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C o m p etiti o n f or  O x y g e n o n  Cl ut c h Si z e a n d

P ar e nt al I n v est m e nt p er  Offs pri n g

C ar ol E u n mi L e e 1, * a n d  Ri c h ar d  R. Str at h m a n n 2, †

1.  M ari n e  M ol e c ul ar  Bi ot e c h n ol o g y L a b or at or y, S c h o ol of C o nstr ai nts o n cl ut c h si z e a n d o n p ar e nt al i n v est m e nt
O c e a n o gr a p h y,  B o x 3 5 7 9 4 0,  U ni v ersit y of  W as hi n gt o n, S e attl e, p er offs pri n g ar e a  m aj or f o c us of lif e- hist or y t h e or y
W as hi n gt o n 9 8 1 9 5- 7 9 4 0; ( R off 1 9 9 2; St e ar ns 1 9 9 2).  Ass u m pti o ns a n d pr e di cti o ns
2. Fri d a y  H ar b or L a b or at ori es a n d  D e p art m e nt of  Z o ol o g y, h a v e b e e n pri m aril y i n fl u e n c e d b y t err estri al e x a m pl es,
U ni v ersit y of  W as hi n gt o n, 6 2 0  U ni v ersit y  R o a d, Fri d a y  H ar b or,

b ut ass u m pti o ns t h at a p p e ar t o b e pl a usi bl e i n o n e e n vi-
W as hi n gt o n 9 8 2 5 0

r o n m e nt  m a y n ot a p pl y i n a n ot h er.  C o nstr ai nts o n
S u b mitte d  M arc h 7, 1 9 9 7;  Acce pte d  Oct o ber 2 2, 1 9 9 7 a q u ati c cl ut c h es ar e e x p e ct e d t o diff er fr o m t h os e o n t er-

r estri al cl ut c h es.  Diff er e n c es b et w e e n  w at er a n d air i n o x-
y g e n s ol u bilit y, o x y g e n diff usi o n c o ef fi ci e nt ( 1 0 4 l o w er i n
w at er), a n d vis c osit y ( Str at h m a n n 1 9 9 0;  M orris a n d  Bri d-

a b s t r a c t: T h e ori es o n t h e e v ol uti o n of cl ut c h si z e ar e pri m aril y g es 1 9 9 4) c o m bi n e t o li mit t h e d eli v er y of o x y g e n i nt o a
i n fl u e n c e d b y e x a m pl es fr o m t err estri al a ni m als, y et  m ost a ni m al m ass of e m br y os i n  w at er.  O x y g e n li mit ati o n c a n l e a d t o
p h yl a o c c ur e x cl usi v el y i n  w at er.  O x y g e n h as a l o w er diff usi o n c o- l o n g er d e v el o p m e nt ti m es or s m all er si z e at h at c hi n g
ef fi ci e nt a n d l o w er s ol u bilit y i n  w at er t h a n i n air, a n d si bli n gs i n

( Str at h m a n n a n d Str at h m a n n 1 9 9 5).  T h us, o x y g e n li mi-
a q u ati c cl ut c h es oft e n c o m p et e f or o x y g e n.  Miti g ati n g t his c o m p e-

t ati o n c a n d e cr e as e s ur vi v al, eit h er b y i n cr e asi n g t h etiti o n c o ul d aff e ct all o c ati o n of r es o ur c es t o offs pri n g.  G el ati n o us
l e n gt h of p eri o d  w h e n e m br y os ar e e x p os e d t o h a z ar ds orcl ut c h es ar e c o m m o n i n a q u ati c h a bit ats a n d h a v e e v ol v e d  m ulti-

pl e ti m es i n  m a n y p h yl a.  W e h y p ot h esi z e d t h at s p a ci n g of e m br y os b y r e d u ci n g t h e q u alit y of h at c hli n gs. I n t his st u d y,  w e
b y g el e n h a n c es d eli v er y of o x y g e n b ut t h at g el is or g a ni c all y f o c us e d o n t h e eff e cts of o x y g e n li mit ati o n o n cl ut c h si z e
c ostl y.  A  m o d el of diff usi o n pr e di cts t h at cl ut c h t hi c k n ess s h o ul d a n d p ar e nt al i n v est m e nt p er offs pri n g.
s c al e i n v ers el y  wit h t h e s q u ar e r o ot of e m br y o c o n c e ntr ati o n, i n di- A q u ati c cl ut c h es i n cl u d e t w o e xtr e m e t y p es, a n d i n
c ati n g a n e e d t o r e d u c e e m br y o c o n c e ntr ati o n ( a n d i n cr e as e g el

b ot h t y p es o x y g e n s u p pl y i nt o a  m ass of e m br y os is  m or e
v ol u m e) dis pr o p orti o n at el y  wit h i n cr e asi n g cl ut c h t hi c k n ess. F or

r estri ct e d t h a n i n air ( Cris p 1 9 5 9;  Gi or gi a n d  C o n gl et o ne m br y os i n arti fi ci al cl ut c h es c o nstr u ct e d  wit h a g ar os e g el, d e v el-
1 9 8 4; Str at h m a n n a n d  C h aff e e 1 9 8 4;  H ess 1 9 9 1; S e y m o uro p m e nt  w as f ast er i n cl ut c h es  wit h  m or e g el p er e m br y o, as pr e-

di ct e d. F or n at ur al g el ati n o us cl ut c h es of g astr o p o ds, t hi c k a n d  R o b erts 1 9 9 1;  B o ot h 1 9 9 5; Str at h m a n n a n d Str at h-
cl ut c h es h a d dis pr o p orti o n at el y l ar g er v ol u m es of g el a n d dis pr o- m a n n 1 9 9 5;  C o h e n a n d Str at h m a n n 1 9 9 6).  T h os e  wit h
p orti o n at el y  m or e or g a ni c  m at eri al i n v est e d i n g el r el ati v e t o e m- l ar g e e g gs ( 1  m m i n di a m et er) h a v e l ar g e i nt erstiti al
br y os.  T h us, f or a q u ati c g el ati n o us cl ut c h es, r e q uir e m e nts f or o x y- p or es t h at all o w fl o w of o x y g e n at e d  w at er t o t h e e m-
g e n s u p pl y c a n aff e ct tr a d e- offs i n v ol vi n g cl ut c h t hi c k n ess a n d

br y os. I n  m ass es  wit h s m all e g gs ( a b o ut 0. 1  m m i n di a m-
p ar e nt al i n v est m e nt p er offs pri n g: r es o ur c es ar e di v ert e d t o g el,

et er), e m br y os ar e c o m m o nl y e m b e d d e d i n a g el ati n o usa n d t h e pr o p orti o n di v ert e d i n cr e as es  wit h cl ut c h t hi c k n ess.
m atri x a n d o x y g e n r e a c h es e m br y os b y diff usi o n. S o m e

Ke y w or ds: all o m etr y, cl ut c h, o x y g e n diff usi o n, g el, e g g  m ass, si b- g el ati n o us cl ut c h es i n cl u d e p or es  wit h i nt erstiti al fl o w, as
li n g c o m p etiti o n.

i n s o m e a m p hi bi a ns ( S e y m o ur a n d  Br a df or d 1 9 9 5), b ut
t h e  m aj orit y d o n ot, a n d o x y g e n is s u p pli e d t o c e ntr al
e m br y os b y diff usi o n. S u p pl y of o x y g e n, r at h er t h a n

* Pr es e nt a d dr ess:  M ari n e  Bi ol o g y  R es e ar c h  Di visi o n 0 2 0 2, S cri p ps I nstit uti o n of eli mi n ati o n of  w ast es, li mits d e v el o p m e nt r at es  wit hi n
O c e a n o gr a p h y,  U ni v ersit y of  C alif or ni a, S a n  Di e g o, L a J oll a,  C alif or ni a 9 2 0 9 3-

t h es e  m ass es of a g gr e g at e d e m br y os ( Str at h m a n n a n d0 2 0 2.

Str at h m a n n 1 9 9 5).† A ut h or f or c orr es p o n d e n c e; E- m ail: str at h @f hl. w as hi n gt o n. e d u.

O x y g e n li mit ati o n s u g g ests t w o h y p ot h es es f or g el ati-A m.  N at. 1 9 9 8.  V ol. 1 5 1, p p. 2 9 3 – 3 1 0.  1 9 9 8 b y  T h e  U ni v ersit y of  C hi c a g o.

0 0 0 3- 0 1 4 7/ 9 8/ 5 1 0 4- 0 0 0 1 $ 0 3. 0 0.  All ri g hts r es er v e d. n o us cl ut c h es. ( 1)  T h e a d diti o n of g el p er mits a l ar g er
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cl ut c h of e m br y os b y i n cr e asi n g t h e diff usi v e s u p pl y of si d er e d t hr e e diff er e nt s h a p es: a s p h er e, a n i n fi nit e c yli n-
d er, a n d a n i n fi nit e s h e et.  T h es e s h a p es a p pr o xi m at eo x y g e n t o e m br y os d e e p  wit hi n t h e cl ut c h. ( 2)  T h e us e of

or g a ni c  m at eri al f or g el is a c ostl y di v ersi o n of  m at eri als t hr e e c o m m o n s h a p es of e g g  m ass es: gl o b os e s p h er oi ds,
stri n gs, a n d ri b b o ns. F or s p h er es a n d c yli n d ers, R m a x ist h at c o ul d b e all o c at e d t o ot h er us es. I n c o m bi n ati o n,

t h es e h y p ot h es es pr e di ct t h at t h e diff er e n c e b et w e e n i n- t h e r a di us. F or s h e ets, R m a x is h alf t h e dist a n c e t hr o u g h
t h e s h e et.v est m e nt i n e m br y o ni c  m at eri al al o n e a n d t ot al i n v est-

m e nt p er offs pri n g,  w hi c h i n cl u d es t h e e xtr a e m br y o ni c  W e  m o d el e d t w o e xtr e m e c as es of o x y g e n s u p pl y:
t h os e of s u p pl y i n  w ell- mi x e d  w at er a n d t h os e i n still  w a-m at eri al, is gr e at er f or t hi c k er cl ut c h es. (I n t his arti cl e, a

cl utc h is d e fi n e d as a gr o u p of e m br y os  wit h its g el or t er.  W e  w er e p arti c ul arl y i nt er est e d i n t h e first c as e,
w hi c h ass u m es n o b o u n d ar y l a y er, b e c a us e it r e pr es e ntsot h er a c c ess or y str u ct ur es, a n d t h e t er ms cl utc h a n d e g g

m ass ar e i nt er c h a n g e a bl e.) t h e  m ost f a v or a bl e c o n diti o n of fl o w f or o x y g e n s u p pl y
t o t h e s urf a c e of t h e e g g  m ass.  T h e s ol uti o n f or  w ell-T o g e n er at e q u a ntit ati v e t est a bl e h y p ot h es es,  w e first

d e v el o p e d a si m pl e  m o d el t h at pr e di ct e d a n u p p er li mit  mi x e d  w at er yi el ds a n u p p er li mit f or e g g  m ass t hi c k n ess
all o w e d b y diff usi o n f or a gi v e n c o n c e ntr ati o n of e m-f or e g g  m ass t hi c k n ess u n d er i d e al c o n diti o ns f or diff u-

si o n a n d,  m or e g e n er all y, t h at pr e di ct e d a s c ali n g r el a- br y os.  W e  m o d el e d t h e s e c o n d c as e (still  w at er) o nl y f or
t h e s p h er e,  w hi c h pr o vi d es a n a n al yti c al s ol uti o n t h at isti o ns hi p b et w e e n e g g  m ass t hi c k n ess a n d r e q uir e m e nts

f or s p a ci n g e m br y os  wit hi n t h e g el.  W e t h e n t est e d t h e u n a v ail a bl e f or t h e ot h er s h a p es.  T h e diff usi o n  m o d el
wit h n o b o u n d ar y l a y er is e q ui v al e nt t o ot h ers d eri v e dq u alit ati v e pr e di cti o ns of t h e  m o d el  wit h arti fi ci al g el ati-

n o us  m ass es a n d t h e q u a ntit ati v e pr e di cti o ns  wit h  m e a- els e w h er e f or i n fi nit e s h e ets a n d c yli n d ers ( Hill 1 9 2 9;
P o w ell 1 9 8 9).  T h e d eri v ati o ns f or a s p h er e  wit h a n ds ur e m e nts fr o m n at ur al g el ati n o us e g g  m ass es. Fi n all y,

w e us e d n at ur al  m ass es t o d et er mi n e  w h et h er t h e s p a ci n g  wit h o ut a b o u n d ar y l a y er ar e gi v e n i n d et ail i n t h e a p-
p e n di x.r e q uir e m e nts of t hi c k er  m ass es r es ult i n a gr e at er or g a ni c

i n v est m e nt i n g el. F or t h e c as e of n o b o u n d ar y l a y er, t h e s ol uti o n f or dif-
f usi o n t hr o u g h a n e g g  m ass at st e a d y st at e is

M et h o ds

R m a x √
F D C R

(N M /V ) √
F D C R

S
, ( 1)M o del

T h e  m o d el c orr e ct e d err o n e o us ass u m pti o ns a n d t h e r e-
w h er e R m a x is 1/ 2 t h e  m a xi m u m e g g  m ass t hi c k n ess al-s ulti n g err o n e o us pr e di cti o ns of a n e arli er  m o d el of s u p-
l o w e d b y diff usi o n, F is t h e s h a p e f a ct or ( 6 f or a s p h er e,pl y a n d c o ns u m pti o n of o x y g e n  wit hi n g el ati n o us  m ass es
4 f or a n i n fi nit e c yli n d er, a n d 2 f or a n i n fi nit e s h e et; s e e( Str at h m a n n a n d  C h aff e e 1 9 8 4; s e e a p p e n di x).  T h e
a p p e n di x), D is t h e diff usi o n c o ef fi ci e nt f or o x y g e n i nm o d el als o i n cl u d e d a d diti o n al cl ut c h s h a p es a n d c o m-
g el, C R is t h e c o n c e ntr ati o n of o x y g e n at t h e s urf a c e ofp ar e d diff usi v e s u p pl y i n  w ell- mi x e d  w at er a n d i n still
t h e e g g  m ass, a n d S is t h e o x y g e n c o ns u m pti o n r at e p erw at er s urr o u n di n g t h e cl ut c h.  T h e  m o d el  w as d eli b er at el y
u nit v ol u m e of t h e  m ass ( S N M /V, w h er e N is t h esi m pl e,  wit h  m ass es d es cri b e d b y o nl y t hr e e p ar a m et ers,
n u m b er of e m br y os, M is t h e o x y g e n c o ns u m pti o n of a ns o t h at t h e r el ati o ns hi ps a m o n g t h e p ar a m et ers of i nt er-
e m br y o, a n d V is t h e v ol u m e of t h e e g g  m ass).  T h e t er mest  w o ul d b e cl e ar.  T h es e t hr e e p ar a m et ers ( cl ut c h s h a p e,
N /V, wit hi n t h e t er m S, r e pr es e nts t h e c o n c e ntr ati o n ofcl ut c h t hi c k n ess, a n d c o n c e ntr ati o n of e m br y os) d es cri b e
e m br y os i n t h e  m ass.  C o n c e ntr ati o n of o x y g e n at t h ec o ns pi c u o us diff er e n c es a m o n g cl ut c h es t h at ar e e asil y
s urf a c e of t h e e g g  m ass (C R ) is ass u m e d t o b e c o nst a nt.m e as ur e d.
T h e t hr e e pr o p erti es of t h e e g g  m ass t h at  w e v ar y ar e
cl ut c h t hi c k n ess ( R m a x ), cl ut c h s h a p e (F ), a n d c o n c e ntr a-Ass u m pti o ns a n d I m plic ati o ns of t he  M o del. W e  m o d el e d

diff usi o n t hr o u g h g el ati n o us  m ass es t o d et er mi n e ( 1) a ti o n of e m br y os ( N /V ).  All ot h er t er ms ar e tr e at e d as
c o nst a nts.  T his si m pl e  m o d el e x a mi n es d esi g n c o nstr ai ntsm a xi m u m e g g  m ass t hi c k n ess ( 2 R m a x ) at  w hi c h diff usi o n

c o ul d s u p pl y s uf fi ci e nt o x y g e n t hr o u g h o ut t h e  m ass f or a t h at c o ul d aff e ct tr a d e- offs f or g el ati n o us cl ut c h es.  A d d-
i n g  m or e p ar a m et ers c o ul d  m a k e t h e  m o d el  m or e r e alis-gi v e n c o n c e ntr ati o n of e m br y os a n d ( 2) a n e x p o n e nt of

s c ali n g b et w e e n e g g  m ass t hi c k n ess a n d c o n c e ntr ati o n of ti c, b ut t h at  w o ul d o bs c ur e r el ati o ns hi ps a m o n g t hr e e p a-
r a m et ers t h at v ar y c o ns pi c u o usl y a m o n g a gr e at v ari et ye m br y os.  T h e e q u ati o ns r es ult e d fr o m b al a n ci n g s u p pl y

of o x y g e n a g ai nst a r at e of c o ns u m pti o n.  R at e of c o n- of g el ati n o us cl ut c h es. I n t h e dis c ussi o n of n at ur al
cl ut c h es,  w e s h all r et ur n t o f e at ur es of e g g  m ass es a n ds u m pti o n  w as tr e at e d as u nif or m t hr o u g h o ut t h e  m ass,

r at h er t h a n l o c ali z e d i n dis cr et e e m br y os.  M a xi m u m e n vir o n m e nts t h at d e p art fr o m t h e  m o d el’s ass u m pti o ns.
I n t h e si m pl e s c ali n g  m o d el,  m a xi m u m t hi c k n ess oft hi c k n ess ( 2R m a x ) is d e fi n e d s u c h t h at o x y g e n c o n c e ntr a-

ti o n d e cli n es t o z er o at t h e c e nt er of t h e  m ass.  W e c o n- t h e  m ass ( 2 R m a x ) is s e nsiti v e t o t h e c o n c e ntr ati o n of e m-
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br y os ( N /V ).  T h e i n v ers e r el ati o ns hi p b et w e e n R m a x a n d f or n at ur al  m ass es t o d et er mi n e t h e fit of o ur d at a t o t h e
pr e di ct e d r el ati o ns hi p. F or t h es e c o m p aris o ns  w e us e d√ N /V s u g g ests t h at l o w eri n g t h e c o n c e ntr ati o n of e m-

br y os i n t h e  m ass ( b y s p a ci n g e m br y os a p art  wit h e xtr a- p u blis h e d esti m at es of M,  C R , a n d D (s e e t h e s e cti o n
‘‘ V al u es f or  C o nst a nts,’’ b el o w).  W e t h e n t est e d f or t h ee m br y o ni c  m at eri al)  w o ul d all o w t hi c k er e g g  m ass es.  T h e

s c ali n g of R m a x t o t h e 1/ 2 p o w er of N /V i n di c at es t h at s c ali n g r el ati o ns hi p b et w e e n e m br y o c o n c e ntr ati o n a n d
cl ut c h t hi c k n ess.  W e gr o u p e d t h e c o nst a nts D a n d C Ra dis pr o p orti o n at e r e d u cti o n i n t h e c o n c e ntr ati o n of e m-

br y os is r e q uir e d f or a n i n cr e as e i n e g g  m ass t hi c k n ess i nt o a si n gl e t er m ( 1/ a ) t o o bt ai n t h e all o m etri c e q u ati o n
a n d  w o ul d r e q uir e a dis pr o p orti o n at e i n cr e as e i n e xtr a-

F /S a R b
m a x ( 4)e m br y o ni c  m at eri al t o s p a c e e m br y os a p art i n t h e e g g

m ass. I n ot h er  w or ds, t h e i m p ort a nt pr e di cti o n of t h e a n d t est e d  w h et h er o ur esti m at es f or F /S a n d R of n at u-
m o d el is t h at i n cr e asi n g t h e cl ut c h si z e ( a n d t h er e b y r al  m ass es s c al e d t o t h e e x p o n e nt ( b ) of 2 pr e di ct e d b y
cl ut c h t hi c k n ess)  w o ul d r e q uir e a dis pr o p orti o n at e i n- t h e  m o d el.
cr e as e i n t h e a m o u nt of g el p er e m br y o a n d t h er ef or e
m a y e nt ail a dis pr o p orti o n at el y i n cr e as e d c ost i n or g a ni c

V al ues f or  C o nst a nts ( M,  C R , a n d D).  M et a b oli c r at e ( M )
m at eri als.

w as esti m at e d b y c o n v erti n g e g g v ol u m es t o dr y or g a ni c
I n still  w at er,  w h er e t h e b o u n d ar y l a y er is t hi c k est, a n

w ei g ht ( D O W) a n d t h e n c o n v erti n g  D O W t o esti m at es
e xt er n al gr a di e nt i n o x y g e n c o n c e ntr ati o n d e v el o ps

of o x y g e n c o ns u m pti o n.  T h e ass u m e d dr y or g a ni c  w ei g ht
ar o u n d t h e e g g  m ass as it c o ns u m es o x y g e n.  O x y g e n

( D O W) p er v ol u m e of a n e g g  w as 0. 3 6 1 0 6 µ g µ m 3 ,
m ust diff us e t hr o u g h t h e e xt er n al gr a di e nt as  w ell as

a n esti m at e f or Trit o ni a di o me de a, f or  w hi c h  w e  w er e
t hr o u g h t h e e g g  m ass.  T his c as e is a n al o g o us t o t h at of a

a bl e t o o bt ai n  m e as ur e m e nts.  T his esti m at e is l o w er t h a n
m ass c o m p os e d of t w o  m at eri als  wit h t w o diff usi viti es,

t h os e e x p e ct e d fr o m  m e as ur e m e nts of or g a ni c c ar b o n
D W of t h e o x y g e n i n t h e b o u n d ar y l a y er a n d D M of o x y-

fr o m H a mi n ae a c alli de ge nit a ( Gi bs o n a n d  C hi a 1 9 9 1) a n d
g e n i n t h e  m ass. F or a s p h eri c al  m ass  wit h a b o u n d ar y

fr o m a p ol y c h a et e ( Bri d g es 1 9 9 3) b ut gr e at er t h a n esti-
l a y er  w e o bt ai n

m at es f or e c hi n o d er ms ( J a e c kl e 1 9 9 5).  T h e ass u m e d o x y-
g e n c o ns u m pti o n p er  D O W i n t h e e g g  w as 1 0 6 µ L O 2

R m a x

√
6 D M C ∞

S 1 2
D M

D W

. ( 2) s 1 µ g 1 , a v al u e n e ar t h e  mi d dl e of esti m at es f or l ar v a e
( Cris p 1 9 7 6;  H o e g h- G ul d b er g a n d  M a n a h a n 1 9 9 5).  O ur
esti m at es of o x y g e n c o ns u m pti o n p er e m br y o r a n g e d
fr o m a b o ut 1 0 7 t o 2. 5 1 0 6 µ L O 2 s 1 .

B e c a us e ( 1 2 D M /D W ) is gr e at er t h a n 1, R m a x is s m all er T h e ass u m e d a m bi e nt c o n c e ntr ati o n of o x y g e n ( C R )
f or a gi v e n e m br y o c o n c e ntr ati o n i n still  w at er t h a n i n w as 5 µ L O 2 c m 3 , n e ar t h e v al u e f or air-s at ur at e d s e a w a-
w ell- mi x e d  w at er.  H o w e v er, t h e e x p o n e nt of t h e s c ali n g t er at 2 0° C ( H or n e 1 9 6 9).  T h e ass u m e d diff usi o n c o ef fi-
r el ati o ns hi p b et w e e n R m a x a n d S r e m ai ns t h e s a m e.  T h e ci e nt f or o x y g e n i n g el ( D )  w as 1. 5 1 0 5 c m 2 s 1 ,  w hi c h
t w o  m o d els ( e q q. [ 1] a n d [ 2]) pl a c e b o u n ds o n t hi c k n ess is 7 5 % of t h e diff usi o n c o ef fi ci e nt f or o x y g e n i n  w at er.
of t h e  m ass all o w e d b y diff usi o n. E g g  m ass t hi c k n ess Esti m at e d eff e cts of g el  m ass es o n t h e  O 2 diff usi o n c o ef-
( 2 R m a x ) c a n b e gr e at est i n  w ell- mi x e d  w at er a n d is s m all- fi ci e nt i n  w at er ar e cl os e t o t his ass u m pti o n: 7 0 % a n d
est i n still  w at er: 1 0 0 % f or e ntir e e g g  m ass es of t h e g astr o p o d Mel a n oc hl a-

m ys di o me de a ( C o h e n a n d Str at h m a n n 1 9 9 6), 7 5 % f or
fr o g e g g  m ass g el ( B ur g gr e n 1 9 8 5), a n d a b o ut 7 0 % f or a

√
6 D M C ∞

S 1 2
D M

D W

R m a x √
6 D M C ∞

S
. ( 3)

2 % a g ar g el ( S at o a n d  T o d a 1 9 8 3).

E x peri me nt al  Gel ati n o us  M assesI n i nt er m e di at e c as es of fl o wi n g  w at er, R m a x w o ul d d e-
p e n d o n o x y g e n d eli v er y t o t h e  m ass,  w hi c h i n t ur n Arti fi ci al  m ass es  w er e c o nstr u ct e d fr o m li v e z y g ot es of
w o ul d d e p e n d o n b o u n d ar y l a y er t hi c k n ess. t h e tr o pi c al s e a ur c hi n Tri p ne ustes gr atill a ( Li n n a e us) a n d

l o w  m elti n g p oi nt a g ar os e g el ( Str at h m a n n a n d Str at h-
m a n n 1 9 8 9).  T w o p arts of 2 % a g ar os e i n s e a w at er atTesti n g t he  M o del’s Pre dicti o ns. W e first c o m p ar e d t hi c k-

n ess es of n at ur al e g g  m ass es ( 2 R ) (s e e s e cti o n titl e d 3 5° C  w er e a d d e d t o o n e p art s e a w at er  wit h a s us p e nsi o n
of f ertili z e d e g gs at 2 2 ° – 2 5 ° C.  T his  mi xt ur e  w as p o ur e d‘‘ N at ur al  M ass es,’’ b el o w) t o  m a xi m u m t hi c k n ess es

( 2R m a x ) pr e di ct e d b y t h e  m o d el ( e q. [ 1]).  W e pl ott e d esti- i nt o c yli n dri c al  m ol ds a n d c o ol e d t o 2 2 ° – 2 5 ° C.  T h e r e-
s ulti n g g ell e d  m ass  w as fr e e d fr o m t h e  m ol d i nt o s e a w a-m at es of e g g  m ass r a di us or h alf t hi c k n ess ( R ) a n d e g g

m ass s h a p e/ o x y g e n c o ns u m pti o n p er  m ass v ol u m e ( F /S ) t er. I niti al c o u nts of e m br y os a n d  m ol di n g of  m ass es
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w er e c o m pl et e d  wit hi n 7 5  mi n aft er f ertili z ati o n, b ef or e t h a n 0. 3 1 0 4 µ L O 2 , a n d s e a ur c hi n e m br y os c o ns u m e
m or e t h a n 1 0 4 µ L O 2 h 1 at t h es e t e m p er at ur es ( Y a n a gi-first cl e a v a g e.

Tr e at m e nts us e d  m ass es of diff er e nt si z es b ut si mil ar s a w a 1 9 7 5).
c yli n dri c al s h a p e.  T hr e e si z es  w er e us e d  wit h t w o r e pli-
c at es e a c h.  T h e  m ass es h a d  w et  w ei g hts of a b o ut 2. 6, 6. 2,

N at ur al E g g  M asses
a n d 1 2. 0 g  wit h di a m et ers of 1 6, 2 2, a n d 2 9  m m a n d
h ei g hts of 1 2. 5, 1 5. 5, a n d 1 8  m m, r es p e cti v el y.  T h e arti- T y pes of  N at ur al  M asses. T h e st u d y i n cl u d e d s e v e n g as-

tr o p o d  m oll us ks: a pr os o br a n c h, L ac u n a s p p.; t hr e e n u di-fi ci al  m ass es di d n ot t est e x a ct s c ali n g r el ati o ns hi ps r el a-
ti v e t o t h e  m o d el; t h e y t est e d  w h et h er s p a ci n g  wit h g el is br a n c h o pist h o br a n c hs, Arc hi d oris  m o ntere ye nsis ( C o o-

p er), Meli be le o ni n a ( G o ul d), a n d T. di o me de a B er g h; a n da s uf fi ci e nt  m e a ns of all e vi ati n g cr o w di n g a n d  m ai n-
t ai ni n g d e v el o p m e nt r at es.  T h us, it  w as s uf fi ci e nt t h at t hr e e c e p h al as pi d e a n o pist h o br a n c hs, H a mi n ae a vesic ul a

G o ul d, H. c alli de ge nit a Gi bs o n a n d  C hi a, a n d M. di o-diff usi o n dist a n c es of l ar g er  m ass es  w er e gr e at er i n all di-
r e cti o ns t h a n t h os e of s m all er  m ass es.  V ari ati o n i n t h e me de a ( B er g h). I n all b ut H. c alli de ge nit a, t h e s p e ci es

h at c h as f e e di n g pl a n kt o ni c l ar v a e. I n H. c alli de ge nit a,r ati o of h ei g ht t o di a m et er a n d di a m et ers gr e at er t h a n
h ei g hts di d n ot aff e ct t h e q u alit ati v e o ut c o m e of t h e e x- b ot h l ar v a e a n d  m et a m or p h os e d j u v e nil es h at c h fr o m

e a c h  m ass ( Gi bs o n a n d  C hi a 1 9 9 1).  T h e si mil ar  m ass es ofp eri m e nt. E a c h  m ass c o nt ai n e d a p pr o xi m at el y 2 1 0 6

e m br y os. t w o L ac u n a s p e ci es, L. vi nct a a n d L. v arie g at a, w er e n ot
disti n g uis h e d.  C o m p aris o ns  w er e a m o n g s p e ci es. I ntr a-T h e t e m p er at ur e d uri n g d e v el o p m e nt i n arti fi ci al

m ass es  w as n e ar t h at of t h e s e a ( 2 4 ° – 2 5 ° C). E a c h  m ass s p e ci fi c v ari ati o n  w as s m all.
A d ults  w er e c oll e ct e d i n 1 9 9 2 a n d 1 9 9 3 i n t h e S a n J u a nw as s u p p ort e d o n a pl asti c  m es h a n d a er at e d vi g or o usl y

b y a n air st o n e pl a c e d b el o w t h e  m es h.  T h e e x p eri m e nt  Ar c hi p el a g o,  W as hi n gt o n, or ot h er sit es i n t his r e gi o n of
t h e n ort h e ast P a ci fi c.  A d ults l ai d e g g  m ass es  w h e n  m ai n-w as t er mi n at e d  w h e n e m br y os at t h e p eri p h er y of t h e e g g

m ass es d e v el o p e d i nt o e arl y u n h at c h e d bl ast ul a e at 9 h t ai n e d i n l a b or at or y s e a t a bl es at 1 1 ° C  wit h t h eir pr e-
f err e d f o o d a n d s u bstr at u m.aft er f ertili z ati o n. E m br y os n e ar t h e s urf a c e of t h e  m ass es

d e v el o p e d n or m all y a n d at t h e s a m e r at e as fr e e e m br y os  T h e  m ass es i n cl u d e d a r a n g e of s h a p es a n d si z es ( fi gs.
1 – 3) a n d  w er e cl assi fi e d as gl o b os e s p h er oi ds, stri n gs,i n  w at er u ntil t h e bl ast ul a st a g e,  w h e n t h e a g ar os e b e g a n

t o i nt erf er e  wit h e x p a nsi o n of t h e e m br y os. a n d ri b b o ns.  M ass es of L ac u n a s p p. ar e i niti all y stri n g-
s h a p e d (t or oi d al)  w h e n l ai d b ut s w ell i nt o s m all gl o b os eD e v el o p m e nt  w as h alt e d b y c o oli n g  m ass es t o n e ar

0 ° C.  T h e g el c yli n d ers  w er e c ut at h alf t h e h ei g ht of t h e  m ass es d uri n g d e v el o p m e nt. I n all t h es e  m ass es, e m br y os
ar e c o nt ai n e d  wit hi n fl ui d- fill e d c a ps ul es ( fi gs. 1 – 3).  T h ec yli n d er, a n d t h e c hill e d e m br y os  w er e vi d e ot a p e d at i n-

t er v als s p a c e d 1. 3  m m al o n g t h e r a di us.  D e v el o p m e nt al n u m b er of e m br y os p er c a ps ul e v ari es a m o n g s p e ci es. I n
fi g ur es 1 b, d, 2 b, d, a n d 3 d, e a c h c a ps ul e s urr o u n ds o n est a g es of 2 0 e m br y os  w er e r e c or d e d at e a c h i nt er v al al o n g

t h e tr a ns e ct. or o c c asi o n all y t w o d ar k e m br y os. I n fi g ur es 1 f a n d 3 b,
e a c h c a ps ul e s urr o u n ds  m a n y e m br y os. I n  m ost  m ass es,G el c o ul d aff e ct s u p pl y of o x y g e n t o e m br y os i n t w o

w a ys.  T h e si m pl e diff usi o n  m o d el ass u m es t h at s u p pl y t h e c a ps ul es ar e e m b e d d e d i n g el, a n d t h er e is a n o ut er
‘‘ri n d’’ of g el i n  w hi c h t h er e ar e n o e m br y os. I n t h ee q u als c o ns u m pti o n, a n d t h e g el i m pr o v es diff usi v e s u p-

pl y of o x y g e n b y s p a ci n g e m br y os.  U n d er n o n e q uili b- stri n g-s h a p e d  m ass of T. di o me de a ( fi g. 3a, b ), l ar g e c a p-
s ul es fill e d  wit h e m br y os ar e p a c k e d  wit hi n a g el ati n o usri u m c o n diti o ns, h o w e v er, o x y g e n c o ul d b e s u p pli e d t o

e m br y os f or bri ef i nt er v als o ut of t h e r es er v oir of o x y g e n t u b e.  T h e stri n gs of T. di o me de a ar e at a n e xtr e m e i n a
c o nti n u u m fr o m  m ass es  wit h n o g el b et w e e n e m br y os t odiss ol v e d i n t h e g el.  A pr eli mi n ar y e x p eri m e nt s h o w e d

t h at t h e i niti al o x y g e n r es er v oir  w as s uf fi ci e nt t o s ust ai n t h os e  wit h pr o gr essi v el y l ar g er a m o u nts of g el b et w e e n
e n c a ps ul at e d e m br y os.n or m al d e v el o p m e nt r at es of c e ntr al e m br y os i n t hi c k

( 2 8  m m) arti fi ci al g el  m ass es  wit h e m br y os at l o w c o n-
c e ntr ati o ns ( 1 0 4 e m br y os  m L 1 ) d uri n g 3. 5 h i n h y p o xi c Me as ure me nts of  N at ur al  M asses. Fr es hl y d e p osit e d

m ass es ( z y g ot e st a g e)  w er e  m e as ur e d  wit h c ali p ers.  T h e( nitr o g e n- b u b bl e d)  w at er.  T h er ef or e, r es ults of pr e vi o us
e x p eri m e nts ( Str at h m a n n a n d Str at h m a n n 1 9 8 9)  m a y s h ort est a xis  w as d e fi n e d as t h e t hi c k n ess.  T his di m e nsi o n

w as t h e  wi dt h of t h e gl o b os e s p h er oi ds at t h e  mi d dl e ofh a v e b e e n i n fl u e n c e d b y t h e l ar g er i niti al r es er v oir of o x-
y g e n i n l ar g er arti fi ci al  m ass es.  T o e x a mi n e eff e cts of g el t h e l o n g a xis, t h e di a m et er of t h e cir c ul ar cr oss s e cti o n of

stri n gs, a n d t h e t hi c k n ess of ri b b o ns.o n s u p pl y b y diff usi o n, r at h er t h a n t h e n o n e q uili bri u m
eff e ct of a n i niti al o x y g e n r es er v oir,  w e r a n e x p eri m e nts  T o d et er mi n e t h e c o n c e ntr ati o n of e m br y os,  w e

c o u nt e d t h e n u m b er of c a ps ul es  wit hi n a s a m pl e ofwit h a hi g h er c o n c e ntr ati o n of e m br y os a n d f or 8 h, a
ti m e s uf fi ci e nt f or e m br y os t o d e pl et e t h e i niti al r es er v oir k n o w n  w et  w ei g ht a n d  m ulti pli e d b y t h e  m e a n n u m b er

of e m br y os p er c a ps ul e f or t h at  m ass.  W e bl ott e d  w h ol eof o x y g e n diss ol v e d i n t h e g el. E v e n at t h e l o w est c o n c e n-
tr ati o n of e m br y os, e a c h e m br y o h a d a r es er v oir of l ess  m ass es  wit h a n a bs or b e nt tiss u e ( Ki m wi p e) b ef or e
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Fi g ur e 1: Ri b b o n-s h a p e d  m ass es. a, b,  Arc hi d oris  m o ntere ye nsis. c, d,  H a mi n ae a vesic ul a. e, f,  Meli be le o ni n a. S c al e b ar f or a, c, e
5  m m, f or b, d, f 3 0 0 µ m.  W h ol e  m ass es ar e o n t h e l eft.  Cl os e- u p vi e ws of arr a n g e m e nts of e m br y os a n d c a ps ul es ar e o n t h e
ri g ht.

w ei g hi n g.  B e c a us e e m br y os  w er e n ot distri b ut e d h o m o- ( Kr us k al- W allis, df 6, T 3. 0 6, P . 3).  T h e p o w er
of t his t est  w as 0. 9 4 ( p erf or m e d f or t h e  A N O V A c as e atg e n e o usl y  wit hi n  m ass es b ut o c c urr e d at l o w er d e nsiti es

at t h e t ail e n ds,  w e c ut s u bs a m pl es fr o m t h e  mi d dl e p art, α 0. 0 5;  Z ar 1 9 8 4) a g ai nst t h e alt er n ati v e h y p ot h esis
t h at d e nsiti es of  m ass es diff er.sli ci n g p er p e n di c ul ar t o t h e l o n g a xis.  W e t e as e d a p art

w ei g h e d s u bs a m pl es  wit h fi n e f or c e ps t o r e m o v e c a ps ul es  B e c a us e e g g  m ass es s w ell as d e v el o p m e nt pr o c e e ds,
m ass es  wit h e m br y os at e arl y st a g es s h o ul d h a v e t h ef or c o u nti n g.

W e us e d  w et  w ei g ht t o esti m at e e g g- m ass v ol u m e b e- hi g h est c o n c e ntr ati o ns of e m br y os. E arl y st a g e  m ass es
w er e us e d f or  m ost c o m p aris o ns s o t h at esti m at es of or-c a us e d e nsiti es of  m ass es  w er e cl os e t o  w at er ( a b o ut 1 g

c m 3 ) a n d di d n ot diff er si g ni fi c a ntl y a m o n g s p e ci es g a ni c c o nt e nt of g el  w o ul d n ot b e i n fl at e d b y t h e f o uli n g
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Fi g ur e 2: Gl o b os e  m ass es. a, b,  H a mi n ae a c alli de ge nit a. c, d,  Mel a n oc hl a m ys di o me de a. S c al e b ar f or a, c 5  m m, f or b, d, 3 0 0
µ m.  W h ol e  m ass es ar e o n t h e l eft.  Cl os e- u p vi e ws of arr a n g e m e nts of e m br y os a n d c a ps ul es ar e o n t h e ri g ht.

or g a nis ms o n ol d er  m ass es (s e e b el o w).  W e d et er mi n e d t o ms a n d ot h er  mi cr o fl or a, o nl y  m ass es  wit h z y g ot e-st a g e
e m br y os  w er e us e d. F or esti m at es of dr y  w ei g ht, s a m pl est h e  m a g nit u d e of s w elli n g f or t hr e e ki n ds of  m ass es. F or

H. vesic ul a a n d M. di o me de a, w e esti m at e d e m br y o c o n-  wit h a  w et  w ei g ht of 0. 1 – 0. 5 g  w er e dri e d i n a n o v e n o n
pr e b ur n e d al u mi n u m b o ats at 6 0 ° C f or 4 8 h. F or as hc e ntr ati o n at l at er st a g es b y c o u nti n g l ar v a e t h at h at c h e d

fr o m pr e w ei g h e d s u bs a m pl es at l at e st a g es ( wit h u n-  w ei g hts, dr y s a m pl es  w er e b ur n e d i n a  m uf fl e f ur n a c e at
5 0 0 ° C f or 1 2 h.  T h es e ti m es  w er e s uf fi ci e nt t o dr y a n dh at c h e d e m br y os als o c o u nt e d a n d i n cl u d e d) a n d c o m-

p ar e d t h es e c o n c e ntr ati o ns  wit h t h os e f or ot h er  m ass es at b ur n s a m pl es t o c o nst a nt  m ass.
T h e g el t h at s urr o u n ds a n d s e p ar at es t h e e n c a ps ul at e de arl y st a g es. F or L ac u n a s p p.  w e  w ei g h e d t h e s a m e e g g

m ass es at e arl y a n d l at e st a g es. e m br y os is a  m u c o p ol ys a c c h ari d e ( Kr ess a n d S c h m e k el
1 9 9 2).  Att e m pts t o o bt ai n a s e p ar at e esti m at e f or or g a ni cB e c a us e c orr el ati o n c o ef fi ci e nts f or r e gr essi o ns e x-

c e e d e d 0. 9 9,  w e us e d or di n ar y l e ast s q u ar es r e gr essi o ns c o nt e nt of t his g el al o n e  w er e s u c c essf ul f or t hr e e s p e ci es,
e a c h b y a diff er e nt  m et h o d. F or T. di o me de a a n d H. c alli-a n d t-t ests of sl o p es t o c o m p ar e o bs er v e d a n d pr e di ct e d

r el ati o ns hi ps f or c o n c e ntr ati o n of e m br y os a n d t hi c k n ess de ge nit a, w e  w er e a bl e t o s e p ar at e e n c a ps ul at e d e m br y os
fr o m t h e g el. F or T. di o me de a, D O W of e n c a ps ul at e d e m-of  m ass es.  Wit h s u c h hi g h c orr el ati o n c o ef fi ci e nts, t h e

or di n ar y l e ast s q u ar es r e gr essi o ns ar e n e arl y t h e s a m e as br y os a n d of g el  w as d et er mi n e d b y  w ei g hi n g e a c h s e p a-
r at el y. F or H. c alli de ge nit a, D O W of g el p er e m br y o  w ast h e a p pr o pri at e r e d u c e d  m aj or a xis r e gr essi o ns ( L a B ar-

b er a 1 9 8 9). d et er mi n e d b y s u btr a cti n g  D O W of e n c a ps ul at e d e m-
br y os fr o m  D O W of t h e  m ass. F or H. vesic ul a, D O W  w as
d et er mi n e d f or g el al o n e, b y all o wi n g t h e s a c o gl oss a nOr g a nic  C o nte nt of  Gel. Dr y or g a ni c  w ei g ht ( D O W), c al-

c ul at e d as dr y  w ei g ht  mi n us as h  w ei g ht,  w as t h e  m e as ur e Ole a h a nsi nee nsis t o pr e y o n t h e e m br y os, l e a vi n g t h e g el
i nt a ct ( Cr a n e 1 9 7 1).  T h e  D O W of e m br y os  wit h c a ps ul esof or g a ni c  m at eri al p er e m br y o.  T h es e esti m at es i n cl u d e d

g el, c a ps ul es, a n d c a ps ul e fl ui d as  w ell as  m at eri al  wit hi n  w as t h e n d et er mi n e d b y s u btr a cti o n.
Alt h o u g h dr y  w ei g ht  mi n us as h  w ei g ht h as b e e n  wi d el ye m br y os.  B e c a us e ol d er  m ass es b e c o m e f o ul e d b y di a-
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Fi g ur e 3: Stri n g-s h a p e d  m ass es. a, b,  Trit o ni a di o me de a. c, d, L ac u n a s p p. S c al e b ar f or a 1 0  m m, f or c 1  m m, f or b, d 3 0 0
µ m.  W h ol e  m ass es ar e o n t h e l eft.  Cl os e- u p vi e ws of arr a n g e m e nts of e m br y os a n d c a ps ul es ar e o n t h e ri g ht.

us e d t o esti m at e  D O W,  w at er of h y dr ati o n r et ai n e d i n r e a c h e d t h e f o ur- c ell st a g e.  R et ar d e d d e v el o p m e nt at t h e
c e nt er of e v e n t h e l e ast cr o w d e d  m ass es c o n fir m e d t h atdr yi n g b ut l ost i n as hi n g  m a y b e i n cl u d e d i n t h e esti m at e

of  D O W,  wit h 1 4 % of t h e  w ei g ht of s alts fr o m s e a w at er t h e i niti al o x y g e n r es er v oir  w as d e pl et e d a n d t h at d e v el-
o p m e nt t o a d v a n c e d st a g es r e q uir e d diff usi o n i nt o t h el ost u p o n as hi n g ( M or e n o 1 9 9 6).  T h e c o m p aris o n a m o n g

s p e ci es of t ot al  D O W p er e m br y o  w o ul d n ot b e aff e ct e d  m ass.
b y a 1 4 % c orr e cti o n f or  w at er of h y dr ati o n.  H o w e v er,
b e c a us e of t h e l ar g e v ol u m e of s e a  w at er i n g el,  w e di d
e x a mi n e t h e eff e ct of s u btr a cti n g a 1 4 % c orr e cti o n o n t h e N at ur al E g g  M asses
esti m at es of  D O W i n g el al o n e.

Me as ure me nts of  N at ur al  M asses. Of t h e t hr e e e g g  m ass
s h a p es, t h e gl o b os e  w er e t hi c k est,  wit h s h ort est a x es of
5 – 7  m m, a n d t h e ri b b o ns a n d stri n gs  w er e t hi n n est,  wit hR es ults
s h ort est a x es of 1 – 2  m m (t a bl e 1).  T h e d at a f or m e d t w o

E x peri me nt al  Gel ati n o us  M asses
cl ust ers i n  w hi c h t h e t hi c k  m ass es diff er e d gr e atl y fr o m
t h e t hi n  m ass es.  As pr e di ct e d, c o n c e ntr ati o n of e m br y os,I n arti fi ci al  m ass es of c o nst a nt e m br y o n u m b er b ut v ari-

a bl e g el v ol u m e, e m br y os i n l ar g er  m ass es d e v el o p e d t o  m e as ur e d as t ot al v ol u m e of e m br y os p er  w et  w ei g ht of
m ass, d e cr e as e d as  m ass t hi c k n ess i n cr e as e d ( fi g. 5, d at at h e bl ast ul a st a g e at a gr e at er dist a n c e fr o m t h e e d g e of

t h e  m ass ( fi g. 4), a n d a gr e at er n u m b er of e m br y os fr o m t a bl es 1 – 3; S p e ar m a n r a n k c orr el ati o n 0. 9 2 9).
E m br y o c o n c e ntr ati o ns  w er e l o w er at l at er d e v el o p-r e a c h e d t h e bl ast ul a st a g e t hr o u g h o ut t h e  m ass.  M e a n

p er c e nt a g e of e m br y os r e a c hi n g t h e bl ast ul a st a g e ( al o n g  m e nt al st a g es t h a n at t h e z y g ot e st a g e. S u c h a d e cr e as e is
e x p e ct e d b e c a us e of t h e e x p a nsi o n of c a ps ul es ( Kr esst h e r a di al tr a ns e ct)  w as 1 2 % f or s m all  m ass es, 2 0 % f or

m e di u m  m ass es, a n d 2 5 % f or l ar g e  m ass es.  At t h e c e nt er 1 9 7 1) or g el.  C o m p ar e d  wit h  m ass es at t h e z y g ot e st a g e
(t a bl e 3), e m br y o c o n c e ntr ati o ns d e cr e as e d b y 4 6 %of l ar g e  m ass es, t h e  m ost a d v a n c e d e m br y os h a d o nl y



Fi g ur e 4: R es ults fr o m arti fi ci al e g g  m ass es of diff eri n g v ol u m es b ut  wit h t h e s a m e n u m b er of e m br y os. S h a di n g s h o ws t h e n u m b er
of e m br y os t h at r e a c h e d st a g es of d e v el o p m e nt al o n g r a dii of c yli n dri c al  m ass es, fr o m t h e s urf a c e t o t h e c e nt er. St a g es  w er e o n e-
c ell e m br y os t o bl ast ul a ( k e y at u p p er ri g ht); 2 0 e m br y os  w er e s a m pl e d at 1. 3- m m i nt er v als. E a c h gr a p h is f or a diff er e nt  m ass
wit h t w o r e pli c at es at e a c h si z e.  T h e X - a xis is dist a n c e fr o m t h e e d g e (l eft) t o t h e c e nt er (ri g ht) i n  milli m et ers,  wit h l o n g er a x es
f or c yli n d ers  wit h gr e at er r a dii.
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T a bl e 2: Di m e nsi o ns of e m br y os a n d c a ps ul es ( z y g ot e st a g e)

Di a meter  V ol u me
E m br y os of z y g ote of e m br y o

S pecies per c a ps ule ( µ m) ( 1 0 6 µ m 3 )

Arc hi d oris  m o ntere ye nsis 1 – 2 8 4 2 ( 2) . 3 1
L ac u n a s p p. 1 1 0 0 2 ( 3) . 5 2
Meli be le o ni n a 1 8 2 ( 5) 8 0 1 ( 3) . 2 7
Trit o ni a di o me de a 1 7 2 ( 5) 8 5 2 ( 3) . 3 2
H a mi n ae a vesic ul a 1 7 5 3 ( 4) . 2 2
H a mi n ae a c alli de ge nit a 1 2 3 6 2 ( 3) 6. 9
Mel a n oc hl a m ys di o me de a 1 8 3 3 ( 3) . 3 0

N ot e:  V al u es ar e  m e a ns S E,  wit h n (i n p ar e nt h es es) n u m b er of
e g g  m ass es s a m pl e d.  T e n e m br y os a n d c a ps ul es  w er e  m e as ur e d f or e a c h
m ass.  V ol u m es of e m br y os  w er e c al c ul at e d as s p h er es.

Testi n g t he  M o del’s Pre dicti o ns. T hi c k n ess es ( R ) of n at ur alFi g ur e 5: T h e r el ati o ns hi p b et w e e n c o n c e ntr ati o n of e m br y os
e g g  m ass es  w er e cl os e t o t h e v al u es pr e di ct e d b y t h e( b y v ol u m e) a n d h alf t h e  m ass t hi c k n ess ( R ) f or g el ati n o us
m o d el ( R m a x ) f or  w ell- mi x e d  w at er (t a bl e 1).  T h e fit ofcl ut c h es of s e v e n g astr o p o d s p e ci es. S p e ci es ar e Arc hi d oris
t h e  m o d el ( e q. [ 1]) t o esti m at es of R a n d F /S f or n at ur alm o ntere ye nsis (A m ), L ac u n a s p p. (L ), Meli be le o ni n a (Ml ), Tri-

t o ni a di o me de a (T d ), H a mi n ae a vesic ul a (H v ), H a mi n ae a c alli- m ass es  w as cl os e ( fi g. 6), s u g g esti n g t h at t h e v al u es us e d
de ge nit a (Hc ), a n d Mel a n oc hl a m ys di o me de a (M d ). f or t h e c o nst a nts (M,  D, a n d C R )  w er e a p pr o pri at e.  T h e

o bs er v e d s c ali n g r el ati o ns hi p f or R wit h F /S ( e x p o n e nt b
i n e q. [ 4])  w as 1. 4 ( fi g. 7), si g ni fi c a ntl y l ess t h a n t h e pr e-( d o w n t o 7 0, 0 0 0 2 0, 0 0 0 g 1 , n 1 1) f or H a mi n ae a
di ct e d e x p o n e nt of 2 b ut als o si g ni fi c a ntl y gr e at er t h a n 1vesic ul a m ass es at t h e tr o c h o p h or e or v eli g er st a g es, a n d
(t-t ests, P . 0 1).b y 3 7 % ( d o w n t o 2 3, 0 0 0 2, 0 0 0 g 1 , n 8) f or Mel a-

n oc hl a m ys di o me de a m ass es at t h e v eli g er st a g e.  M ass es of
L ac u n a s p p. i n cr e as e d i n  w et  w ei g ht b y a f a ct or of 3. 0 Or g a nic  C o nte nt of  Gel. T hi c k  m ass es a p p e ar t o h a v e a

gr e at er or g a ni c i n v est m e nt i n e xtr a e m br y o ni c  m at eri al,( S D 0. 8, n 5) fr o m e arl y t o l at e st a g es, r e d u ci n g t h e
c o n c e ntr ati o n of l at e st a g e e m br y os b y 6 7 %.  T h us t h e i n di c ati n g a c ost of t hi c k er  m ass es.  T h e or g a ni c c o nt e nt

( D O W) of e g g  m ass  m at eri al all o c at e d p er u nit v ol u m ec o n c e ntr ati o ns of e m br y os i n t a bl e 3 ar e t h e esti m at e d
m a xi m a f or t h os e d uri n g d e v el o p m e nt a n d ar e t h os e o c- of e m br y o  w as gr e at er f or t h e t hi c k er  m ass es ( fi g. 8).

F or t h e t hr e e  m ass es f or  w hi c h g el a n d e m br y os  w er ec urri n g  w h e n r at es of o x y g e n c o ns u m pti o n ar e l o w.

T a bl e 1: S h a p es, si z es, a n d pr e di ct e d  m a xi m u m r a dii or h alf t hi c k n ess es f or g el ati n o us  m ass es ( z y g ot e st a g e)

Pre dicte d r a di us or h alf
t hic k ness ( R m a x )

Wet  wei g ht  R a di us or h alf
of  w h ole  m ass t hic k ness ( R) Still  w ater  Well  mi xe d

S pecies S h a pe F ( g) ( m m) ( m m) ( m m)

Arc hi d oris  m o ntere ye nsis Ri b b o n 2 1. 8 . 5 ( 3) . 4 . 1 ( 5) × × × . 7 1
L ac u n a s p p. T or us 4 . 0 0 4 1 . 0 0 0 7 ( 4) . 5 1 . 0 2 ( 5) × × × . 7 7
Meli be le o ni n a Ri b b o n 2 . 4 5 . 0 7 ( 7) . 6 4 . 0 6 ( 5) × × × 1. 0 1
Trit o ni a di o me de a Stri n g 4 9 4 ( 4) . 7 6 . 0 4 ( 5) * × × × 1. 1 7
H a mi n ae a vesic ul a Ri b b o n 2 . 4 3 . 0 7 ( 8) . 9 9 . 0 8 ( 5) × × × 1. 2 1
H a mi n ae a c alli de ge nit a Gl o b os e 6 . 2 5 . 0 5 ( 6) 3. 2 . 3 ( 6) 1. 9 2. 9
Mel a n oc hl a m ys di o me de a Gl o b os e 6 . 4 8 . 0 7 ( 4) 3. 5 . 1 ( 5) 2. 1 3. 4

N ot e:  V al u es ar e  m e a n S E; n u m b ers i n p ar e nt h es es ar e n u m b er of e g g  m ass es.  T h e pr e di ct e d t hi c k n ess  w as fr o m t h e diff usi o n  m o d el f or
diff er e nt s h a p es, c o u nts of e m br y os p er  w et  w ei g ht, a n d o x y g e n c o ns u m pti o n esti m at e d fr o m e m b yr o si z e, as d es cri b e d i n t h e t e xt; F is t h e diff u-
si o n  m o d el’s f a ct or f or s h a p e of  m ass. Pr e di cti o ns f or still  w at er ar e u n a v ail a bl e f or c yli n d ers a n d s h e ets.

* R wit h o ut t h e g el ri n d is . 4 1 . 0 5 ( 3).
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T a bl e 3: C o n c e ntr ati o n of e m br y os a n d or g a ni c c o nt e nt of e g g  m ass es at t h e z y g ot e st a g e

N u m ber of
e m br y os per  wet  D O W of  m ass  D O W of  m ass  D O W of  m ass per
wei g ht of  m ass per  wet  wei g ht per e m br y o e m br y o v ol u me

S pecies ( µ g 1 ) of  m ass (µ g) ( g c m 3 )

Arc hi d oris  m o ntere ye nsis . 2 6 . 0 2 ( 5) . 0 7 3 . 0 0 2 ( 5) . 2 9 . 0 2 . 9 4
L ac u n a s p p. . 2 7 . 0 2 ( 5) . 1 4 . 0 1 ( 5) . 5 5 . 0 5 1. 0 6
Meli be le o ni n a . 1 5 . 0 2 ( 5) . 0 2 8 . 0 0 2 ( 5) . 1 9 . 0 2 . 7 0
Trit o ni a di o me de a . 1 9 . 0 3 ( 5) . 0 3 4 . 0 0 2 ( 5) . 1 9 . 0 2 . 5 9
H a mi n ae a vesic ul a . 1 3 . 0 1 ( 5) . 0 2 5 . 0 0 1 ( 5) . 1 9 . 0 2 . 8 6
H a mi n ae a c alli de ge nit a . 0 0 2 1 . 0 0 0 1 ( 6) . 0 2 4 . 0 0 2 ( 6) 1 1. 6 . 7 1. 6 8
Mel a n oc hl a m ys di o me de a . 0 3 7 . 0 0 5 ( 5) . 0 1 4 1 . 0 0 0 2 ( 5) . 4 1 . 0 5 1. 3 7

N ot e:  V al u es ar e  m e a ns S E; n u m b ers i n p ar e nt h es es ar e n u m b er of  m ass es.  Dr y or g a ni c  w ei g ht ( D O W) is esti m at e d as dr y  w ei g ht  mi n us as h
w ei g ht.  W et  w ei g ht or dr y  w ei g ht of a  m ass i n cl u d es g el, c a ps ul es, a n d e m br y os.

s e p ar at e d, or g a ni c i n v est m e nt s ol el y i n g el p er e m br y o or c ati o n.  R es ults i n di c at e t h at, b e c a us e of c o nstr ai nts o n
o x y g e n diff usi o n i n  w at er, a n all o m etri c i n cr e as e i n or-p er e m br y o v ol u m e  w as gr e at est i n t h e t hi c k est  m ass

(H a mi n ae a c alli de ge nit a; t a bl e 4).  Or g a ni c d e nsit y of g el g a ni c i n v est m e nt is r e q uir e d f or g el ati n o us cl ut c h es t o i n-
cr e as e i n t hi c k n ess.  T h e  m o d el of diff usi o n pr e di ct e d t h atv ari e d a m o n g t h es e s p e ci es b y a f a ct or of t w o.  T h e  D O W

as a p er c e nt of  w et  w ei g ht  w as 1. 2 % f or Trit o ni a di o- f or a d e q u at e s u p pl y b y diff usi o n t h e c o n c e ntr ati o n of
e m br y os i n a n e g g  m ass  m ust d e cr e as e dis pr o p orti o n at el yme de a, 0. 7 4 % f or H. vesic ul a, a n d 1. 4 % f or H. c alli de ge n-

it a. Wit h a 1 4 % c orr e cti o n f or  w at er of h y dr ati o n of s alts,  wit h i n cr e asi n g e g g  m ass t hi c k n ess ( e q. [ 1]).  Arti fi ci al
a n d n at ur al  m ass es c o n fir m e d t h e q u alit ati v e pr e di cti o nst h e esti m at es ar e 1. 1 %, 0. 6 %, a n d 1. 2 %, r es p e cti v el y.
of t h e  m o d el.  T h e arti fi ci al  m ass es d e m o nstr at e d t h at t h e

Dis c ussi o n

T his st u d y f o c us e d o n t h e eff e cts of a p h ysi c al f a ct or —
o x y g e n li mit ati o n — o n cl ut c h si z e a n d r e pr o d u cti v e all o-

Fi g ur e 7: A n esti m at e of s c ali n g r el ati o ns hi ps fr o m o bs er v e d
m ass es.  T h e r e gr essi o n li n e f or R v ers us F /S fr o m n at ur al
m ass es is l n ( F /S ) 8. 7 1 2 1. 4 1 2 l n ( R ) (n 7, r 0. 9 9 5, S EFi g ur e 6: T h e fit of o bs er v e d e g g  m ass es t o pr e di cti o ns of t h e

m o d el.  T h e li n e is t h e r el ati o ns hi p b et w e e n ( F /S ) 1/ 2 a n d R pr e- of t h e c o nst a nt 0. 1 5 5, S E of t h e e x p o n e nt 0. 0 6 4).  T h e v ari-
a bl es R, F, a n d S ar e esti m at e d fr o m g el ati n o us cl ut c h es ofdi ct e d b y e q u ati o n ( 1).  D at a p oi nts ar e esti m at es f or g el ati n o us

cl ut c h es of s e v e n g astr o p o d s p e ci es; F is a s h a p e f a ct or f or s e v e n g astr o p o d s p e ci es (p oi nts ).  T h es e v ari a bl es (R , F , a n d S )
ar e d e fi n e d as i n fi g ur e 6 e x c e pt R is i n c e nti m et ers.  T h e sl o p em ass es ( 2, 4, or 6); S is t h e esti m at e d o x y g e n c o ns u m pti o n p er

m ass v ol u m e i n µ L O 2 s 1 m m 3 ; R is h alf t h e t hi c k n ess of t h e of t h e li n e is t h e e x p o n e nt (b ) of R fr o m e q u ati o n ( 4). I n c o n-
tr ast, t h e pr e di ct e d v al u e of b fr o m t h e diff usi o n  m o d el is 2.m ass i n  milli m et ers.
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t h a n 1 i n di c at es t h at g el v ol u m e still i n cr e as e d dis pr o p or-
ti o n at el y f or a c orr es p o n di n g i n cr e as e i n e g g  m ass t hi c k-
n ess.  Diff er e n c es i n s h a p e of t h e  m ass ( F ) d o n ot aff e ct
t h e s c ali n g e x p o n e nt a n d o nl y c h a n g e t h e pr e di ct e d v al u e
f or R m a x b y a f a ct or of √ 2 or √ 3 .  Als o, a t hi c k b o u n d ar y
l a y er d o es n ot aff e ct t h e s c ali n g e x p o n e nt, t h o u g h it d o es
l o w er t h e pr e di ct e d R m a x f or a gi v e n c o n c e ntr ati o n of e m-
br y os ( e q. [ 2]).

Alt h o u g h t h e a d diti o n of g el i n n at ur al  m ass es s h o ul d
i m pr o v e t h e s u p pl y of o x y g e n t o e m br y os, t his g el r e pr e-
s e nt e d a s u bst a nti al i n v est m e nt i n e xtr a e m br y o ni c or-
g a ni c  m at eri al ( fi g. 8).  T h e or g a ni c c o nt e nt of g el  m a d e
u p 3 0 % – 5 8 % of t h e or g a ni c c o nt e nt of e g g  m ass es (t a bl e
4).  Wit h a 1 4 % c orr e cti o n f or  w at er of h y dr ati o n of s alts
i n g el, t h e g el still  m a d e u p 2 5 % – 5 4 % of t h e or g a ni c
c o nt e nt of e g g  m ass es.

Fi g ur e 8: P ar e nt al i n v est m e nt p er offs pri n g v ol u m e ( as dr y or-
C o nse q ue nces of t he  Gel  M atri x f org a ni c  w ei g ht p er v ol u m e of e g g) v ers us  m ass t hi c k n ess ( R ) f or

Life- Hist or y  Tr a de- Offsg el ati n o us cl ut c h es of s e v e n g astr o p o d s p e ci es.  T h e dr y or g a ni c
w ei g ht is f or all c o m p o n e nts of t h e e g g  m ass: g el, c a ps ul es, a n d F or a q u ati c cl ut c h es of s m all e g gs, a g el ati n o us  m atri x
e m br y os.  T h e r a di us ( R ) is h alf t h e t hi c k n ess of t h e cl ut c h. s urr o u n di n g e m br y os e n h a n c es t h e diff usi v e s u p pl y of

o x y g e n, b ut a l o w er c o n c e ntr ati o n of e m br y os is a c hi e v e d
b y a l ar g er v ol u m e of g el a n d h e n c e a l ar g er a m o u nt ofa d diti o n of g el all o ws  m or e r a pi d d e v el o p m e nt f or t h e

s a m e n u m b er of e m br y os  wit hi n a  m ass ( fi g. 4).  A m o n g e xtr a e m br y o ni c or g a ni c  m at eri al.  T h e c osts a n d b e n e fits
of a d di n g g el s u g g est t h at t h er e  m a y b e a n o pti m aln at ur al  m ass es, t hi c k er  m ass es h a d dis pr o p orti o n at el y

l o w er c o n c e ntr ati o ns of e m br y os ( fi g. 5) a n d a gr e at er a m o u nt of g el f or a n e g g  m ass  wit h a gi v e n s h a p e a n d
n u m b er of e m br y os.  M or e g el c o ul d i n cr e as e s ur vi v al ofv ol u m e of g el p er e m br y o.  T h e v al u es f or  m a xi m u m

t hi c k n ess pr e di ct e d b y t h e  m o d el (R m a x i n e q. [ 1]) a n d e m br y os b e c a us e of d e cr e as e d o x y g e n d e m a n d p er v ol-
u m e of e g g  m ass, b ut t h e all o c ati o n of or g a ni c  m att er t om e as ur e d fr o m n at ur al  m ass es ( fi g 6; t a bl e 1)  w er e cl os e.

As v al u es f or diff usi o n c o ef fi ci e nt ( D ) a n d a m bi e nt o x y- g el c o ul d r e d u c e f e c u n dit y.  T h e c ost i n or g a ni c  m at eri al
of i n cr e asi n g t h e a m o u nt of g el  w o ul d i n cr e as e i n pr o-g e n c o n c e ntr ati o n ( C R ) c o ul d n ot g et  m u c h l ar g er, t his

r es ult s u g g ests t h at n at ur al  m ass es  m a y b e n e ar t h e u p p er p orti o n t o g el v ol u m e,  w hil e t h e b e n e fit t o fit n ess  w o ul d
i n cr e as e u ntil a diff usi v e s u p pl y of o x y g e n pr o vi d e d a d e-li mit i n t hi c k n ess all o w e d b y diff usi o n.

T h e s c ali n g e x p o n e nt f or t hi c k n ess ( R ) i n r el ati o n t o q u at e l e v els f or d e v el o p m e nt a n d s ur vi v al of e m br y os.
T h e o pti m al a m o u nt of g el f or a n e g g  m ass  w o ul d b e t h atc o n c e ntr ati o n of e m br y os ( c o nt ai n e d  wit hi n F /S )  w as 1. 4

f or n at ur al  m ass es ( fi g. 7), l o w er t h a n t h e v al u e of 2 pr e- at  w hi c h t h e diff er e n c e b et w e e n b e n e fits a n d c osts is
gr e at est.di ct e d b y t h e  m o d el ( e x p o n e nt b i n e q. [ 4]).  A l o w er

v al u e f or n at ur al  m ass es i n di c at es t h at t h e r at e of i n cr e as e F or g el ati n o us cl ut c h es, t h e r el ati o ns hi p b et w e e n c osts
a n d b e n e fits of g el i m pli es c o nstr ai nts o n cl ut c h es a n di n g el v ol u m e is l o w er t h a n e x p e ct e d, b ut a v al u e gr e at er

T a bl e 4: Or g a ni c c o nt e nt of e n c a ps ul at e d e m br y os a n d g el

D O W of a n D O W of gel  D O W of gel per
e nc a ps ul ate d e m br y o per e m br y o e m br y o v ol u me  % of t ot al  D O W of

S pecies (µ g) (µ g) ( g c m 3 ) m ass t h at is gel

Trit o ni a di o me de a . 1 1 6 . 0 0 4 ( 3) . 0 6 5 . 0 0 9 ( 3) . 2 2 3 6
H a mi n ae a vesic ul a . 1 3 6 . 0 5 7 ( 1) . 2 6 3 0
H a mi n ae a c alli de ge nit a 4. 8 7 . 2 4 ( 3) 6. 7 3 . 9 8 5 8

N ot e:  V al u es ar e  m e a ns S E; n u m b ers i n p ar e nt h es es ar e n u m b er of  m ass es.  Dr y or g a ni c  w ei g ht ( D O W) is esti m at e d as dr y  w ei g ht  mi n us as h
w ei g ht.  T ot al dr y  w ei g ht of a  m ass i n cl u d es g el, c a ps ul es, a n d e m br y os.
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p ar e nt al i n v est m e nt t h at diff er fr o m c o nstr ai nts f or ot h er e g gs t h at  will d e v el o p i nt o l ar g er h at c hli n gs, pr es u m e d t o
h a v e a c o m p etiti v e a d v a nt a g e i n f e e di n g. I n c o ntr ast,cl ut c h es.  G el ati n o us a q u ati c cl ut c h es diff er fr o m t h os e i n

air i n t h at p ar e nt al i n v est m e nt p er offs pri n g d e p e n ds o n c o m p etiti o n f or o x y g e n o c c urs b ef or e h at c hi n g a n d r e-
s ults i n gr e at er p ar e nt al i n v est m e nt i n e xtr a e m br y o ni csi z e a n d s h a p e of t h e cl ut c h.  G el ati n o us cl ut c h es als o dif-

f er fr o m a q u ati c cl ut c h es  w h os e o x y g e n is s u p pli e d b y i n- str u ct ur es t h at ar e a b a n d o n e d  w h e n offs pri n g l e a v e t h e
m ass.t erstiti al fl o w b et w e e n e m br y os.  Wit h i nt erstiti al fl o w,

l ar g er e g gs ( a n d t h er ef or e gr e at er p ar e nt al i n v est m e nt p er
offs pri n g) c a n i n cr e as e s u p pl y of o x y g e n i nt o t hi c k e g g
m ass es b e c a us e t h e l ar g er c h a n n els b et w e e n e m br y os of- E xtr ae m br y o nic  Or g a nic  M ateri al as a  C ost

of Se p ar ati n g E m br y osf er l ess r esist a n c e t o fl o w, b ut i n t h at c as e t h e gr e at er i n-
v est m e nt p er offs pri n g is  m ostl y i n t h e e m br y o r at h er

Dr y or g a ni c  w ei g ht ( D O W) of e xtr a e m br y o ni c  m at eri al
t h a n i n a  m atri x f or s p a ci n g e m br y os ( H ess 1 9 9 1; Str at h-

w as gr e at er i n t hi c k er  m ass es.  T h us, i n cr e asi n g t h e v ol-
m a n n 1 9 9 5).

u m e of  m at eri al t h at s p a c es e m br y os a p art r e q uir es  m or e
F or a gi v e n s h a p e, l ar g er g el ati n o us cl ut c h es ar e

or g a ni c  m at eri al p er e m br y o.  O ur r es ult a gr e e d  wit h a
t hi c k er, a n d t h e dis pr o p orti o n at e i n cr e as e i n p ar e nt al i n-

pr e vi o us c o m p aris o n of t w o n u di br a n c h s p e ci es, i n
v est m e nt p er offs pri n g  wit h i n cr e asi n g cl ut c h t hi c k n ess

w hi c h a cl ut c h  wit h a gr e at er e n er g y c o nt e nt p er e m br y o
diff ers fr o m t h e c o m m o n ass u m pti o n t h at i n v est m e nt

v ol u m e h a d a l ar g er a m o u nt of g el  m atri x p er e m br y o
p er offs pri n g is n ot i n fl u e n c e d b y t ot al i n v est m e nt i n a

( T o d d 1 9 7 9).  O ur esti m at es of  D O W as 0. 6 % – 1. 2 % of
cl ut c h ( Wi n kl er a n d  W alli n 1 9 8 7).  T his ass u m pti o n is

t h e  w et  w ei g ht of g el f or t h e o pist h o br a n c hs T. di o me de a,
r e as o n a bl e f or fr e e s p a w n ers a n d f or  m a n y a g gr e g at e d

H. vesic ul a, a n d H. c alli de ge nit a w er e si mil ar t o t h e esti-
cl ut c h es b ut n ot f or g el ati n o us cl ut c h es s u p pli e d b y dif-

m at e of 0. 5 % – 1. 5 % f or t h e g el i n t h e cl ut c h of t h e p ol y-
f usi o n.

c h a et e Sc ol o pl os ar mi ger ( C h a p m a n 1 9 6 5).
G el ati n o us e g g  m ass es ar e c o m m o n, h a v e e v ol v e d

F or H. c alli de ge nit a, t h e esti m at e of or g a ni c c o nt e nt of
m a n y ti m es, a n d h a v e e v ol v e d i n n u m er o us p h yl a.  T h e y

g el d e p e n d e d o n  m e as ur e m e nts of e m br y o or g a ni c c o n-
ar e r e p ort e d fr o m s p e ci es of a nt h o z o a ns ( H a n d a n d

t e nt (t a bl e 4) b e c a us e or g a ni c c o nt e nt of g el  w as o bt ai n e d
U hli n g er 1 9 9 2), n e m ert e a ns ( S c h mi dt 1 9 3 4;  Ris er 1 9 7 4),

b y s u btr a cti o n.  O ur esti m at e of or g a ni c d e nsit y of H. c al-
n e m at o d es ( H y m a n 1 9 5 1;  M a c ki nt os h 1 9 6 0;  M a g g e nti

li de ge nit a e m br y os ( 0. 7 1  m g  m m 3 )  w as t hr e e ti m es
1 9 6 2), c h a et o g n at hs ( Al v ari ñ o 1 9 9 0), g astr o p o ds of di-

gr e at er t h a n t h e or g a ni c c ar b o n p er v ol u m e esti m at e d f or
v ers e or d ers ( H urst 1 9 6 7; P e c h e ni k 1 9 7 9;  G er a erts a n d

t his s p e ci es b y  w et o xi d ati o n ( 0. 2 2  m g c ar b o n  m m 3 )
J o os e 1 9 8 4), c e p h al o p o ds ( Ar n ol d 1 9 8 4), at l e ast ei g ht

( Gi bs o n a n d  C hi a 1 9 9 1).  Alt h o u g h  w e e x p e ct e d o ur esti-
f a mili es of p ol y c h a et es ( C h a p m a n 1 9 6 5;  M c E u e n et al.

m at e of  D O W of a n e m br y o p er e g g v ol u m e t o b e o nl y
1 9 8 3;  Wils o n 1 9 8 6; Str at h m a n n 1 9 8 7;  B h a u d a n d  Gr é -

a b o ut t wi c e t h e or g a ni c c ar b o n p er v ol u m e, o ur esti m at es
m ar e 1 9 8 8; S at o a n d  Os a n ni 1 9 9 6), i ns e cts ( Hi nt o n

w er e still cl os e t o e x p e ct e d v al u es. If o ur esti m at e of
1 9 8 1), a m p hi bi a ns ( B ur g gr e n 1 9 8 5), a n d fis h ( N e ws o m e

D O W of e m br y os  w as hi g h, t h e n  w e h a v e u n d er esti-
a n d  T o m p ki ns 1 9 8 5; Eri c ks o n a n d Pi kit c h 1 9 9 3). I n c o n-

m at e d t h e  D O W i n g el f or t h e t hi c k est  m ass a n d h a v e
tr ast, cl ut c h es of e g gs of bir ds or ot h er t err estri al v ert e-

err e d c o ns er v ati v el y.
br at es,  w hi c h h a v e b e e n t h e f o c us of st u di es of t h e e v ol u-

A l ar g e i n v est m e nt i n e xtr a e m br y o ni c  m at eri als is als o
ti o n of cl ut c h si z es f or 5 0 yr ( L a c k 1 9 4 7), ar e c o m p os e d

f o u n d i n cl ut c h es of e m br y os e n cl os e d i n fl ui d- fill e d
of u n us u all y l ar g e a n d f e w e g gs a n d h a v e a si n gl e e v ol u-

p urs e-li k e c a ps ul es, a n alt er n ati v e  m e a ns of r et e nti o n a n d
ti o n ar y ori gi n.

pr ot e cti o n ( R a wli n gs 1 9 9 4, 1 9 9 6). F or t h e pr os o br a n c h
B e c a us e of t h e e m p h asis i n t h e lit er at ur e o n si z es of

g astr o p o d C o n us, 2 0 % – 5 0 % of t h e or g a ni c  m att er i n a
t err estri al cl ut c h es, eff e cts of c o m p etiti o n a m o n g si bli n gs

cl ut c h  w as i n t h e t hi c k c a ps ul e  w alls ( P err o n 1 9 8 1). E x-
f or o x y g e n h a v e n ot b e e n a d dr ess e d i n t h e ori es o n t h e

tr a e m br y o ni c  m at eri al c o nstit ut e d a n esti m at e d 4 5 % of
e v ol uti o n of cl ut c h si z e or p ar e nt al i n v est m e nt p er off-

t h e bi o m ass d e p osit e d as s p a w n b y t h e pr os o br a n c h N u-
s pri n g ( R off 1 9 9 2; St e ar ns 1 9 9 2).  T h e c o nstr ai nts fr o m

cell a l a mell os a ( Sti c kl e 1 9 7 3).  T h e c ost of a g el  m atri x
diff usi v e s u p pl y of o x y g e n f all i nt o t h e g e n er al c at e g or y

(t a bl e 3) is si mil ar t o t h e c ost of p urs e-li k e c a ps ul es.
of c o m p etiti o n a m o n g si bli n gs f or a r es o ur c e ( P ar k er a n d
B e g o n 1 9 8 6), b ut c o m p etiti o n f or o x y g e n h as disti n cti v e
f e at ur es.  C o m p etiti o n f or o x y g e n b e c o m es  m or e s e v er e as

A d v a nt a ges of  T hic k  Cl utc hes
offs pri n g ar e st a c k e d  m or e d e e pl y (i n t hi c k er cl ut c h es)
r at h er t h a n si m pl y as t h e n u m b er i n a cl ut c h i n cr e as es. If t hi c k er cl ut c h es e nt ail a gr e at er c ost i n e xtr a e m br y o ni c

m at eri als,  w h y s h o ul d cl ut c h es b e t hi c k?  A t hi c k er cl ut c hAls o, a diff er e nt t y p e of p ar e nt al i n v est m e nt is r e q uir e d
t o offs et t h e c o nstr ai nt.  Oft e n, c o m p etiti o n f or f o o d o c- r e q uir es a gr e at er v ol u m e of g el t o s p a c e e m br y os a n d

c o ns e q u e ntl y a gr e at er i n v est m e nt i n e xtr a e m br y o ni c  m a-c urs aft er h at c hi n g a n d is pr e di ct e d t o r es ult i n l ar g er



Sc ali n g of  Gel ati n o us  Cl utc hes 3 0 5

t eri als,  w hil e a t hi n cl ut c h c a n pr o vi d e a d e q u at e diff usi o n g el ( a ri n d) or g el t h at att a c h es  m ass es t o t h e s u bstr at u m
(s u c h as a t et h er).  B e c a us e t h es e str u ct ur es d o n ot i n-wit h l ess g el.

D e p ositi n g e m br y os i n a g gr e g at e d cl ut c h es  m a y ai d i n cr e as e t h e s p a c e b et w e e n e m br y os, t h e y d o n ot ai d s u p pl y
of o x y g e n b ut d o a d d t o t h e i n v est m e nt p er offs pri n g.pr ot e cti o n fr o m pr e d at ors or e n vir o n m e nt al h a z ar ds or

r et e nti o n at f a v or a bl e sit es ( Str at h m a n n 1 9 8 5; P e c h e ni k S u c h i n v est m e nts  m a y aff e ct t h e s c ali n g r el ati o ns hi p i n
n at ur al  m ass es b y i m p osi n g dis pr o p orti o n at e c osts of1 9 8 6;  R u mrill 1 9 9 0), a n d t hi c k er cl ut c h es  m a y b e  m or e

eff e cti v e f or pr ot e cti o n or att a c h m e nt. E m br y os o n t h e  m at eri als f or s m all  m ass es ( T o d d 1 9 8 7) a n d  m a y h a v e
c a us e d t h e s c ali n g e x p o n e nt i n n at ur al  m ass es t o b e l essu n d ersi d e of t h e g el ati n o us ri b b o n of Arc hi d oris  m o nte-

re ye nsis h a d gr e at er s ur vi v al f oll o wi n g a d a y of s ol ar r a- t h a n t h e pr e di ct e d v al u e of 2.
T hir d, e m br y os ar e n ot u nif or ml y distri b ut e d  wit hi n adi ati o n ( Bi er m a n n et al. 1 9 9 2), s u g g esti n g a pr ot e cti v e

f u n cti o n of g el.  A t hi c k  m ass c a n pr ot e ct e m br y os a g ai nst  m ass a n d ar e n ot e q u all y s p a c e d i n all di m e nsi o ns.  T h e
n u m b er of e m br y os p er c a ps ul e h a d n o dis c er ni bl e eff e ctbri ef c h a n g es i n t e m p er at ur e, o x y g e n, s ali nit y, or ot h er

m at eri als i n e xt er n al  w at er b y sl o wi n g e x c h a n g e b e- o n o bs er v e d tr e n ds, b ut t h e distri b uti o n of c a ps ul es i n
t h e g el  m a y h a v e aff e ct e d t h e r el ati o ns hi p b et w e e n  m asst w e e n t h e  m ass a n d t h e s urr o u n di n g fl ui d ( P e c h e ni k

1 9 8 3;  W o o ds a n d  D e Sil ets 1 9 9 7; als o s e e ‘‘ M et h o ds’’). t hi c k n ess a n d e m br y o c o n c e ntr ati o n. E m br y os i n a stri n g
c o ul d b e s p a c e d b y el o n g ati n g t h e cl ut c h o nl y i n t h e l o n gO n e alt er n ati v e t o s p a ci n g e m br y os  wit hi n a cl ut c h

w o ul d b e t o di vi d e t h e m a m o n g s m all er cl ut c h es.  H o w- a xis of t h e c yli n d er,  w hi c h  w o ul d r e q uir e l ess g el t h a n
wit h t h e ass u m e d s p a ci n g i n all di m e nsi o ns. Si mil arl y, ae v er, c osts of fi n di n g n u m er o us s uit a bl e sit es  m a y pr e-

cl u d e t his str at e g y.  A v ail a bilit y of att a c h m e nt sit es c a n ri b b o n c o ul d b e e x p a n d e d  wit h g el i n t w o di m e nsi o ns.
S u c h s p a ci n g is e vi d e nt i n s o m e of t h e ri b b o ns t h at  w eli mit d e p ositi o n of cl ut c h es ( P e c h e ni k 1 9 7 8;  Br e n c hl e y

1 9 8 1;  D e  M arti ni 1 9 9 1).  B utt er fli es t h at l ai d t h eir e g gs i n s a m pl e d ( fi g. 1) a n d c o ul d d e cr e as e t h e s c ali n g e x p o n e nt
f or  m ass t hi c k n ess r el ati v e t o e m br y o c o n c e ntr ati o n.  O x-b at c h es r at h er t h a n si n gl y r e ali z e d gr e at er f e c u n dit y, s u g-

g esti n g a tr a d e- off b et w e e n s e ar c h ti m e f or a p pr o pri at e y g e n c o ns u m pti o n is n ot h o m o g e n e o us  w h e n e m br y os
ar e a g gr e g at e d  wit hi n  m ass es.d e p ositi o n sit es a n d si bli n g c o m p etiti o n ( C o urt n e y

1 9 8 4). F or s o m e a q u ati c a ni m als, i n v est m e nt i n e xtr a e m- F o urt h, c a ps ul es a n d g el s w ell d uri n g d e v el o p m e nt
( Kr ess 1 9 7 1; S e y m o ur a n d  R o b erts 1 9 9 1), a n d o x y g e nbr y o ni c g el  m a y b e l ess c ostl y t h a n tr a v el t o s uit a bl e d e-

p ositi o n sit es or t h a n l o w er r e pr o d u cti v e o ut p ut b e c a us e c o ns u m pti o n i n cr e as es d uri n g d e v el o p m e nt ( Y a n a gis a w a
1 9 7 5). S w elli n g  m a y e n h a n c e s u p pl y of o x y g e n b y diff u-of s c ar c e sit es. F or a q u ati c a ni m als a n e xtr e m e  m et h o d of

s e p ar ati n g e m br y os is t o r el e as e e g gs or z y g ot es i n di vi d u- si o n ( Str at h m a n n a n d  C h aff e e 1 9 8 4), b ut t h e r e d u cti o n
i n c o n c e ntr ati o n of e m br y os d u e t o s w elli n g d o es n otall y i nt o t h e pl a n kt o n, b ut t h at o pti o n e ntir el y eli mi n at es

a d v a nt a g es of a g gr e g ati o n of offs pri n g f or r et e nti o n or  m at c h t h e i n cr e as e i n  m et a b oli c r at e d uri n g d e v el o p m e nt
( Str at h m a n n a n d Str at h m a n n 1 9 9 5;  C o h e n a n d Str at h-pr ot e cti o n.
m a n n 1 9 9 6).  Alt h o u g h  w e  m a y h a v e o v er esti m at e d o x y-
g e n c o ns u m pti o n f or t h e  m e as ur e d e arl y-st a g e  m ass es,

De p art ures fr o m t he  M o del
l at er-st a g e  m ass es n e v ert h el ess a p pr o a c h t h e li mits of o x-
y g e n s u p pl y t h at ar e ass u m e d i n t h e  m o d el.T h e  m o d el e x a mi n e d t h e i m pli c ati o ns of a si n gl e c o n-

str ai nt: diff usi v e s u p pl y of o x y g e n.  T h e o bj e cti v e f or t h e Fift h, e n h a n c e d o x y g e n d eli v er y fr o m e m br y o ni c stir-
ri n g of c a ps ul e fl ui d h as b e e n s u g g est e d ( B ur g gr e n 1 9 8 5;m o d el  w as n ot t o si m ul at e a c c ur at el y diff usi o n a n d c o n-

s u m pti o n i n a  m ass b ut, u n d er si m pl e d esi g n c o nstr ai nts,  H u nt er a n d  V o g el 1 9 8 6), b ut its r ol e is u n c ert ai n ( S e y-
m o ur a n d  R o b erts 1 9 9 1). E v e n if eff e cti v e, stirri n g d o est o pr e di ct a n a p pr o xi m at e u p p er b o u n d t o e g g  m ass

t hi c k n ess ( 2R m a x ) at  w hi c h o x y g e n  w o ul d b e li miti n g a n d n ot e ntir el y c o m p e ns at e f or gr e at er  m et a b oli c r at es at
l at er st a g es ( Str at h m a n n a n d Str at h m a n n 1 9 9 5;  C o h e nt o pr e di ct a s c ali n g r el ati o ns hi p b et w e e n cl ut c h t hi c k n ess

a n d t h e r e q uir e d s p a ci n g b y g el. a n d Str at h m a n n 1 9 9 6).
Si xt h,  w e ass u m e d a n is o m etri c s c ali n g of  m et a b olis mS o m e f e at ur es of n at ur al e g g  m ass es d e vi at e fr o m t h e

ass u m e d d esi g n c o nstr ai nts a n d  m a y e x pl ai n d e p art ur es  wit h e m br y o v ol u m e.  A r e vi e w of d at a s h o ws a p pr o xi-
m at el y is o m etri c s c ali n g of  m et a b oli c r at e  wit h l ar v alfr o m t h e  m o d el’s pr e di cti o ns. First, as o x y g e n is d e pl et e d

at t h e c e nt er of a  m ass, c e ntr al e m br y os  m a y r e d u c e c o n- b o d y  m ass ( H o e g h- G ul d b er g a n d  M a n a h a n 1 9 9 5), al-
t h o u g h s o m e l ar g er e m br y os c o nt ai n n utri e nt st or es t h ats u m pti o n a n d l a g i n d e v el o p m e nt. P eri p h er al h at c hi n g i n

s o m e  m ass es  m a y t h e n all o w c e ntr al e m br y os t o r es u m e ar e  m et a b oli c all y i n ert ( H o e g h- G ul d b er g a n d E ml et
1 9 9 7).  Usi n g a n all o m etri c s c ali n g t o a c c o u nt f or p ossi bl yd e v el o p m e nt as o x y g e n s u p pl y i n cr e as es ( B o ot h 1 9 9 5;

Str at h m a n n a n d Str at h m a n n 1 9 9 5), p er mitti n g cl ut c h es gr e at er n utri e nt st or es i n l ar g er e g gs  w o ul d h a v e i m-
pr o v e d t h e fit of o bs er v e d a n d pr e di ct e d s c ali n g r el ati o n-t o b e t hi c k er t h a n pr e di ct e d.

S e c o n d,  m a n y  m ass es h a v e g el ati n o us  m at eri al t h at s hi ps b et w e e n R a n d F /S ( e x p o n e nt b i n e q. [ 4]).  T h us,
a n is o m etri c s c ali n g  w as a c o ns er v ati v e ass u m pti o n.d o es n ot s p a c e e m br y os, s u c h as a n o ut er l a y er of stiff er
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S e v e nt h, att a c h e d  mi cr o fl or a c a n eit h er i n cr e as e o x y-  w h er e t h e c h a n g e i n o x y g e n c o n c e ntr ati o n C o v er ti m e t
is e q u al t o t h e diff usi o n c o ef fi ci e nt D of o x y g e n ( L 2 T 1 )g e n c o n c e ntr ati o n t hr o u g h p h ot os y nt h esis t o e x c e e d air

s at ur ati o n or c o ns u m e o x y g e n ( B a c h m a n n et al. 1 9 8 6; ti m es t h e L a pl a ci a n s q u ar e d (s u m of t h e s p ati al s e c o n d
d eri v ati v es) of c o n c e ntr ati o n  mi n us t h e o x y g e n si n k SPi n d er a n d Fri et 1 9 9 4;  C o h e n a n d Str at h m a n n 1 9 9 6).

S u c h  mi cr o fl or a  m a y cr e at e a di el fl u ct u ati o n i n t h e c o n- (t a bl e  A 1).  O x y g e n si n k ( S ) is t h e o x y g e n c o ns u m pti o n
r at e p er u nit of e g g- m ass v ol u m e ( m ol es  O 2 L 3 T 1 ); Sc e ntr ati o n of o x y g e n at t h e s urf a c e of a  m ass a n d c o ul d

eit h er i n cr e as e or d e cr e as e t h e  m a xi m u m t hi c k n ess.  T h e N M /V, w h er e N is t h e n u m b er of e m br y os, M is t h e o x y-
g e n c o ns u m pti o n p er e m br y o ( m ol es  O 2 T 1 ), a n d V iseff e ct of a b o u n d ar y l a y er c a n b e l ess t h a n t h at of a f o ul-

i n g  mi cr o fl or a. v ol u m e of t h e e g g  m ass.  T h e t er m N /V r e pr es e nts t h e
c o n c e ntr ati o n of e m br y os i n t h e  m ass.  Us e of a si n gl eEi g ht h, a t hi c k b o u n d ar y l a y er c o ul d r e d u c e o x y g e n

s u p pl y t o a n e g g  m ass ( e q. [ 3]), b ut  m oti o n of  w at er v al u e f or t h e diff usi o n c o ef fi ci e nt ( D ) i g n or es p ossi bl e
diff er e n c es i n diff usi o n i n t h e g el, c a ps ul es, or e m br y os,ar o u n d a n e g g  m ass is c o m pli c at e d b y  m o v e m e nts of t h e

m ass. S o m e g el ati n o us e g g  m ass es os cill at e i n fl o wi n g  w a- a n d S is ass u m e d t o b e u nif or m t hr o u g h o ut t h e  m ass.
At st e a d y st at e t h e e q u ati o ns ar e n o l o n g er ti m e d e-t er.  Os cill ati o n  m a y e n h a n c e d eli v er y of o x y g e n t o a s ur-

f a c e ( K o e hl a n d  Al b ert e 1 9 8 8), b ut at hi g h c urr e nt s p e e ds p e n d e nt a n d  m a y b e e x pr ess e d as f oll o ws f or a s p h er e
( Cr a n k 1 9 7 5;  C arsl a w a n d J a e g er 1 9 7 8):t h e l a y ers of ri b b o n c a n b e p us h e d a g ai nst e a c h ot h er, r e-

s ulti n g i n a n i n cr e as e i n t h e eff e cti v e t hi c k n ess of t h e
m ass a n d r e d u cti o n of fl o w p ast s urf a c es ( Bi er m a n n et al. D

1

r 2

d

dr
r 2 d C

dr
S ; ( A 2)

1 9 9 2). Fi n all y, v al u es t h at  w er e c o nst a nt i n t h e  m o d el
v ar y a m o n g e g g  m ass es a n d e n vir o n m e nts.

f or a n i n fi nit e c yli n d er:
D es pit e t h e  m o d el’s si m pli fi c ati o ns, it pr e di ct e d a g e n-

er al r el ati o ns hi p b et w e e n s p a ci n g of e m br y os a n d e g g
D

1

r

d

dr
r
d C

dr
S ; ( A 3)m ass t hi c k n ess si mil ar t o t h at o bs er v e d f or n at ur al

m ass es.  T h e  m o d el a n d o bs er v ati o ns o n b ot h e x p eri m e n-
t al a n d n at ur al e g g  m ass es i n di c at e t h at si bli n gs’ c o m p eti- a n d f or a n i n fi nit e s h e et:
ti o n f or o x y g e n c o nstr ai ns a g gr e g ati o n of e g gs i nt o
cl ut c h es.

D
d 2 C

dr 2
S , ( A 4)

A c k n o wl e d g m e nts
w h er e r is t h e r a di us of a s p h er e or c yli n d er or h alf t h e

T his r es e ar c h  w as s u p p ort e d b y a n  Of fi c e of  N a v al  R e- t hi c k n ess of a s h e et.
s e ar c h pr e d o ct or al f ell o ws hi p t o  C. E. L. a n d b y  N ati o n al
S ci e n c e F o u n d ati o n gr a nts  O C E- 8 9 2 2 6 5 9,  O C E- 9 3 0 1 6 6 5,
a n d  O C E- 9 6 3 3 1 9 3 t o  R. R. S.  W e t h a n k t h e st aff a n d s ci- R m a x f or a S p here i n  Well- Mi xe d  W ater
e ntists of t h e Fri d a y  H ar b or L a b or at ori es of t h e  U ni v er-

I nt e gr ati n g t h e diff usi o n e q u ati o n ( A 2) f or t h e s p h er e
sit y of  W as hi n gt o n a n d t h e  K e w al o  M ari n e L a b or at or y of

gi v es
t h e  U ni v ersit y of  H a w aii f or h el p a n d a d vi c e.  G.  Br o w n,
M.  D et hi er,  D.  D u g gi ns,  G.  Gi bs o n, J.  M urr a y, a n d  R.  D.

r 2 d C

dr

Sr 3

3 D
K 1 . ( A 5)P o d ols k y pr o vi d e d  m a n y of t h e e g g  m ass es.  R.  C h o c k

c oll e ct e d Tri p ne ustes gr atill a. M. Str at h m a n n d esi g n e d,
At t h e c e nt er of t h e  m ass, r 0, a n d d C /dr 0 b y s y m-b uilt, a n d s a m pl e d arti fi ci al e g g  m ass es.  T.  A n d ers o n, S.
m etr y.  T h us, K 1 0. I nt e gr ati n g a g ai n,B als er, P.  B e nt z e n, E.  B oss,  A.  C o h e n,  R.  C olli n,  T.  D a n-

i el, E. J.  D a vis,  M.  H a d fi el d,  M. Il a n,  W. J a e c kl e, P. J u-
m ars, L.  K ar p, J.  Ki n gs ol v er,  B. P er n et,  R.  D. P o d ols k y, C

Sr 2

6 D
K 2 . ( A 6)

A. S e w ell,  C. Sl ei c h er,  M. Str at h m a n n, J.  W est,  H.  A.
W o o ds, a n d a n a n o n y m o us r e vi e w er pr o vi d e d us ef ul dis- T o o bt ai n a v al u e f or K 2 w e us e t h e e q u ati o n f or t h e s ur-
c ussi o n, a d vi c e, a n d c o m m e nts. f a c e of t h e s p h er e, at r R, w h er e t h e c o n c e ntr ati o n of

o x y g e n at t h e s urf a c e of t h e s p h er e ( C R ) is k n o w n,
A P P E N D I X

C R
S R 2

6 D
K 2 . ( A 7)D eri v ati o n of E q u ati o ns

T h e g e n er al e x pr essi o n f or diff usi o n i nt o a  m ass is
R e arr a n gi n g e q u ati o n ( A 7)  wit h r es p e ct t o K 2 a n d s u bsti-
t uti n g t his e x pr essi o n f or K 2 i n e q u ati o n ( A 6) gi v es t h ed C

dt
D ∇ 2 C S , ( A 1)

g e n er al e q u ati o n
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T a bl e  A 1: D e fi niti o ns of s y m b ols

S y m b ol De fi niti o n Di me nsi o ns

C M C o n c e ntr ati o n of  O 2 i n t h e e g g  m ass m ol L 3

C R C o n c e ntr ati o n of  O 2 at t h e s urf a c e of t h e e g g  m ass m ol L 3

C W C o n c e ntr ati o n of  O 2 i n t h e b o u n d ar y l a y er ar o u n d t h e e g g  m ass m ol L 3

C ∞ C o n c e ntr ati o n of  O 2 i n t h e s urr o u n di n g  w at er m ol L 3

D Diff usi o n c o ef fi ci e nt L 2 T 1

D M Diff usi o n of c o ef fi ci e nt of t h e e g g  m ass L 2 T 1

D W Diff usi o n c o ef fi ci e nt of  w at er ar o u n d t h e e g g  m ass L 2 T 1

F S h a p e f a ct or f or  m ass es × ××
H O 2 s ol u bilit y i n s e a  w at er/ O2 s ol u bilit y i n g el × ××
K 1 K 4 C o nst a nts of i nt e gr ati o n × ××
M O 2 c o ns u m pti o n of a n e m br y o m ol  T 1

N N u m b er of e m br y os i n a n e g g  m ass × ××
r V ari a bl e dist a n c e al o n g t h e r a di us (s p h er e or c yli n d er) or h alf t hi c k n ess (s h e et) L
R R a di us of a s p h er e or i n fi nit e c yli n d er or h alf t h e t hi c k n ess of a s h e et L
R m a x M a xi m u m R all o w e d b y diff usi o n L
S E g g  m ass  m et a b oli c si n k of  O 2 ( m ol  O2 / e g g  m ass v ol u m e/ti m e) m ol L 3 T 1

V V ol u m e of e g g  m ass L 3

N ot e: L l e n gt h,  T ti m e,  M m ass,  m ol a m o u nt of o x y g e n.

w h er e H a c c o u nts f or t h e diff er e n c es i n s ol u bilit y f or o x-
C C R

Sr 2

6 D
1

R

r

2

. ( A 8)
y g e n i n t h e g el r el ati v e t o t h at i n  w at er.  Wit hi n a s p h eri-
c al  m ass 0 r R,

F or t h e c o n c e ntr ati o n of o x y g e n C t o e q u al 0 at t h e c e n-
t er of t h e  m ass  w h er e r 0, S m ust t a k e o n t h e v al u e

D M
1

r 2

d

dr
r 2

d C M

dr
S . ( A 1 1)

6 D C R /R 2 .  T h us,

I n t h e b o u n d ar y l a y er o utsi d e t h e  m ass, R r ∞ ,
R m a x √

F D C R

S
. ( A 9)

D W
1

r 2

d

dr
r 2

d C W

dr
0 . ( A 1 2)T h e v ari a bl e F is t h e s h a p e f a ct or a n d is 6 f or a s p h er e.

P erf or mi n g a n al o g o us c al c ul ati o ns (i nt e gr ati n g [ A 3] a n d
[ A 4]) f or ot h er s h a p es yi el ds i d e nti c al s ol uti o ns e x c e pt I nt e gr ati n g t h e diff usi o n e q u ati o n f or a s p h eri c al  m ass
t h at f or a n i n fi nit e c yli n d er F 4 a n d f or a n i n fi nit e ( A 1 1),  w e o bt ai n
s h e et F 2; R m a x is t h e  m a xi m u m r a di us (s p h er e or c yl-
i n d er) or h alf t hi c k n ess (s h e et) all o w e d b y diff usi o n; a n d

r 2
d C M

dr

Sr 3

3 D M

K 1 . ( A 1 3)
C R is e q u al t o t h e a m bi e nt o x y g e n c o n c e ntr ati o n b e c a us e
t h e  m o d el ass u m es n o b o u n d ar y l a y er.  V ol u m e of t h e e g g

At t h e c e nt er of t h e  m ass, r 0, a n d d C /dr 0 b y s y m-m ass ( V i n t h e S t er m) a n d R 2
m a x d o n ot c a n c el e a c h ot h er

m etr y.  T h us, K 1 0. I nt e gr ati n g a g ai n,b e c a us e R m a x is d e p e n d e nt o n t h e s p e ci fi c b o u n d ar y c o n-
diti o ns,  w hil e N /V is a pr o p ert y of t h e e g g  m ass.  T his

C M
Sr 2

6 D M

K 2 . ( A 1 4)c a n c eli n g  w as a n err or i n a pr e vi o us  m o d el ( Str at h m a n n
a n d  C h aff e e 1 9 8 4).

I nt e gr ati n g t h e diff usi o n e q u ati o n f or t h e  w at er o utsi d e
t h e  m ass ( A 1 2),  w e o bt ai n

R m a x f or a S p here i n Still  W ater
d C W

dr

K 3

r 2
. ( A 1 5)At t h e s urf a c e of t h e e g g  m ass R, t h e r el ati o ns hi p b e-

t w e e n C M , t h e c o n c e ntr ati o n of o x y g e n i nsi d e t h e  m ass,
I nt e gr ati n g a g ai n,a n d C W , t h e c o n c e ntr ati o n of o x y g e n i n t h e  w at er o utsi d e

t h e  m ass, is
C W

K 3

r
K 4 . ( A 1 6)

C W (R ) H C M (R ) , ( A 1 0)



3 0 8 T he  A meric a n  N at ur alist

At r ∞ , C W C ∞ .  T h us K 4 C ∞ .  T o o bt ai n K 3 o n e of i n v ert e br at es.  V ol. 4. F ertili z ati o n, d e v el o p m e nt a n d
p ar e nt al c ar e.  Wil e y,  N e w  Y or k.ass u m es a b al a n c e d o x y g e n fl u x at t h e s urf a c e of t h e  m ass

(R ),  Ar n ol d, J.  M. 1 9 8 4.  C e p h al o p o ds.  M oll us c a 7: 4 1 9 – 4 5 0.
B a c h m a n n,  M.  D.,  R.  G.  C arlt o n, J.  M.  B ur k h ol d er, a n d

R.  G.  W et z el. 1 9 8 6. S y m bi osis b et w e e n s al a m a n d erD M

d C M

dr
(R ) D W

d C W

dr
(R ) . ( A 1 7)

e g gs a n d gr e e n al g a e:  mi cr o el e ctr o d e  m e as ur e m e nts i n-
si d e e g gs d e m o nstr at e eff e ct of p h ot os y nt h esis o n o x y-S u bstit uti n g e q u ati o n ( A 1 3) o n t h e l eft, a n d s u bstit uti n g
g e n c o n c e ntr ati o ns.  C a n a di a n J o ur n al of  Z o ol o g y 6 4:e q u ati o n ( A 1 5) o n t h e ri g ht,  w e o bt ai n
1 5 8 6 – 1 5 8 8.

B h a u d,  M., a n d  A.  Gr e´m ar e. 1 9 8 8. L ar v al d e v el o p m e nt ofK 3
S R 3

3 D W

. ( A 1 8)
t h e t er e b elli d p ol y c h a et e E u p ol y m ni a ne b ul os a ( M o n-
t a g u) i n t h e  M e dit err a n e a n S e a.  Z o ol o gi c a S cri pt a 1 7:A v al u e f or K 2 c o m es fr o m t h e r el ati o ns hi p i n e q u ati o n
3 4 7 – 3 5 6.( A 1 0),

Bi er m a n n,  C.  H.,  G.  O. S c hi n n er, a n d  R.  R. Str at h m a n n.
1 9 9 2. I n fl u e n c e of s ol ar r a di ati o n,  mi cr o al g al f o uli n g,

C W (R )
S R 3

3 D W

1

R
C ∞ H

S R 2

6 D M

K 2 . ( A 1 9) a n d c urr e nt o n d e p ositi o n sit e a n d s ur vi v al of e m br y os
of a d ori d n u di br a c h g astr o p o d.  M ari n e E c ol o g y Pr o g-

R e arr a n gi n g t his e q u ati o n gi v es a v al u e f or K 2 , r ess S eri es 8 6: 2 0 5 – 2 1 5.
B o ot h,  D.  T. 1 9 9 5.  O x y g e n a v ail a bilit y a n d e m br y o ni c

d e v el o p m e nt i n s a n d s n ail ( P oli nices s or di d us ) e g gK 2
S R 2

3

1

H D W

1

2 D M

C ∞

H
, ( A 2 0)

m ass es. J o ur n al of E x p eri m e nt al  Bi ol o g y 1 9 8: 2 4 1 – 2 4 7.
Br e n c hl e y,  G.  A. 1 9 8 1. Li miti n g r es o ur c es a n d t h e li mits

t h at c a n b e s u bstit ut e d i nt o e q u ati o n ( A 1 4).  T h us, t h e t o r e pr o d u cti o n i n t h e ‘‘ m u d’’ s n ail Il y a n ass a o bs olet a
s ol uti o ns ar e i n  B ar nst a bl e  H ar b or,  M ass a c h us etts.  Bi ol o gi c al  B ull e-

ti n 1 6 1: 3 2 3.
C M (r)

Sr 2

6 D M

S R 2

3

1

H D W

1

2 D M

C ∞

H
( A 2 1) Bri d g es,  T. S. 1 9 9 3.  R e pr o d u cti v e i n v est m e nt i n f o ur

d e v el o p m e nt al  m or p hs of Stre bl os pi o ( P ol y c h a et a:
a n d S pi o ni d a e).  Bi ol o gi c al  B ull eti n 1 8 4: 1 4 4 – 1 5 2.

B ur g gr e n,  W. 1 9 8 5.  G as e x c h a n g e,  m et a b olis m, a n d
C W (r)

S R 3

3 D W

1

r
C ∞ . ( A 2 2) ‘‘ v e ntil ati o n’’ i n g el ati n o us fr o g e g g  m ass es. P h ysi ol o g-

i c al  Z o ol o g y 5 8: 5 0 3 – 5 1 4.
C arsl a w,  H. S., a n d J.  C. J a e g er. 1 9 7 8.  C o n d u cti o n of h e atIf  w e ass u m e t h at t h e s ol u biliti es of o x y g e n i n  w at er a n d

i n s oli ds.  Cl ar e n d o n,  O xf or d.g el ar e t h e s a m e ( H 1), t h e n at R,  C W C M , a n d
C h a p m a n,  G. 1 9 6 5.  T h e e g g c o c o o ns of Sc ol o pl os ar mi ger

C M (R ) C W (R )
S R 2

3 D W

C ∞ . ( A 2 3) O. F.  M u¨ ll er.  Bi ol o gi c al  B ull eti n 1 2 8: 1 8 9 – 1 9 7.
C o h e n, S.  C., a n d  R.  R. Str at h m a n n. 1 9 9 6. E m br y os at

t h e e d g e of t ol er a n c e: eff e cts of e n vir o n m e nt a n dA v al u e of 1 f or H is pr o b a bl y a g o o d a p pr o xi m ati o n b e-
str u ct ur e of e g g  m ass es o n s u p pl y of o x y g e n t o e m-c a us e t h e a p p ar e nt dr o p i n o x y g e n c o n c e ntr ati o n a cr oss
br y os.  Bi ol o gi c al  B ull eti n 1 9 0: 8 – 1 5.t h e s urf a c e of Mel a n oc hl a m ys di o me de a e g g  m ass es  w as

C o urt n e y, S. P. 1 9 8 4.  T h e e v ol uti o n of e g g cl ust eri n g b y0 % – 8. 3 % of air s at ur ati o n, a n d t his diff er e n c e c o ul d b e
b utt er fli es a n d ot h er i ns e cts.  A m eri c a n  N at ur alist 1 2 3:i n p art fr o m stirri n g s e nsiti vit y of t h e el e ctr o d es ( C o h e n
2 7 6 – 2 8 1.a n d Str at h m a n n 1 9 9 6). S u bstit uti n g e q u ati o n ( A 2 3) f or

Cr a n e, S. 1 9 7 1.  T h e f e e di n g a n d r e pr o d u cti v e b e h a vi or ofC R i n e q u ati o n ( A 9),  w h er e D e q u als D M , a n d r e arr a n g-
t h e S a c o gl oss a n g astr o p o d Ole a h a nsi nee nsis A g ers-i n g t h e t er ms  wit h r es p e ct t o R m a x yi el ds
b or g, 1 9 2 3.  V eli g er 1 4: 5 7 – 5 9.

Cr a n k, J. 1 9 7 5.  M at h e m ati cs of diff usi o n. 2 d e d.  Cl a-R m a x

√
6 D M C ∞

S 1 2
D M

D W

. ( A 2 4)
r e n d o n,  O xf or d.

Cris p,  D. J. 1 9 5 9.  T h e r at e of d e v el o p m e nt of B al a n us b a-
l a n oi des ( L.) e m br y os i n vitr o. J o ur n al of  A ni m al E c ol-
o g y 2 8: 1 1 9 – 1 3 2.

— — —. 1 9 7 6.  T h e r ol e of t h e p el a gi c l ar v a. P a g es 1 4 5 –
Lit er at ur e  Cit e d

1 5 5 i n P. S p e n c er  D a vi es, e d. P ers p e cti v es i n e x p eri-
m e nt al bi ol o g y. P er g a m o n,  O xf or d.Al v ari ñ o,  A. 1 9 9 0.  C h a et o g n at h a. P a g es 2 5 5 – 2 8 2 i n K.  G.

A di y o di a n d  R.  G.  A di y o di, e ds.  R e pr o d u cti v e bi ol o g y  D e  M arti ni, E. E. 1 9 9 1. S p a w ni n g s u c c ess of t h e  m al e
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pl ai n fi n  mi ds hi p m a n. II. S u bstr at u m as a li miti n g s p a-  K o e hl,  M.  A.  R., a n d  R. S.  Al b ert e. 1 9 8 8. Fl o w, fl a p pi n g,
a n d p h ot os y nt h esis of Nere oc ystis l uet ke a n a: a f u n c-ti al r es o ur c e. J o ur n al of E x p eri m e nt al  M ari n e  Bi ol o g y

a n d E c ol o g y 1 4 6: 2 3 5 – 2 5 1. ti o n al c o m p aris o n of u n d ul at e a n d fl at bl a d e  m or p h ol-
o gi es.  M ari n e  Bi ol o g y 9 9: 4 3 5 – 4 4 4.Eri c ks o n,  D. L., a n d E.  K. Pi kit c h. 1 9 9 3.  A hist ol o gi c al

d es cri pti o n of s h orts pi n e t h or n y h e a d, Se b ast ol o b us Kr ess,  A. 1 9 7 1.  Ü b er di e E nt wi c kl u n g d er Ei k a ps el v ol u-
mi n a b ei v ers c hi e d e n e n  O pist o br a n c hi er- Art e n ( M ol-al asc a n us o v ari es: str u ct ur es ass o ci at e d  wit h t h e pr o-

d u cti o n of g el ati n o us e g g  m ass es. E n vir o n m e nt al  Bi ol- l us c a,  G astr o p o d a).  H el g ol a e n d er  Wiss e ns c h aftli c h e
M e er es u nt ers u c h u n g e n 2 2: 3 2 6 – 3 4 9.o g y of Fis h es 3 6: 2 7 3 – 2 8 2.

G er a erts,  W. P.  M., a n d J. J o os e. 1 9 8 4. Fr es h w at er s n ails  Kr ess,  A., a n d L. S c h m e k el. 1 9 9 2. Str u ct ur e of t h e f e m al e
g e nit al gl a n ds of t h e o vi d u ct i n t h e o pist h o br a n c h( B as o m m at o p h or a).  M oll us c a 7: 1 4 1 – 2 0 7.

Gi bs o n,  G.  D., a n d F.- S.  C hi a. 1 9 9 1.  C o ntr asti n g r e pr o-  m oll us c, R u nci n a. Tiss u e a n d  C ell 2 4: 9 5 – 1 1 0.
L a B ar b er a,  M. 1 9 8 9.  A n al y zi n g b o d y si z e as a f a ct or i nd u cti v e  m o d es i n t w o s y m p atri c s p e ci es of H a mi n ae a

( O pist h o br a n c hi a:  C e p h al as pi d e a). J o ur n al of  M ol- e c ol o g y a n d e v ol uti o n.  A n n u al  R e vi e w of E c ol o g y a n d
S yst e m ati cs 2 0: 9 7 – 1 1 7.l us c a n St u di es 5 7: 4 9 – 6 0.

Gi or gi,  A. E., a n d J. L.  C o n gl et o n. 1 9 8 4. Eff e cts of c ur- L a c k,  D. 1 9 4 7.  T h e si g ni fi c a n c e of cl ut c h si z e. 1. I ntr as p e-
ci fi c v ari ati o n. I bis 8 9: 3 0 2 – 3 5 2.r e nt v el o cit y o n d e v el o p m e nt a n d s ur vi v al of li n g c o d,

O p hi o d o n el o n g at a, e m br y os. E n vir o n m e nt al  Bi ol o g y of  M a c ki nt os h,  G.  M. 1 9 6 0.  T h e  m or p h ol o g y of t h e br assi c a
r o ot e el w or m Heter o der a cr ucifer ae Fr a n kli n, 1 9 4 5.Fis h es 1 0: 1 5 – 2 7.

H a n d,  C., a n d  K.  R.  U hli n g er. 1 9 9 2.  T h e c ult ur e, s e x u al  N e m at ol o gi c a 5: 1 5 8 – 1 6 5.
M a g g e nti,  A.  R. 1 9 6 2.  T h e pr o d u cti o n of t h e g el ati n o usa n d as e x u al r e pr o d u cti o n, a n d gr o wt h of t h e s e a

a n e m o n e Ne m at ostell a vecte nsis. Bi ol o gi c al  B ull eti n  m atri x a n d its t a x o n o mi c si g ni fi c a n c e i n T yle nc h ul us
( N e m at o d a:  T yl e n c h uli n a e). Pr o c e e di n gs of t h e  H el-1 8 2: 1 6 9 – 1 7 6.

H ess,  H.  C. 1 9 9 1.  T h e e v ol uti o n of b e nt hi c d e v el o p m e nt  mi nt h ol o gi c al S o ci et y of  W as hi n gt o n 2 9: 1 3 9 – 1 4 4.
M c E u e n, F. S.,  B. L.  W u, a n d F.- S.  C hi a. 1 9 8 3.  R e pr o d u c-of  m ari n e or g a nis ms: c o nstr ai nts a n d c o ns e q u e n c es.

P h. D. t h esis.  U ni v ersit y of  W as hi n gt o n, S e attl e. ti o n a n d d e v el o p m e nt of S a bell a  me di a, a s a b elli d
p ol y c h a et e  wit h e xtr at u b ul ar br o o di n g.  M ari n e  Bi ol o g yHill,  A.  V. 1 9 2 9.  T h e diff usi o n of o x y g e n a n d l a cti c a ci d

t hr o u g h tiss u es. Pr o c e e di n gs of t h e  R o y al S o ci et y of 7 6: 3 0 1 – 3 0 9.
M or e n o,  G. 1 9 9 6. E n er g eti cs of d e v el o p m e nt a n d tr a ns-L o n d o n  B,  Bi ol o gi c al S ci e n c es 1 0 4: 3 9 – 9 6.

Hi nt o n,  H. E. 1 9 8 1.  Bi ol o g y of i ns e ct e g gs. P er g a m o n, p ort of diss ol v e d or g a ni c  m att er b y e g gs, e m br y os a n d
l ar v a e of t hr e e c o n g e n eri c s e ast ars (P atiriell a ): c o m p ar-O xf or d.

H o e g h- G ul d b er g,  O., a n d  R.  B. E ml et. 1 9 9 7. E n er g y us e is o n a m o n g d e v el o p m e nt al  m o d es. P h. D. t h esis.  U ni-
v ersit y of S y d n e y, S y d n e y.d uri n g t h e d e v el o p m e nt of a l e cit h otr o p hi c a n d a pl a n k-

t otr o p hi c e c hi n oi d.  Bi ol o gi c al  B ull eti n 1 9 2: 2 7 – 4 0.  M orris, S., a n d  C.  R.  Bri d g es. 1 9 9 4. Pr o p erti es of r es pir a-
t or y pi g m e nts i n bi m o d al br e at hi n g a ni m als: air a n dH o e g h- G ul d b er g,  O., a n d  D.  T.  M a n a h a n. 1 9 9 5.  C o ul o-

m etri c  m e as ur e m e nt of o x y g e n c o ns u m pti o n d uri n g  w at er br e at hi n g b y fis h a n d cr ust a c e a ns.  A m eri c a n
Z o ol o gist 3 4: 2 1 6 – 2 2 8.d e v el o p m e nt of  m ari n e i n v ert e br at e e m br y os a n d l ar-

v a e. J o ur n al of E x p eri m e nt al  Bi ol o g y 1 9 8: 1 9 – 3 0.  N e ws o m e,  G. E., a n d J.  T o m p ki ns. 1 9 8 5.  Y ell o w p er c h
e g g  m ass es d et er pr e d at ors.  C a n a di a n J o ur n al of  Z o ol-H or n e,  R.  A. 1 9 6 9.  M ari n e c h e mistr y: t h e str u ct ur e of

w at er a n d t h e c h e mistr y of t h e h y dr os p h er e.  Wil e y- o g y 6 3: 2 8 8 2 – 2 8 8 4.
P ar k er,  G.  A., a n d  M.  B e g o n. 1 9 8 6.  O pti m al e g g si z e a n dI nt ers ci e n c e,  N e w  Y or k.

H u nt er,  T., a n d S.  V o g el. 1 9 8 6. S pi n ni n g e m br y os e n- cl ut c h si z e: eff e cts of e n vir o n m e nt a n d  m at er n al p h e-
n ot y p e.  A m eri c a n  N at ur alist 1 2 8: 5 7 3 – 5 9 2.h a n c e diff usi o n t hr o u g h g el ati n o us e g g  m ass es. J o ur n al

of E x p eri m e nt al  M ari n e  Bi ol o g y a n d E c ol o g y 9 6: P e c h e ni k, J.  A. 1 9 7 8.  A d a pt ati o ns t o i nt erti d al d e v el o p-
m e nt: st u di es o n N ass ari us o bs olet us. Bi ol o gi c al  B ull e-3 0 3 – 3 0 8.

H urst,  A. 1 9 6 7.  T h e e g g  m ass es a n d v eli g ers of t hirt y ti n 1 5 4: 2 8 2 – 2 9 1.
— — —. 1 9 7 9.  R ol e of e n c a ps ul ati o n i n i n v ert e br at e lif eN ort h e ast P a ci fi c o pist h o br a n c hs.  V eli g er 9: 2 5 5 – 2 8 8.

H y m a n, L.  H. 1 9 5 1.  T h e i n v ert e br at es.  V ol. 3.  A c a nt h o- hist ori es.  A m eri c a n  N at ur alist 1 1 4: 8 5 9 – 8 7 0.
— — —. 1 9 8 3. E g g c a ps ul es of N ucell a l a pill us ( L.) pr ot e ctc e p h al a,  As c h el mi nt h es, a n d E nt o pr o ct a.  M c Gr a w- Hill,

N e w  Y or k. a g ai nst l o w s ali nit y str ess. J o ur n al of E x p eri m e nt al  M a-
ri n e  Bi ol o g y a n d E c ol o g y 7 1: 1 6 5 – 1 7 9.J a e c kl e,  W.  B. 1 9 9 5.  V ari ati o n i n si z e, e n er g y c o nt e nt,

a n d bi o c h e mi c al c o m p ositi o n of i n v ert e br at e e g gs: c or-  — — —. 1 9 8 6.  T h e e n c a ps ul ati o n of e g gs a n d e m br y os b y
m oll us cs: a n o v er vi e w.  A m eri c a n  M al a c ol o gi c al  B ull e-r el at es t o t h e  m o d e of l ar v al d e v el o p m e nt. P a g es 4 9 – 7 8

i n L.  M c E d w ar d, e d. E c ol o g y a n d e v ol uti o n of  m ari n e ti n 4: 1 6 5 – 1 7 2.
P err o n, F. E. 1 9 8 1.  T h e p artiti o ni n g of r e pr o d u cti v e e n-i n v ert e br at e l ar v a e.  C R C,  B o c a  R at o n, Fl a.
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er g y b et w e e n o v a a n d pr ot e cti v e c a ps ul es i n  m ari n e of  m ari n e i n v ert e br at es of t h e n ort h er n P a ci fi c c o ast.
U ni v ersit y of  W as hi n gt o n Pr ess, S e attl e.g astr o p o ds of t h e g e n us C o n us. A m eri c a n  N at ur alist

1 1 8: 1 1 0 – 1 1 8. Str at h m a n n,  R.  R. 1 9 8 5. F e e di n g a n d n o nf e e di n g l ar v al
d e v el o p m e nt a n d lif e- hist or y e v ol uti o n i n  m ari n e i n-Pi n d er,  A.  W., a n d S.  C. Fri et. 1 9 9 4.  O x y g e n tr a ns p ort i n

e g g  m ass es of t h e a m p hi bi a ns R a n a s yl v atic a a n d A m- v ert e br at es.  A n n u al  R e vi e ws of E c ol o g y a n d S yst e m at-
i cs 1 6: 3 3 9 – 3 6 1b yst o m a  m ac ul at u m: c o n v e cti o n diff usi o n a n d o x y g e n

pr o d u cti o n b y al g a e. J o ur n al of E x p eri m e nt al  Bi ol o g y  — — —. 1 9 9 0.  W h y lif e hist ori es e v ol v e diff er e ntl y i n t h e
s e a.  A m eri c a n  Z o ol o gist 3 0: 1 9 7 – 2 0 7.1 9 7: 1 7 – 3 0.

P o w ell, E. 1 9 8 9.  O x y g e n, s ul fi d e a n d diff usi o n:  w h y t hi o-  — — —. 1 9 9 5. P e c uli ar c o nstr ai nts o n lif e hist ori es i m-
p os e d b y pr ot e cti v e or n utriti v e d e vi c es f or e m br y os.bi oti c  m ei of a u n a  m ust b e s ul fi d e-i ns e nsiti v e first- or d er

r es pir ers. J o ur n al of  M ari n e  R es e ar c h 4 7: 8 8 7 – 9 3 2.  A m eri c a n  Z o ol o gist 3 5: 4 2 6 – 4 3 3.
Str at h m a n n,  R.  R., a n d  C.  C h aff e e. 1 9 8 4.  C o nstr ai nts o nR a wli n gs,  T.  A. 1 9 9 4. E n c a ps ul ati o n of e g gs b y  m ari n e

g astr o p o ds: eff e ct of v ari ati o n i n c a ps ul e f or m o n t h e e g g  m ass es. II. Eff e ct of s p a ci n g, si z e, a n d n u m b er of
e g gs o n v e ntil ati o n of  m ass es of e m br y os i n j ell y,v ul n er a bilit y of e m br y os t o pr e d ati o n. E v ol uti o n 4 8:

1 3 0 1 – 1 3 1 3. a d h er e nt gr o u ps, or t hi n- w all e d c a ps ul es. J o ur n al
of E x p eri m e nt al  M ari n e  Bi ol o g y a n d E c ol o g y 8 4: 8 5 –— — —. 1 9 9 6. S hi el ds a g ai nst ultr a vi ol et r a di ati o n: a n a d-

diti o n al pr ot e cti v e r ol e f or t h e e g g c a ps ul es of b e nt hi c 9 3.
Str at h m a n n,  R.  R., a n d  M. F. Str at h m a n n. 1 9 8 9. E v ol u-m ari n e g astr o p o ds.  M ari n e E c ol o g y Pr o gr ess S eri es

1 3 6: 8 1 – 9 5. ti o n ar y o p p ort u niti es a n d c o nstr ai nts d e m o nstr at e d b y
arti fi ci al g el ati n o us e g g  m ass es. P a g es 2 0 1 – 2 0 9 i n J. S.Ris er,  N.  W. 1 9 7 4.  N e m erti n e a. P a g es 3 5 9 – 3 8 9 i n A.  C.

Gi es e a n d J. S. P e ars e, e ds.  R e pr o d u cti o n of  m ari n e i n-  R yl a n d a n d P.  A.  T yl er, e ds.  R e pr o d u cti o n, g e n eti cs
a n d distri b uti o n of  m ari n e or g a nis ms.  Ols e n  &  Ols e n,v ert e br at es.  V ol. 1.  A c o el o m at e a n d ps e u d o c o el o m at e

m et a z o a ns.  A c a d e mi c Pr ess,  N e w  Y or k. Fr e d e ns b or g.
— — —. 1 9 9 5.  O x y g e n s u p pl y a n d li mits o n a g gr e g ati o nR off,  D.  A. 1 9 9 2.  T h e e v ol uti o n of lif e hist ori es.  C h a p-

m a n  &  H all,  N e w  Y or k. of e m br y os. J o ur n al of t h e  M ari n e  Bi ol o gi c al  Ass o ci a-
ti o n of t h e  U nit e d  Ki n g d o m 7 5: 4 1 3 – 4 2 8.R u mrill, S. S. 1 9 9 0.  N at ur al  m ort alit y of  m ari n e i n v ert e-

br at e l ar v a e.  O p h eli a 3 2: 1 6 3 – 1 9 8. T o d d,  C.  D. 1 9 7 9.  R e pr o d u cti v e e n er g eti cs of t w o s p e ci es
of d ori d n u di br a n c hs  wit h pl a n kt otr o p hi c a n d l e cit h o-S at o,  K., a n d  K.  T o d a. 1 9 8 3.  O x y g e n u pt a k e r at e of i m-

m o bili z e d gr o wi n g C a n di d a li p ol ytic a. J o ur n al of F er- tr o p hi c l ar v al str at e gi es.  M ari n e  Bi ol o g y 5 3: 5 7 – 6 8.
— — —. 1 9 8 7.  R e pr o d u cti v e e n er g eti cs a n d l ar v al str at e-m e nt ati o n  T e c h n ol o g y 6 1: 2 3 9 – 2 4 5.

S at o,  M., a n d  K.  Os a n ni. 1 9 9 6.  R ol e of j ell y  m atri x of e g g gi es of n u di br a n c h  m oll us ks: eff e cts of r ati o n l e v el
d uri n g t h e s p a w ni n g p eri o d i n O nc hi d oris  m uric at am ass es i n f ertili z ati o n of t h e p ol y c h a et e L u m bri nereis

l atreilli. I n v ert e br at e  R e pr o d u cti o n a n d  D e v el o p m e nt ( M ü ll er) a n d A d al ari a pr o xi m a ( Al d er a n d  H a n c o c k).
A m eri c a n  M al a c ol o gi c al  B ull eti n 5 2: 2 9 3 – 3 0 1.2 9: 1 8 5 – 1 9 1.

S c h mi dt,  G.  A. 1 9 3 4. Ei n z w eit er E nt wi c kl u n gst y p us  Wils o n,  H.  W., Jr. 1 9 8 6.  D et a c h m e nt of e g g  m ass es of a
p ol y c h a et e: e n vir o n m e nt al ris ks of b e nt hi c pr ot e cti v ev o n Li ne us gessere nsis-r u ber O. F.  M u¨ ll. ( N e m erti ni).

Z o ol o gis c h e J a hr b u c h  A bt eil u n g  A n at o mi e  O nt o g e ni e d e v el o p m e nt. E c ol o g y 6 7: 8 1 0 – 8 1 5.
Wi n kl er,  D.  W., a n d  K.  W alli n. 1 9 8 7.  Offs pri n g si z e a n dTi er e 5 8: 6 0 7 – 6 6 0.

S e y m o ur,  R. S., a n d  D. J.  Br a df or d. 1 9 9 5.  R es pir ati o n of n u m b er: a lif e hist or y  m o d el li n ki n g eff ort p er off-
s pri n g a n d t ot al eff ort.  A m eri c a n  N at ur alist 1 2 9:a m p hi bi a n e g gs. P h ysi ol o gi c al  Z o ol o g y 6 8: 1 – 2 5.

S e y m o ur,  R. S., a n d J.  D.  R o b erts. 1 9 9 1. E m br y o ni c r es- 7 0 8 – 7 2 0.
W o o ds,  H.  A., a n d  R. L.  D e Sil ets, Jr. 1 9 9 7. E g g- m ass g elpir ati o n a n d o x y g e n distri b uti o n i n f o a m y a n d n o n-

f o a m y e g g  m ass es of t h e fr o g Li m n o d y n astes t as m a- of Mel a n oc hl a m ys di o me de a ( B er g h) pr ot e cts e m br y os
fr o m l o w s ali nit y.  Bi ol o gi c al  B ull eti n 1 9 3 (i n pr ess).nie nsis. P h ysi ol o gi c al  Z o ol o g y 6 4: 1 3 2 2 – 1 3 4 0.

St e ar ns, S.  C. 1 9 9 2.  T h e e v ol uti o n of lif e hist ori es.  O x-  Y a n a gis a w a,  T. 1 9 7 5.  R es pir ati o n a n d e n er g y  m et a b olis m.
P a g es 5 1 0 – 5 4 9 i n  G.  C zi h a k, e d.  T h e s e a ur c hi n e m-f or d  U ni v ersit y Pr ess,  O xf or d.

Sti c kl e,  W.  B. 1 9 7 3.  T h e r e pr o d u cti v e p h ysi ol o g y of t h e br y o. S pri n g er,  N e w  Y or k.
Z ar, J.  H. 1 9 8 4.  Bi ost atisti c al a n al ysis. Pr e nti c e  H all, E n-i nt erti d al pr os o br a n c h T h ais l a mell os a ( G m eli n). I.

S e as o n al c h a n g es i n t h e r at e of o x y g e n c o ns u m pti o n gl e w o o d  Cliffs,  N.J.
a n d b o d y c o m p o n e nt i n d e x es.  Bi ol o gi c al  B ull eti n 1 4 4:
5 1 1 – 5 2 4. Ass o ci at e E dit ors: S h ar o n  B. E m ers o n

St e p h e n  R. P al u m biStr at h m a n n,  M. F. 1 9 8 7.  R e pr o d u cti o n a n d d e v el o p m e nt


