una mi sma espe c i e  

p i onera e n  d i s t intas s i tuac iones amb � en

tales o para una determ inada es trategi a  

evoluti v a  que d a  or igen a espec i es !: 
mayores o más fér ti les s i  el amb i ente 

proporci ona los recursos al imentar ios 

adec uados . 
Sin err,bargo , invert ir en produc ir 

vi telo , ' i ntra- o extraovular , o b i en 

en produc ir huevos que se de sarroll arán 

sigui endo una pauta metamorfogen é t i c a  

abrev iada ( véase fig . 1 ) , ob v i ando par

te de las secuenc ias de desarro l l o  t í p i 

cas , supone u n a  vari a c i ón cual i tativa 

respecto al modelo p l anctotrófi co . Im

pl i c a  mod i f icaciones mor fológicas en 

el s i s tema reproduc tor , a la par que 

pautas de comportami ento larvar io y de 

morfogéne s i s  cual i ta t i vamen te d i s t i n·

tas , fruto de una adaptación evolutiva 

que sólo se da en espec i es es trategas 

de la  �, l igadas es trechamente a ambi en

tes de recursos no fluctuantes . 

En la figura 5B se ha indicado lo  

qu e podría c a l i fi c arse de " trayec to

rias"  evo lutivas en e l  resul tado de 

adap tac i ones que pueden habe r condu c i do 

de espec i e s  p l anctotrófi c as a espe c i es 

l e c i totróficas o de desarro l l o  d i recto . 

La idea es que las esp ecies de tipo de 

desarro l l o  1 pre c i san de un c i erto "es-
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fuerzo de desarrollo"  ( e l  producto ºC 

x días de incubación ) ,  conmensurado con 

el  tamaño del huevo y que aumenta al 

aumentar éste ; las espec ies de tipo de 

desarrollo  2 no aumentan , proporcional

mente , tanto e l  esfuerzo de de sarrollo 

al crecer el  diámetro ovul ar , mientras 

que para las especi es de desarrollo  di

recto la es trategia supone tanto un au

mento de l diámetro (y de l volumen ) ovu

l ar como del producto º C  'x dí as . Las 

dos " trayectorias" hipotéticas'  trazadas 

pueden no ser más que una mi sma tenden

cia general ( la cOrrelac ión directa ya 

indicada anteriormente ) ,  pero la part i

ción de l espacio de coordenadas ( a  pe

sar del solapamiento parc ial ) en tres 

grupos parece demasiado c l ara como para 

no tenerse en cuenta . 

TODD ( 1 979 ) , en un trabaj o esclare-

cedor sobre la energía uti l izada en la  

reproducc i ón por  dos  especies  de  doridá

ceas , uno p l anctotrófico y otro lecito

trófico , l l ega a algunas conclusiones 

c;ue son de -interés en el contexto pre

sente . La especi e  lecitotrófica ( Adala

ria proxima ) invierte más energía en 

la reproducc ión , pero la p l anctotrófica 

( Onchidori s  muricata ) reali za un esfuer

zo relativo mayor . Parece haber un um

bral de energía absoluta para soportar 

l a  leci  totrofia , y las especies peque

ñas no pueden sobrepasarl o ; las mayores 

pueden optar por la  lecitotrofia ,  el 

desarrollo  directo o l a  p l anctotrofia 

típica , en función de la  impredec i b i l i 

dad de l ambiente . Puesto que tanto el  

número elevado de huevos como e l  tamaño 

grande de los mismos es func ión del ta

maño del progeni tor , una primera res

tricción a la pos i b i l idad de e l egi r en

tre las tres es trategias es el tamaño ; 
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otra la consti tuye la di sponibil idad 

y estab i l idad del alimento . Así , "mien

tras que la es trategia que presenta una 

determinada especie depende presumibl e

mente de la combinac ión específica de 

las presiones y exigenc ias ecológicas 

que actúan sobre dicha espec ie , la dis-

pers ión larvar ia y la  cantidad y 
predeci b i l idad de la energía disponible 

son quizá las más importantes . "  ( TODD , 

1979 ) . E l lo exp l i caría la razón por la 

que la  p l anctotrofia es l a  es trategia 

mayoritaria en los Op istobranquios (y  

en la mayoría de  invertebrados marinos ) ,  

mientras que las otras dos es trategias 

representan opciones secundarias . 

Una tercera restricción es la que 

apuntan CLARK & GOETZFRIED ( 1 9 78 ) : el 

paso de una es trategia a otra sólo es 

pos ible  cuando los tipos de desarol lo 

más avanzados son recap i tul ativOs ( l ar

vas lecitotróficas que pasan por un es

tadio de ve l ígera antes de la  eclosi6n ,  

o larvas de tipo 3 ,  que presentan un 

estadio de velígera capsu l ar ; véase BO

NAR , 1978 ) ; en tales casos puede pensar

se que el paso de una estrategia de de

sarrollo 1 a otra 2 o 3 es reci ente , 

puesto que no se han el iminado todavía 

los genes que controlan e l  desarrollo 

p l anctotrófico , o bien que es se lecti

vamente ventajoso mantener una ci erta 

totipotenc ia  de desarrol lo , que permita 

pasar de un tipo de desarrollo  a otro 

según lo requiera , por ej emplo , la 

adaptac ión a las condic iones ambi enta

les . En este sentido , l as flechas dibu

j adas en 58 deberían poseer pt.:ntas en 

los dos extremos . 

La disyunción de l as envolventes 

de los tipos de desarrollo  2 y 3 en la 

figura 5B impl ica que el  aumento de l 
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volumen ()v\.� l ar se invi erte de d i s tinta 

manera en l á s  dos es trategi as de desa-

rrol lo . En un caso , se aume nta la dota

c i ón v i te l i na de una l arva vel ígera pa

ra que ésta no se ve a ob l i gada a al imen

tarse . En el  otro , e l  vi t e l a  es u t i l i 

zado para l l evar a efec to la metamorfo

s i s  en el i nterior de la c ápsula ov íge

ra . Es dec i r , en el  tipo 2 el  vi tela 

s i rve s i mp l emente para acortar e l  pe

r í odo de desarro l l o  l arvar io del em-

br ión , del que surge una vel ígera que 

pre c i sará todav ía un perí odo ( que suele 

ser br eve ) de vi da p l anctón ic a .  En e l  

t i po 3 ,  el v i te lo s e  invierte e n  l a  for

mac ión de la l arva ve l ígera intracapsu

l ar , pero se uti l i za además para el de-
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sarro l lo metamórfi co , dando un j uveni l .  

En algunos casos este j uveni l se ha aho

rrado la mor fogénes i s  de los órganos 

l arvar ios relaci onados con la al imenta-

c i ón y/o la natac ión o l a  sustentac i ón 

p l anc tón i c a , y en otros ha surgido di

rec tamente de una embriogén esis capsu

l ar , a través de un desarro l l o  ametamór

fico , condensado o reduc ido . En ambos 

casos (y teni endo en cuenta la superpo

s i c i ón relativamente amp l i a  de las tres 

envo lventes en la figura 5B ) ,  se ha de

dicado un es fuerzo supl ementar io (y un 

mayor vo lumen ovul ar , por tanto ) a la 

produc c i ón de an imales ben tón i cos ya 

adaptados a un amb iente que será el  del 

adu l to .  

SUMMARY 
DEVELOPMENT AND BIONO M IC STRATEGIES IN T H E  OPIST H OBRANC H IA 

The relationship between larval develop- . rent systematic orders for whi ch there is 

ment types and b ionomic or ecologic strategies 

in the Opisthobranchia are discussed in terms 

of c lutch s i ze , egg size , days of incubation 

( duration of the embryonary development ) ,  tem

perature of incubation and developmental types 

( of THOMPSON , 1967 ) . The data were obtained 

from all the avai lable sourc.es and refer to 

over two hundred spec ies of opisthobranchs of 

all over the world ( table 1 1 ) . 
In a first approach , the planktotrophic 

type of deve lopment is found typ ically in the 

�-strategist species , and the lecitotrophic 

and direct types in the more �-strategist ones 

( table 1 ) .  The distribution of the di fferent 

types in the entire subclass is as follows : 
63 . 3  % of the species are planktotrophic , 18,7% 
lecitotrophic and 1 7 , 7  ha�e direct develop
ment ( table 1 11 ) ; the percentage of th� non
planktotrophic development increases with envo
ronmental stabi lity .  

With the exc eption of the Ap lys iacea ( with 

a 92 % of planktotrophic species ) ,  a li ttle 

more than one half on the species of the diffe-

enough data have planktotrophi c  develop�ent 

( table IV ) ,  but there are differences in the 

distribution of the other two developmental 

strategies : the Cephalaspidea,  Aplysiacea and 

Doridacea have mainly type 3 development , and 

Aeolidacea and Dendronotacea mainly type 2 de

velopment , whereas the Sacoglossa di vide i ts 

non-planktotrophic development half-and-half 

between t�es 2 and 3. The size of the mol lusc� 

the presence or absence of cerata ( and the ra

tio surface to volume ) and the individual eco-

10gical strategy seems to account basical ly 

for this pattern . 

Contrarily to what other authors have 
found , in the Opisthobranchia the egg size and 
the clutch s ize are positively ( species of type 
2 development ) ,  negativelly ( species of type 
3) or not correlated at all ( species of type 
1 development ) .  There is also a direct rela
tionship between the egg size and the product 
temperature x days of incubation . the three 
types differing, however , in the degree of co
rrelation ; there is not a so clear-cut rela-
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tionship bet\lleen clutch size and the incubation On the other hand , the evolutive "traj ec-

product in the three developmental types ( figu- tories" from type 1 development to types 2 and 

res 2 to 4 ) . 3 ( fig . 5B ) can explain the different alloca-

The figure 5 ,  which summarizes the results tion and fate of the viteline reserves in type 

of the relationships found , sho\lls the distribu- 2 and 3 developmental patterns : in the lec ito-

tion of the three types of develoPment on the 

coordinate space defined by the egg number/egg 

s ize and the egg size / o C  x days of incubation 

axes . The strategies differ greatly and so do 

the energy inversion within each developmental 

types : to produqe more eggs is a problem of 

quanti ty , which can be deal t wi th if there are 

abundant resources ; to produce eggs with intra

or extracapsular yolk , or eggs wi th an abbre

viated development pattern , hO\llever , implies 

a qualitative variation respective to the 

planktotrophic model o 

trophic strategy , the yolk serves s imply to 

shorten the larval period of the embryo ( and 

also all i ts associated risks ) ; in the direct 

development strategy the yolk is invested in 

the formation of the intracapsular veliger lar

va o- but a1so in the capsular. metamorphogenesis, 

which produces benthic j uveniles \IIi thout need 

of s\llimming ( and oi;her larval ) organs . More 

bionomic considerations are based in the repro

ductive or developmental effort of the ! versus 

the , ! strategists . These supplement the ecolo

gical ones dealt with in ROS ( 1980a , 1980b ) .  
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