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abstract

Q u a l i t a t i v e  an d  q u a n t i t a t i v e  o b s e r v a t i o n s  on 24 s p e c i e s  
o f  m a r i n e  b r y o z o a n s  f rom  s o u t h e r n  C a l i f o r n i a  have a v a r ­
i e t y  o f  m o r p h o l o g i c a l  and b e h a v i o u r a l  a d a p t a t i o n s  r e l a t e d  
t o  f e e d i n g  a c t i v i t i e s  i n  a v a r i e t y  o f  growth forms, i n c l ­
u d i n g  m a s s i v e  b r a n c h i n g ,  b i l a m i n a r ,  and r e t e p o r i f o r m .  A 
h i g h  d e g r e e  o f  c o r r e l a t i o n  e x i s t s  be tween  s k e l e t a l  and 
s o f t - p a r t  m o rpho logy?  b e h a v i o u r a l  c h a r a c t e r s  a r e  n o t  as 
c l o s e l y  l i n k e d  t o  m orpho logy .  Feeding  b e h a v io u r  i n  t h e  
v a r i o u s  s p e c i e s  r a n g e s  f rom  p a s s i v e  f i l t r a t i o n  by i n d i ­
v i d u a l  p o l y p i d e s  t o  h i g h l y  p a t t e r n e d  b e h a v io u r  i n  which 
p o l y p i d e s  c o o p e r a t e  t o  g e n e r a t e  c o lony -w ide  c u r r e n t  p a t ­
t e r n s  and  t o  remove  v a r i o u s  s i z e s  o f  w a s te  m a t e r i a l s .

INTRODUCTION

A d a p t a t i o n s  o f  m orphology ,  o r i e n t a t i o n  o f  feed ing  o r ­
g a n s ,  and  a c t i v e  b e h a v i o u r a l  mechanisms e n a b le  s u sp e n s io n -  
f e e d e r s  t o  i n t e r a c t  w i t h  t h e  su r ro u n d in g  w a te r  c u r r e n t s  
f o r  e f f e c t i v e  f e e d i n g .  S u s p e n s i o n - f e e d e r s  can be s p l i t  
i n t o  two c a t e g o r i e s :  p a s s i v e  f e e d e r s ,  which r e l y  on e x t ­
e r n a l  w a t e r  f lo w  t o  move w a t e r  t h r o u g h  t h e i r  f i l t e r i n g  
o r g a n s ,  and a c t i v e  f e e d e r s  which  have some means o f  f o r c ­
i n g  w a t e r  t h r o u g h  t h e  f i l t e r i n g  o rg an s  ( Jo rgensen ,  1966) .

The  d i c h o t o m y  b e tw e e n  a c t i v e  and p a s s i v e  su sp en s io n  
f e e d e r s  may n o t  b e  c o m p le te ,  a s  LaBarbera  (1977) p o i n t s  
o u t .  A c t i v e  s u s p e n s i o n  f e e d e r s  somet imes  make use  o f  hy­
d r o d y n a m i c  e f f e c t s  t o  t a k e  t h e  p l a c e  o f  a c t i v e  pumping. 
T h i s  i s  s e e n  i n  s o l i t a r y  a n im a l s  such as  b a l a n o i d  b a r n a c ­
l e s  w h ic h  f i l t e r  a c t i v e l y  a t  low c u r r e n t  speeds  b u t  ex tend  
t h e i r  c i r r i  a s  p a s s i v e  f a n s  a t  h i g h e r  speeds  (Cr isp  and

S y s t e m a t i c a  A s s o c ia t io n  S p e c ia l  V olum e No. 13, "Advances in  B ryozoology", e d ite d  b y , 
G . P .  L arw ood  & M.B. A b b o t t ,  1979, p p . 247-268, Academic P r e s s ,  London & New York.
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S ou thw ard ,  1 9 6 1 ) .  A r t i c u l a t e  b r a c h i o p o d s  ( L a B a r b e r a , 1977) 
can  o r i e n t a t e  t h e i r  s h e l l s  so  t h a t  a m b i e n t  c u r r e n t s  aug­
ment t h e  c i l i a r y  f low t h r o u g h  t h e  l o p h o p h o r e .

S t u d i e s  on r e s p o n s e s  o f  c o l o n i a l  o r g a n i s m s  a r e  f e w e r .
Vogel (1974) h a s  shown t h a t  ev en  models  o f  s p o n g e s  i n  
moving w a t e r  w i l l  pump w a t e r  i n  one d i r e c t i o n  and  t h a t  
l i v i n g  sp o n g es  make u s e  o f  a m b ie n t  c u r r e n t s  t o  i n c r e a s e  
w a t e r  f lo w  t o  t h e i r  b o d i e s ,  C h a m b e r l a in  and  G raus  (1975) 
have  examined ways i n  w h ich  v a r i o u s  p a r a m e t e r s  o f  b r a n c h ­
in g  i n t e r a c t  w i t h  c u r r e n t s  t o  p a t t e r n  f l o w  t h r o u g h  c o r a l  i
c o l o n i e s .  j

The p r o d u c t i o n  o f  f e e d i n g  c u r r e n t s  b y  m a r i n e  b r y o z o a n s  
and  p a t t e r n i n g  o f  t h e s e  c u r r e n t s  h a v e  come u n d e r  i n v e s t i ­
g a t i o n  o n l y  r e c e n t l y .  B a n ta ,  McKinney and Zimmer (1974) 
were  t h e  f i r s t  t o  p o i n t  o u t  t h e  i m p o r t a n c e  o f  c o l o n y - w i d e  
e x c u r r e n t s .  Cook (1977) r e p o r t e d  o b s e r v a t i o n s  on  c o l o n y -  
w ide  c u r r e n t s  i n  16 s p e c i e s  o f  b r y o z o a n s  f rom  t h e  N or th  
A t l a n t i c  and t h e  M e d i t e r r a n e a n .

The p r e s e n t  a u th o r  h a s  d e s c r i b e d  p a t t e r n s  i n  m o rp h o l -  :
ogy and f e e d i n g  b e h a v i o u r  o f  i n d i v i d u a l s  and  c o l o n i e s  f o r  
56 s p e c i e s  from F l o r i d a  and Panama (W ins ton ,  1 9 7 8 ) .

These s t u d i e s  have  shown t h e  f o l l o w i n g ;  (1) I n  s p e c i e s  
h a v in g  i n d i v i d u a l i z e d  b e h a v i o u r  and w i d e l y  s e p a r a t e d  or 
u n i s e r i a l  z o o id s  ( e . g .  A e te a  s p . ,  A e v e r r i l l i a  a r m a t a .
B ow erbank ia  spp ,  C r i s i a  s p . ,  B e a n i a  i n t e r m e d i a . S u n d a n e l l a  
s i b o g a e ) c o lo n y  c u r r e n t s  a r e  weak o r  n o n - e x i s t e n t  (Cook,
1977? W ins ton ,  1978) .  (2) I n  e r e c t  s p e c i e s  w i t h  a u n i l a m -  
i n a r  c o lo n y  s t r u c t u r e  ( e . g .  B ugu la  s t o l o n i f e r a , jb.
n e r i t i n a , B. t u r r i t a , C a u l i b u g u l a  d e n d r o g r a p t a , C. 
p e a r s e i , R e t e p o r e l l i n a ~ e v e l i n a e , S e r t e l l a  s p .  ) s t r o n g  and 
u n r e s t r i c t e d  u n i d i r e c t i o n a l  w a t e r  f lo w  i s  m a i n t a i n e d  
a l l o w i n g  lo p h o p h o r e s  maximum a c c e s s  t o  s u s p e n d e d  food 
p a r t i c l e s  (Cook, 1977? W in s to n ,  1 9 7 8 ) .  (3) I n  some e n c r ­
u s t i n g  forms ( e . g .  Conopeum s e u r a t i , C. t e n u i s s i m u m .
Membranipora  t e n u i s , M. a r b o r e s c e n s , A l c y o n i d i u m  po lyoum ,
A. p o ly p y lu m ) c u r r e n t s  may b e  augmented  b y  l o p h o p h o r e  
c l u s t e r i n g  and r e l a t i v e l y  u n p a t t e r n e d  t u r b u l e n t  f lo w  1
c r e a t e d  (Wins ton,  1 9 7 8 ) .  (4) However,  i n  m o s t  e n c r u s t i n g  
forms u n r e s t r i c t e d  c o n t i n u o u s  w a t e r  f lo w  t h r o u g h  t h e  
l o p h o p h o r e s  o f  t h e  c o lo n y  a p p e a r s  t o  r e q u i r e  s e p a r a t i o n  ■
o f  i n c u r r e n t s  and e x c u r r e n t s  b y  p o l y p i d e  p o s i t i o n  and i
a c t i v i t y  a l o n e  or by  p o l y p i d e  p o s i t i o n i n g  i n  c o n j u n c t i o n  
w i t h  s k e l e t a l  p a t t e r n i n g .  i

M ass iv e  b r a n c h i n g  and b i l a m i n a r  c o l o n i e s  a r e  a l s o  com- I \
mon among m ar ine  b r y o z o a n s ,  b u t  t h e i r  f e e d i n g  and  c u r r e n t  ! \
p a t t e r n s  have  n o t  b e en  d e s c r i b e d  u n t i l  now. The work r e -  |
p o r t e d  ‘h e r e ,  a  c o n t i n u a t i o n  o f  t h e  s t u d y  o f  W in s t o n  (1978) I

t  J
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i s  b a s e d  on d a t a  f o r  2 4 s p e c i e s  from i n t e r t i d a l  and s u b -  
t i d a l  e n v i r o n m e n t s  a ro u n d  M onterey ,  C a l i f o r n i a .  Observ­
a t i o n s  w e r e  made t o  o b t a i n  i n f o r m a t i o n  on 'more s p e c i e s  i n  
g e n e r a l  and  s p e c i f i c a l l y  t o  d i s c o v e r  t y p e s  o f  b e h a v i o u r  
and c u r r e n t  p a t t e r n s  p r e s e n t  i n  m a ss iv e  b ra n c h in g  and 
b i l a m i n a r  f o r m s .

MATERIALS AND METHODS

S p e c i m e n s  f r o m  i n t e r t i d a l  and s u b t i d a l  env i ronm en ts  i n  
t h e  M o n t e r e y  a r e a  w e re  m a i n t a i n e d  i n  r u n n in g  s e a w a te r  u n ­
t i l  t h e y  c o u l d  b e  o b s e r v e d  and p h o to g ra p h e d  ( u s u a l l y  w i t h i n  
a few h o u r s  o f  c o l l e c t i o n )  . O b s e r v a t io n s  were made of 
f e e d i n g  on  n a t u r a l  p a r t i c l e s  i n  t h e  w a t e r .  In  a d d i t i o n ,  
c u l t u r e d  p h y t o p l a n k t o n  were  added t o  s t i m u l a t e  feed ing  
a c t i v i t y .  C a rm in e  p a r t i c l e s  and p l a s t i c  b e ad s  (1-30  um 
i n  d i a m e t e r )  w e r e  u s e d  t o  s t u d y  r e j e c t i o n  mechanisms.

M o r p h o l o g i c a l  p a r a m e t e r s  measured c o r re sp o n d  w i t h  t h o s e  
made i n  t h e  p r e v i o u s  s t u d y :  s k e l e t a l  c h a r a c t e r s  ( i n c l u d i n g  
l e n g t h  a n d  w i d t h  o f  z o o i d ,  l e n g t h  and w id th  o f  o r i f i c e ) ,  
p o l y p i d e  c h a r a c t e r s  ( i n c l u d i n g  t e n t a c l e  l e n g t h ,  t e n t a c l e  
number ,  t e n t a c l e  w i d t h ,  l o p h o p h o re  d i a m e t e r ,  and mouth 
s i z e ) ,  a n d  w h e re  p o s s i b l e ,  c o lo n y  c h a r a c t e r s  ( i n c l u d i n g  
l e n g t h  a n d  w i d t h  o f  i n c u r r e n t  c e l l s  and c h a n n e l s  and e x ­
c u r r e n t  c h i m n e y s )  . M easurements  were  made on 5-10 i n d i v ­
i d u a l s  f r o m  one o r  two c o l o n i e s  and f i g u r e s  g iv e n  i n  
T a b l e  1 r e p r e s e n t  mean v a l u e s  f o r  each  s p e c i e s .

O b s e r v a t i o n s  w e re  made f o r  e ac h  s p e c i e s  on p o l y p i d e  
m o r p h o l o g y :  l o p h o p h o r e  shape  ( e q u i - t e n t a c l e d ,  o b l i q u e l y  
t r u n c a t e ,  s c a l l o p e d  o r  campylonemidan,  homomorphic or 
h e t e r o m o r p h i c )  mouth shape  ( round, ov o id ,  e l o n g a t e ,  h o r s e ­
s h o e  s h a p e )  ; and i n t r o v e r t  l e n g t h  ( s h o r t ,  medium, l o n g ) .

B e h a v i o u r a l  o b s e r v a t i o n s  were  made c o n c u r r e n t l y  on t h e  
same c o l o n y  o r  c o l o n i e s .  I n d i v i d u a l  (p o ly p id e )  b e h a v i o u r  
p a t t e r n s  w e r e  a n a l y s e d :  ty p e  o f  s cann ing  b e h a v io u r  ( m u l t i ­
d i r e c t i o n a l ,  v e r t i c a l ,  l a t e r a l ,  none)? i n d i v i d u a l  a c t i o n s  
( s e e  k e y  t o  T a b l e  2)? and o v e r a l l  l e v e l  o f  a c t i v i t y .  Emp­

h a s i s  w a s  p l a c e d  on a n a l y s i s  o f  c o l o n y - l e v e l  b e h a v i o u r ,  
p a r t i c u l a r l y  t h e  s t r e n g t h  and t y p e  o f  c o lo n y  c u r r e n t s  p r o ­
d u c e d  a n d  t h e  g e n e r a l  l e v e l  o f  b e h a v i o u r a l  i n t e g r a t i o n .  
C u r r e n t s  w®re t r a c e d  w i t h  f l u o r e s c e i n  dye,  p h o t o p l a n k t o n  
p a r t i c l e s ,  c a r m i n e  p a r t i c l e s  o r  p l a s t i c  b e a d s ,  i n j e c t e d  
w i t h  a  m i c r o p i p e t t e  i n t o  t h e  w a t e r  a d j a c e n t  t o  t h e  c o l o n y .

P a t t e r n s  o f  c o l o n y  morphology and b e h a v io u r  a r e  d e s ­
c r i b e d  a s  p r e v i o u s l y  b y  Types :  ( I )  p o l y p i d e  b e h a v io u r  
i n d i v i d u a l i z e d ,  ( I I )  p o l y p i d e s  s e p a r a t e d  and t h e i r  o r i e n t ­
a t i o n  c o n t r o l l e d  b y  s k e l e t a l  s t r u c t u r e  o f  t h e  co lony ,
( I I I )  p o l y p i d e s  fo rm ing  t e m p o r a r y  c l u s t e r s ,  (IV) p o l y p i d e s



250 J . E .  W in s t o n

fo rm ing  f i x e d  c l u s t e r s  u n r e f l e c t e d  b y  s k e l e t a l  morphology, 
(V) p o l y p i d e s  fo rm ing  f i x e d  c l u s t e r s  e n h a n c e d  b y  i r r e g u l a r  

p a t t e r n i n g  o f  t h e  c o l o n y  s k e l e t o n ,  and (VI) p o l y p i d e s  
fo rm ing  f i x e d  c l u s t e r s  e n h a n c e d  b y  a r e g u l a r  p a t t e r n i n g  o f  
t h e  c o l o n y  s k e l e t o n .  A g a in ,  i t  must be  s t r e s s e d  t h a t  t h e s e  
c a t e g o r i e s  a r e  i n t e n d e d  o n l y  t o  d e s c r i b e  f u n c t i o n a l  d i f f ­
e r e n c e s  i n  b e h a v i o u r .  They a r e  n o t  m u t u a l l y  e x c l u s i v e  
and  more t h a n  one p a t t e r n  may o c c u r  i n  a  c o l o n y  o r  a 
s p e c i e s .

RESULTS

A summary o f  m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  f o r  each  
s p e c i e s  s t u d i e d  i s  g i v e n  i n  T a b l e  1 .  I n d i v i d u a l  and c o l -  
o ny  b e h a v i o u r a l  c h a r a c t e r i s t i c s  a r e  su m m a r iz ed  i n  T ab le  2.  
As t h e  main p u r p o s e  o f  t h i s  s t u d y  was t o  o b t a i n  i n f o r m a t ­
i o n  on e r e c t  g ro w th  forms ( e s p e c i a l l y  m a s s i v e  b r a n c h i n g  
and  b i l a m i n a r  forms uncommon i n  t h e  e n v i r o n m e n t s  p r e v i o u s l y  
s t u d i e d )  t h e  r e s u l t s  a r e  o r g a n i z e d  t o  (1) p r e s e n t  p a t t e r n s  
o c c u r r i n g  i n  t h e s e  fo rm s  and (2) g i v e  d e s c r i p t i o n s  o f  en ­
c r u s t i n g  forms e n c o u n t e r e d  w i t h  e m p h as i s  on some new 
b e h a v i o u r  was n o t e d .

D e s c r i p t i o n  o f  E r e c t  B r a n c h in g  Forms 

S p e c i e s  C h a r a c t e r i z e d  b y  Type I  and I I  P a t t e r n s

I n d i v i d u a l i z e d  b e h a v i o u r  p a t t e r n s  o c c u r r e d  i n  t h o s e  
forms i n  which  p o l y p i d e s  w e re  w e l l  s e p a r a t e d  from each  
o t h e r  b y  b e h a v i o u r a l  mechanisms  a n d / o r  c o l o n y  s t r u c t u r e .
Fo r  example ,  i n  F i l i c r i s i a  s p . ,  w here  p o l y p i d e s  a r e  s e p ­
a r a t e d  b y  f i l a m e n t o u s  c o l o n y  d e s i g n ,  a c t i o n s  o f  one p o l y ­
p i d e  h ave  v e r y  l i t t l e  e f f e c t  on t h e  a c t i o n s  o f  a n o t h e r .
I n  c o n t r a s t  t o  F i l i c r i s i a  t h e  more c o m p a c t l y  d e s i g n e d  
c o l o n y  o f  C r i s i a  s e r r u l a t a  ( F i g .  l a )  f u n c t i o n s  much l i k e  
a Bugula  o r  r e t e p o r i d  c o l o n y  -  c r e a t i n g  a  d i r e c t i o n a l  
c u r r e n t  w h ich  im p in g e s  on  p o l y p i d e - c o v e r e d  s u r f a c e s  and 
p a s s e s  t h r o u g h  t h e  s p a c e s  b e t w e e n  t h e  b r a n c h e s .  As t h e  
i l l u s t r a t i o n  shows, p o s i t i o n i n g  o f  t h e  t u b e s  c a u s e s  a d ­
j a c e n t  p o l y p i d e s  on a b r a n c h  t o  be  d i r e c t e d  away from 
e a c h  o t h e r  and to w a rd  t h e  p o l y p i d e s  o f  t h e  a d j a c e n t  b r a n ­
c h e s .  The p o l y p i d e s  ( p a r a l l e l i n g  t h e  d i r e c t i o n  o f  t h e  
o r i f i c e  s p i n e s )  a r e  o r i e n t a t e d  a t  a b o u t  a  6 0 °  a n g l e  i n t o  
t h e  b r a n c h  s p a c e s  w i t h  t h e  two  b e n t - a w a y  t e n t a c l e s  o p p o s i t e  
t h e  o r i f i c e  s p i n e .  R e t e p o r i d  p o l y p i d e s ,  w h ic h  a l s o  have  
cam pylonem idan  l o p h o p h o r e s ,  h a v e  a s i m i l a r  o r i e n t a t i o n  
i n t o  t h e  b r a n c h  s p a c e s ?  t h e  c o m b i n a t i o n  i s  m o s t  e f f e c t i v e  
i n  c r e a t i n g  a s t r o n g  c u r r e n t  t h r o u g h  t h e  b r a n c h e s .
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F i g u r e  1 , C u r r e n t  p a t t e r n s  i n  b ra n c h in g  c o l o n i e s ,  (a) 
C r i s i a  s e r r u l a t a . U n i d i r e c t i o n a l  f low th ro u g h  b r a n c h e s .
(b) S c r u p o c e l l a r i a  d i e g e n s i s . C u r r e n t s  t h ro u g h  b r a n c h  s e g ­
m en t .  L o phophores  on a b r a n c h  a r e  d i r e c t e d  away f ro m  each  
o t h e r  and to w a rd  t h o s e  o f  a d j a c e n t  b r a n c h e s .  (<c) H i p p o t h o a  
h y a l i n a  ( e r e c t  g row th  form) . P o r t i o n  o f  a b ra n c h  showing 
c u r r e n t  d i r e c t i o n s  and o r i e n t a t i o n  o f  p o l y p i d e s .  (d.) H ip ­
p o t h o a  h y a l i n a  ( e r e c t  g rowth  f o r m ) . Two b r a n c h e s  w i t h  
c u r r e n t  d i r e c t i o n s  and p o s i t i o n  o f  lophophore  c l u s t e r s  
m arked .  N o te  e x c u r r e n t s  a t  growing t i p s ,  i n c u r r e n t s  i n  
h o l l o w s  and be tw een  b r a n c h e s  and t u r b u l e n t  f low p a t t e r n  
b e t w e e n  b r a n c h e s ,  (.e) C e l l e p o r i n a  r o b e r t s o n i a e . B r a n c h  
w i t h  i n c u r r e n t  c e l l s  (shaded a r e a s )  and c h a n n e l s  ( d o u b l e -  
ended  a r r o w s )  marked ,  (.f) C e l l e p o r a r i a  b r u n n e a . T h r e e  b r ­
a n c h e s  showing p o s i t i o n  o f  c u r r e n t  c h a n n e l s  ( s m a l l  a r ro w s )  
and  e x c u r r e n t  g ro o v e s  ( l a r g e  a rrows)  .( ( a ) , ( b ) , (_c) S c a l e  = 
1mm, (d.), (e )  S c a l e  = 5mm, ( f j  S c a le  = 3mm) .
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I n  S c r u p o c e l l a r i a  d i e g e n s i s  ( F i g ,  l b ) ,  a l s o ,  expanded 
l o p h o p h o r e s  a r e  d i r e c t e d  to w a rd  t h o s e  o f  t h e  a d j a c e n t  
b r a n c h e s  so  t h a t  t h e  b r a n c h  s p a c e s  a r e  f i l l e d  b y  t e n t a c l e  
b o p h o p h o re s  o f  t h i s  s p e c i e s  a r e  o b l i q u e l y  t r u n c a t e ,  b u t  
n o t  campylonemidan .  Viewed f ro m  t h e  d i s t a l  e n d ,  t h e  l o p -  
h o p h o r e - b e a r i n g  s u r f a c e s  o f  t h e  c o l o n y  f a c e  i n  and b r a n ­
c h e s  form s e m i - c i r c l e s  r a t h e r  t h a n  p l a n a r  f a n s ,  y e t  t h e  
w a t e r  c u r r e n t  p a s s e s  o n l y  o nce  t h r o u g h  t h e  c o l o n y .

The u n i d i r e c t i o n a l  c u r r e n t  p a t t e r n  (Type I I )  was most 
s t r o n g l y  d e m o n s t r a t e d  i n  t h i s  s t u d y  b y  S c r u p o c e l l a r i a  
d i e g e n s i s  and  P h i d o l o p o r a  p a c i f i c a . P h i d o l o p o r a  i s  a 
b r a n c h i n g  f e n e s t r a t e  r e t e p o r i d  whose  c o l o n i e s  form r i g i d  
l a c y  m a s s e s .  I n  t h e  s t i l l  w a t e r  o f  t h e  l a b o r a t o r y  c o n t ­
a i n e r  a d d i t i o n  o f  c a r m in e  p a r t i c l e s  made v i s i b l e  a d i s ­
t i n c t  p a t t e r n  o f  c h a n n e l i n g  and r e w o r k i n g  o f  w a t e r ,  b u t  
t h e  e f f e c t  o f  such  a p a t t e r n  i n  moving w a t e r  i s  n o t  known. 
The most c h a r a c t e r i s t i c  b e h a v i o u r  o f  p o l y p i d e s  o f  t h i s  
s p e c i e s  i s  a  b e n d in g  or w h ip p in g  o u t  o f  t h e  a n a l  t e n t a c l e ;  
e i t h e r  s i n g l y  o r  c o n s e c u t i v e l y .  T h i s  a c t i o n  can  b e  u sed  
t o  d i r e c t l y  r e j e c t  a p a r t i c l e ,  and ( s i n c e  i t  was o b s e r v e d  
when no p a r t i c l e s  w e re  b e i n g  r e j e c t e d )  may a l s o  s e r v e  t o  
i n c r e a s e  t h e  e f f i c i e n c y  o f  w a t e r  p a s s a g e  t h r o u g h  t h e  c o l ­
ony .  The a c t i v i t y  o c c u r s  most f r e q u e n t l y  i n  p o l y p i d e s  
n e a r  t h e  t i p s  o f  b r a n c h e s  and may h e l p  pump c u r r e n t s  
t h r o u g h  t h e  b r a n c h  s p a c e s .  As i n  R e t e p o r e l l i n a  e v e l i n a e  
(W ins ton ,  1978) u n i f i e d  r e t r a c t i o n  o f  a g r o u p  o f  p o l y p i d e i  
i s  u s e d  t o  c l e a r  b r a n c h  s p a c e s  o f  l a r g e  p a r t i c l e s .

S p e c i e s  C h a r a c t e r i z e d  b y  Type I I I ,  IV and V P a t t e r n s

O th e r  e r e c t  forms showed t h r e e  b a s i c  p a t t e r n s .
The o c c u r r e n c e  o f  s m a l l  e n c r u s t i n g  c o l o n i e s  o f  H ip p o -  I 

t h o a  h y a l i n a  on a l g a e  and l a r g e  b r a n c h i n g  c o l o n i e s  r o o t e d ^  
h a r d  s u b s t r a t a  p r o v i d e d  a n  ex am p le  o f  r a n g e  i n  b e h a v i o u r  a 
m o r p h o l o g i c a l  p a r a m e t e r s  i n  a  s p e c i e s  w i t h  a v a r i a b l e  3 
g ro w th  fo rm .  I t  a l s o  i n d i c a t e d  some o f  t h e  p r o b l e m s  o f  11 
a t t e m p t i n g  such  s t u d i e s  w i t h  c o l o n i a l  a n i m a l s  -  i n  w h ich  ! 
a s t o g e n e t i c  as  w e l l  a s  o n t o g e n e t i c  an d  e n v i r o n m e n t a l l y  
p r o d u c e d  d i f f e r e n c e s  m us t  b e  c o n s i d e r e d .  As T a b l e  1 showi 
d i m e n s i o n s  o f  m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r s  m e a s u r e d  ( l e n g t h  oj 
embedded z o o i d s  o f  t h e  e r e c t  c o l o n i e s  c o u ld  n o t  b e  o b t a i n ^  
ed) a r e  g r e a t e r  f o r  t h e  z o o i d s  o f  t h e  e r e c t  c o l o n i e s , e . g . \ 
p o l y p i d e s  h a v e  l o p h o p h o r e s  a v e r a g i n g  509 p m  ( v s .  349p  m) ! 
and an a v e r a g e  o f  14  t e n t a c l e s  ( v s .  1 1 ) .  The a v e r a g e  ■ 
mouth s i z e  i s  d o u b l e d  ( f ro m  23 -4 6 U  m) , and  t h e  s h a p e  o f  \ 
t h e  mouth c h a n g e s  f rom  ro u n d  t o  o v o i d .  P a r a m e t e r s  o f  ! 
i n d i v i d u a l  b e h a v i o u r  a r e  a l m o s t  i d e n t i c a l ?  p a t t e r n s  o f  i 
c o l o n y  b e h a v i o u r  a r e  somewhat a l t e r e d .  \
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Colony  b e h a v i o u r  i n  t h e  s m a l l  e n c r u s t i n g  c o l o n i e s  i s  
p r o b a b l y  b e s t  d e s c r i b e d  a s  b e i n g  o f  t h e  t e m p o ra ry  c l u s t e r  
(Type I I I )  v a r i e t y .  P o l y p i d e s  can  s c a n  t o  form c l u s t e r s  
(which h a v e  a l o n g e r  d u r a t i o n  t h a n  t h o s e  o f  some o t h e r  
Type I I I  s p e c i e s )  . C l u s t e r s  may be  r e p e a t e d  by  t h e  same 
p o l y p i d e s  a f t e r  r e t r a c t i o n ,  b u t  a r e  n o t  d i s t i n c t l y  " f i x e d " .  
I n  t h e  e r e c t  c o l o n i e s  p o l y p i d e s  a l s o  s c a n  and l i e  h o r i x o n -  
t a l l y  on t h e i r  i n t r o v e r t s  t o  make v e r y  s m a l l  and more o r  
l e s s  f i x e d  c l u s t e r s  a p p r o x im a t in g  Type IV (F ig .  l e )  . How­
e v e r ,  b e n d i n g  and  s c a n n in g  b y  p o l y p i d e s  rem a ins  more im­
p o r t a n t  i n  c l u s t e r  f o r m a t i o n  t h a n  i n  most Type IV c o l o n ­
i e s .  F i g .  I d  shows t h e  c u r r e n t  p a t t e r n s  o b se r v ed .  A t  t h e  
grow ing  t i p s  o f  b r a n c h e s  t h e r e  a r e  u s u a l l y  no f u n c t i o n a l  
p o l y p i d e s ,  and t h e s e  t i p s  mark e x c u r r e n t  a r e a s .  I n c u r r e n t s  
c an  b e  s e e n  i n  h o l l o w s  o f  b r a n c h  t i p  b i f u r c a t i o n s  and a t  
t h e  e n t r a n c e  t o  b r a n c h  s p a c e s .  I n  t h e  l a b o r a t o r y  t h e  f low  
i n  a r e a s  b e t w e e n  a d j a c e n t  b r a n c h e s  i s  t u r b u l e n t  r a t h e r  
t h a n  u n i d i r e c t i o n a l ,  and r e j e c t e d  p a r t i c l e s  a r e  s h u t t l e d  
b a c k  and f o r t h  b e tw e e n  t h e  b r a n c h e s .  I n c u r r e n t  c e l l s  a r e  
s e p a r a t e d  b y  f a i r l y  l a r g e  e x c u r r e n t  a r e a s ;  c e l l s  on o p p ­
o s in g  b r a n c h e s ,  however ,  a r e  n o t  o f f s e t  i n  any  d i s t i n c t  
p a t t e r n .  The r e s u l t  i s  t h a t  p a r t i c l e s  a r e  p r o c e s s e d  b y  
b e i n g  c a r r i e d  o r  bounced  b a c k  and f o r t h  i n  t h e  e d d i e s  
b e tw e e n  t h e  b r a n c h e s  ( F i g . I d , ) .  I n  t h i s  c a s e  co lo n y  s t r u ­
c t u r e  and p o l y p i d e  a c t i v i t y  p r o d u c e  a r e a s  o f  t u r b u l e n c e  
a ro u n d  t h e  b r a n c h e s  r a t h e r  t h a n  a d i r e c t i o n a l  p a t t e r n  o f  
f low t h r o u g h  t h e  c o l o n y .

C e l l e p o r i n a  r o b e r t s o n i a e  i s  a n o t h e r  s p e c i e s  w i th  a n  
e r e c t  i r r e g u l a r l y  b r a n c h i n g  c o lo n y  form.  In  C e l l e p o r i n a , 
h o w ever ,  t h e  c o l o n y  c u r r e n t  p a t t e r n  i s  Type V, w i t h  p o l y ­
p i d e s  fo rm in g  f i x e d  c e l l s  and c h a n n e l s  t h a t  fo l lo w  and 
e x a g g e r a t e  t h e  z o o e c i a l  c o n t o u r s  o f  t h e  b r a n c h e s .  S e c t i o n s  
o f  two b r a n c h e s  o f  a c o lo n y  w i t h  p o s i t i o n i n g  o f  i n c u r r e n t  
c e l l s  and c h a n n e l s  i s  i l l u s t r a t e d  b y  f i g .  l e .  U n l ik e  t h e  
p o l y p i d e s  o f  H i p p o t h o a , t h o s e  o f  C e l l e p o r i n a  seldom change  
o r i e n t a t i o n  e x c e p t  f o r  a s l i g h t  amount o f  l a t e r a l  s c a n n in g  
o r  w a v in g .  Lophophores  a r e  more s t r o n g l y  h e t e r o m o r p h ic ,  
r a n g i n g  f rom  e q u i - t e n t a c l e d  ( a t  c e n t e r  o f  i n c u r r e n t  c e l l s  
o r  b a s e s  o f  c h a n n e l s )  t o  s c a l l o p e d  and e x t r e m e l y  o b l i q u e l y  
t r u n c a t e .  The i n t r o v e r t  i s  s h o r t ,  a b o u t  l e v e l  w i t h  t h e  
t o p  o f  t h e  p e r i s t o m e ,  e x c e p t  i n  t h e  p o l y p i d e s  w i th  t h e  most 
u n e q u a l  t e n t a c l e s  ( b o r d e r i n g  e x c u r r e n t s ) .

C e l l e p o r a r i a  b r u n n e a  p r o v i d e s  a c o n t r a s t  i n  p o l y p i d e  
a c t i v i t y .  C o l o n i e s  o f  t h i s  s p e c i e s  u s u a l l y  c o n s i s t  o f  an 
e n c r u s t i n g  b a s e  w i t h  i r r e g u l a r  n o d u l a r  o r  s t o u t  b r a n c h ­
l i k e  p r o t u b e r a n c e s .  F i g .  I f  shows a p o r t i o n  ( t h r e e  b r a n ­
c h e s )  o f  a  C e l l e p o r a r i a  c o l o n y  w i t h  c u r r e n t  p a t t e r n s  i n -
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d i c a t e d .  The s u r f a c e  o f  t h e  c o l o n y  p r o d u c e s  i r r e g u l a r l y  
s t r u c t u r e d  c h a n n e l s  and r a i s e d  a r e a s .  When l o p h o p h o r e s  
a r e  expanded  t h e r e  i s  a m o d i f i e d  Type V p a t t e r n  c o n s i s t i n g  
o f  c u r r e n t  c h a n n e l s  t h r o u g h  t h e  b r a n c h e s ,  t h o u g h  on a 
l a r g e  b r a n c h  i n c u r r e n t  c e l l s  a b o u t  3 mm i n  d i a m e t e r  a l s o  
o c c u r .  A b r a n c h  may be d i v i d e d  b y  a n  e x c u r r e n t  ch im ney  
( o f t e n  a lo n g  g roove)  which  i s  n o t  r e f l e c t e d  i n  a r a i s e d  
a r e a  o f  t h e  s k e l e t o n ,  b u t  which  s e r v e s  t o  d i v i d e  p o l y p i d e s  
i n  one c h a n n e l  from t h o s e  i n  a n o t h e r . A t  t h e  t i p  o f  a 
b r a n c h  t h e r e  i s  u s u a l l y  a  bud d in g  zone  w h ic h  fo rm s  an  e x -  
c u r r e n t  chimney or g r o o v e .  S m a l l e r  more e q u i - t e n t a c l e d  
p o l y p i d e s  o c cu r  i n  c h a n n e l s  w h i l e  t h o s e  w i t h  t h e  mos t 
a s s y m m e t r i c a l  l o p h o p h o re s  a r e  found a t  t h e  e d g e  o f  b r a n c h e s  
and o v e r h a n g in g  t h e  c h a n n e l s .  A d d i t i o n  o f  c a r m i n e  p a r t i ­
c l e s  showed no u n i d i r e c t i o n a l  p a t h  i n  t h e  c u r r e n t  c h a n ­
n e l s .  However,  r e j e c t i o n  o f  t h e s e  i n o r g a n i c  p a r t i c l e s  
may h a v e  c r e a t e d  more t u r b u l e n c e  t h a n  n o r m a l .  The c h a r a c ­
t e r i s t i c  b e h a v i o u r  o f  p o l y p i d e s  i s  a  c o m b i n a t i o n  a v e r s i o n  
r e t r a c t i o n  ( p a r t i a l  r e t r a c t i o n  o f  l o p h o p h o r e )  and w r i t h ­
in g  ( s n a k e - l i k e  c u r l i n g  and u n c u r l i n g  o f  t e n t a c l e s ) . T h i s  
a c t i v i t y  may a f f e c t  one zo o id  o r  a w ho le  g r o u p  and i t  
o c c u r s  c o n s t a n t l y .  P o l y p i d e s  o f  t h i s  s p e c i e s  a l s o  p e r ­
fo rm  much l i m i t e d  m u l t i d i r e c t i o n a l  s c a n n i n g .  I n d i v i d u a l s  
a r e  so c l o s e  t o g e t h e r  t h a t  edges  o f  t h e  t e n t a c l e s  t o u c h  
or o v e r l a p ,  and scann ing  b y  one i n d i v i d u a l  c a u s e s  n e i g h ­
b o u r s  t o  sway.  P o l y p i d e s  can c a p t u r e  p r e y  b y  making a 
cage  o f  t h e  t e n t a c l e  crown, t h o u g h  i n  t h i s  s p e c i e s  t h e  
cag e  i s  v e r y  narrow, w i t h  o n l y  t h e  b o t t o m  h a l f  c l o s e d  
and t h e  u p p e r  h a l v e s  o f  t h e  t e n t a c l e s  b e n t  o u t  a t  r i g h t  
a n g l e s .

D e s c r i p t i o n  o f  B i l a m i n a r  Forms

C o l o n i e s  o f  H ip p o p o r in a  i n s c u l p t a  c o n s i s t  o f  b i l a m i n a r  
f r i l l s  o r  p l a t e s  a r i s i n g  from an e n c r u s t i n g  b a s e .  On a 
f l a t  c o l o n y  s u r f a c e  p o l y p i d e s  fo rm  c l u s t e r s  (Type IV) 
w i t h  i n c u r r e n t  c e l l s  a b o u t  2 .2  mm i n  d i a m e t e r .  I n  a r e a s  
w here  t h e  s k e l e t o n  f l e x e s  i n ,  f o r  example  b e t w e e n  b r a n ­
c h e s ,  t h e r e  a r e  c h a n n e l s  a p p r o x i m a t e l y  e q u a l  i n  c r o s s -  
s e c t i o n  t o  t h e  i n c u r r e n t  c e l l s  ( F i g .  2,a) . In  a d d i t i o n ,  
when o n l y  a few p o l y p i d e s  a r e  e x p an d e d ,  t h e y  o r i e n t a t e  t o  
form t e m p o r a r y  c l u s t e r s .  When m ost  p o l y p i d e s  a r e  e x p a n ­
ded t h e y  g e n e r a l l y  keep  a f i x e d  o r i e n t a t i o n ,  b u t  c a g e  
c a p t u r e  o f  s m a l l  p r o t o z o a n s  o c c u r s .

The c t e n o s t o m e  P h e r u s e l l a  b r e v i t u b a  h a s  a s i m i l a r  c o l ­
ony m orpho logy ,  w i t h  e n c r u s t i n g  b a s e s ,  o f t e n  d e v e l o p i n g  
i n t o  f l a t t e n e d  l e a t h e r y  l o b e s .  I n  s i d e  v i e w  i n c u r r e n t  
c e l l s  c a n  b e  d i s t i n g u i s h e d ,  c e l l s  a r e  s h a l l o w  b e c a u s e



l i i » "

M o rp h o lo g y  and B e h a v io u r  i n  Bryozoa

» i
j

F i g u r e  2 . C a p t i o n  on  p age  256 .

255

i

i



256 J . E . W in s t o n

F i g u r e  2 . ( c a p t i o n )
C u r r e n t  p a t t e r n s  i n  b i l a m i n a r  and e n c r u s t i n g  c o l o n i e s .
(S.) H i p p o p o r i n a  i n s c u l p t a . B i l a m i n a r  b r a n c h e s  w i t h  some 
i n c u r r e n t  c e l l s  and  c h a n n e l s  m a rk e d ,  (b) c au lo ram p h u s  
s p i n i f e r u m . P o r t i o n  o f  c o l o n y  showing  c h a n n e l s  w i t h  e q u i -  
t e n t a c l e d  l o p h o p h o r e s  a t  b a s e  (1) , a n g l e d  lo p h o p h o r e s  
s u r r o u n d i n g  c h im n e y s  ( 2 ) ,  and e x c u r r e n t  ch im neys  (3) 
g i v i n g  " p s e u d o s p o n g e "  e f f e c t .  (4) i s  a  c l u s t e r  o f  s e r p -  
u l i d s .  (ci) C a u l o r a m p h u s  s p i n i f e r u m . I n c u r r e n t s ,  e x c u r r e n t s ,  
l o p h o p h o r a  c l u s t e r s  and  c h im n e y s  i n  s i d e  v i e w ,  (d) P o r e l l a  
p o r i f e r a . I n  a id©  v i e w .  E x c u r r e n t  ch im neys  b a r e  o f  p o l y ­
p i d e s  a n d  u s u a l l y  w i t h  r a i s e d  s u r f a c e .  Wate r  f lo w  h e l i c a l  
i n  l a b o r a t o r y ,  (e.) P o r e l l a  p o r i f e r a  v ie w e d  f rom  above ,  
s h o w i n g  i n c u r r e n t  c h a n n e l s  and  e x c u r r e n t  c h im neys ,  one 
w i t h  p u f f s  o f  f l u o r e s c e i n  dy e  ( a ) , (b) , (_c) , (d) s c a l e  = 
2mm, (je) s c a l e  * 5mm) .

t h e i r  o u t e r  p o l y p i d e s  a r e  n o t  s t r o n g l y  h e t e r o m o r p h i c ,  
a l t h o u g h  a  few  h a v e  s l i g h t l y  s c a l l o p e d  o b l i q u e l y  t r u n c a t e  
l o p h o p h o r e s .  T h e r e  a r e  no  w id e  d e m a r c a t i o n s  ( e x c u r r e n t  
z o n e s )  b e t w e e n  i n c u r r e n t  c e l l s .  L i k e  F l u s t r e l l i d r a  h i s p i d a  
( W i n s t o n ,  1 9 7 7 )  p o l y p i d e s  o f  P h e r u s e l l a  can  r e j e c t  l a r g e  

p a r t i c l e s  b y  f l a t t e n i n g  t h e  l o p h o p h o r e  a l m o s t  c o m p l e t e l y ,  
b u t  t h e  m o s t  t y p i c a l  b e h a v i o u r  c a r r i e d  o u t  b y  i n d i v i d u a l s  
i s  a  c o n s t a n t  s l i g h t  m u l t i d i r e c t i o n a l  s c a n n i n g .

D e s c r i p t i o n  o f  E n c r u s t i n g  Forms

C o l o n y  p a t t e r n s  i n  e n c r u s t i n g  s p e c i e s  r a n g e d  from Type 
I I I  t o  Type  V.

C o l o n i e s  o f  E u r y s t o m e l l a  b i l a b i a t a  h a v e  a p a t t e r n  i n t e r ­
m e d i a t e  b e t w e e n  Type I I I  and  Type IV.  P o l y p i d e s  have  v e r y  
l o n g  i n t r o v e r t s  w h ic h  b e n d  t o  s c a n  and  o r i e n t a t e  t h e  l o p h o ­
p h o r e s .  U n l i k e  Type I I I  c o l o n i e s ,  d e s c r i b e d  i n  t h e  p r e v i o u s  
s t u d y  ( W i n s t o n ,  1 9 7 8 ) ,  p o l y p i d e s  o f  E u r y s t o m e l l a  a r e  n o t  con 
s t a n t l y  b e i n g  e x t r u d e d  f r o m  and r e t r a c t e d  i n t o  t h e  z o o i d .  
P o l y p i d e s  d o  n o t  c h an g e  t h e i r  o r i e n t a t i o n  f r e q u e n t l y  a s  
l o n g  a s  t h e  c u l t u r e  d i s h  c o n t a i n s  o n l y  s e a w a t e r .  However, 
t h e  b e h a v i o u r  o f  t h i s  s p e c i e s  c h a n g e s  r a d i c a l l y  when food 
i a  a d d e d .  P o l y p i d e s  c o n t i n u a l l y  f l i c k  t e n t a c l e s  and p u f f  
aw ay  p i e c e s  o f  d e b r i s ,  b u t  when food  ( c u l t u r e d  N i t s c h i a  
and  P l a t y m o n a s ) i s  ad d ed  p o l y p i d e s  p e r f o r m  f r e n e t i c  t e n ­
t a c l e  f l i c k i n g  and  c a g e - m a k in g  a c t i v i t y .  L a rg e  masses  o f  
P l a t y m o n a s  ( F i g .  3a) a r e  (1) g r a s p e d  b y  t e n t a c l e s ,  e ach  
m o v in g  i n d i v i d u a l l y  i n  a  s n a k e - l i k e  m o t io n  r e s e m b l i n g  t h e  
t e n t a c l e  a c t i o n  o f  a f e e d i n g  s e a  anemone,  (2) p u l l e d  i n t o  
t h e  l o p h o p h o r e  w h e re  g u l p i n g  a c t i o n s  o f  t h e  p h a r y n x  can
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b e  seen ,  w h i l e  t h e  t e n t a c l e s  (3) form a c a g e  w i t h  t e n t a c l e  
e n d s  t w i s t e d  a round  t h e  mass .  A mass w h ic h  does  n o t  move 
i s  uncaged  f a i r l y  r a p i d l y  and (4) r e m a in s  a t  t h e  b a s e  o f  
t h e  lo p h o p h o r e  u n t i l  i n g e s t e d ,  o r  i f  t o o  l a r g e  t o  be  
i n g e s t e d ,  i s  f i n a l l y  p u f f e d  away.

I n  c o n t r a s t  t o  most o f  t h e  e n c r u s t i n g  s p e c i e s  p r e v i o u s l y  
o b s e r v e d  (Winston, 1978) a number o f  Type IV and V e n c r u ­
s t i n g  s p e c i e s  i n  t h i s  s t u d y  had v e r y  l a r g e  e x c u r r e n t  chim­
n e y s .  To t h e  naked eye t h e  fu z z y  b r i g h t - c o l o u r e d  s u r f a c e  
formed b y  t h e  expanded lop h o p h o re s  made t h e s e  c o l o n i e s  
r e s e m b l e  sponges  -  t h e  e x c u r r e n t s  be in g  t h e  " o s c u l a " .

Cauloramphus  s p i n i f e r u m  (F ig .2 b ,  2c) and P o r e l l a  p o r ­
i f e r a  a r e  two su ch  "p se u d o -sp o n g e s" .  C r o s s - c o l o n y  c h a n n e l s  
a r e  formed b y  p o l y p i d e s  w i t h  e q u i - t e n t a c l e d  l o p h o p h o r e s ,  
w h i l e  t h o s e  w i t h  i n c r e a s i n g l y  more o b l i q u e l y  t r u n c a t e  
l o p h o p h o r e s  make up t h e  a n g led  s i d e s  o f  t h e  ch im neys  (F ig .  
2_c) . I n  cau lo ram phus  t h e s e  chimneys a r e  v a r i a b l e  i n  s i z e ,  
( a v e r a g i n g  1 .2  mm) and i n c u r r e n t  c h a n n e l s  a r e  o f  s i m i l a r  
d i m e n s i o n s .  E x c u r r e n t  chimneys a r e  b a r e  o f  p o l y p i d e s  
and  u s u a l l y ,  b u t  n o t  a lw ays ,  r a i s e d  above  t h e  s u r r o u n d i n g  
s u r f a c e .  Some r a i s e d  a r e a s  a r e  formed b y  t h e  c o l o n y  
s k e l e t o n ,  b u t  most a p p ea r  t o  b e  caused b y  t h e  t o p o g r a p h y  
o f  t h e  s u b s t r a t u m  b e n e a t h  ( e . g .  t h e  c o lo n y  o v e rg ro w in g  
s m a l l  b a r n a c l e s  o r  s e r p u l i d s .  A lso ,  i n  P.  p o r i f e r a  
ch im neys  a r e  l i n e d  b y  p o l y p i d e s  w i t h  e x t r e m e l y  long  
t e n t a c l e s  which  bend i n  toward  th e  c h a n n e l s  ( F ig .  2 d ) .  
T hese  p o l y p i d e s  move t h e i r  a n a l  t e n t a c l e s  o u t  i n t o  t h e  ex­
c u r r e n t  chimneys  t o  r e j e c t  p a r t i c l e s .  I n j e c t i o n  o f  f l u o r ­
e s c e i n  dye  n e a r  t h e  c o lo n y  soon r e s u l t e d  i n  l i t t l e  p u f f s  
o f  dye e x i t i n g  from each  chimney (F ig .  2,e) . P l a s t i c  b e a d s  
w e re  c a u g h t  i n  t h e  s t r o n g  e d d i e s  c r e a t e d  i n  t h i s  way and 
c l o g g e d  t h e  l o p h o p h o re s  u n t i l  t h e y  were  r e l e a s e d  b y  p u f f i n g .

Both  Cauloramphus and J u l l i e n u l a  h i p p o c r e p i s  p o s s e s s  a 
u n i q u e  method o f  r e j e c t i o n  o f  l a r g e  p a r t i c l e s  ( f e c a l  p e l ­
l e t s ,  d e b r i s ,  e t c . ) ,  i n v o l v i n g  c o o r d i n a t e d  p o l y p i d e  a c t i o n .  
I n  C au lo ram phus , a s  i l l u s t r a t e d  by  F i g . 3b,  (1) a  l a r g e
p a r t i c l e  e n t e r s  t h e  lop h o p h o re  o f  a p o l y p i d e  w h ich  (2) 
makes  a cage  a round  i t  w i t h  t h e  t e n t a c l e s  and  t h e n  (3) 
k e e p i n g  i t  i n  t h e  cage ,  bends  t h e  i n t r o v e r t  and e j e c t s  i t  
i n t o  t h e  n e x t  (chimney-ward) l o p h o p h o re .  (4) The p r o c e s s  
c o n t i n u e s  u n t i l  t h e  p a r t i c l e  r e a c h e s  t h e  p o l y p i d e  b o r d e r ­
i n g  t h e  chimney.  (5) Tha t  p o l y p i d e  j e r k s  b ackw ard  and 
r e l e a s e s  t h e  p a r t i c l e  i n t o  t h e  chimney w h e re  i t  i s  e j e c t e d  
f rom  t h e  c o lo n y .

J u l l i e n u l a  h i p p o c r e p i s  i s  a t h i r d  s p e c i e s  w i t h  l a r g e  
e x c u r r e n t  ch imneys .  Chimneys occur  on t h e  f l a t  s u r f a c e  
o f  t h e  c o l o n y  o r  on p r o j e c t i o n s  due t o  t h e  i r r e g u l a r i t y
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(1j (2) (3; ®

F i g u r e  3 . B e h a v i o u r a l  s eq u e n c es  i n  two e n c r u s t i n g  s p e c i e s ,  
(a) E u r y s t o m e l l a  b i l a b i a t a . F e e d in g  s e q u e n c e .  (1) M asses  
o f  P la ty m o n a s  and d e b r i s  a r e  c a u g h t  b y  w r i t h i n g  t e n t a c l e s ,  
and (2) p u l l e d  i n t o  t h e  l o p h o p h o r e .  (3) L oph o p h o re  forms 
a c ag e  (w i th  d i s t a l  ends o f  t e n t a c l e s  t w i s t e d )  a r o u n d  t h e  
mass .  (4) N o n -m o t i l e  mass r a p i d l y  u ncaged  and r e m a i n s  a t  
b a s e  o f  lo p h o p h o r e  u n t i l  i n g e s t e d ,  (b) C au lo ram phus  s p i n ­
i f e r u m . R e j e c t i o n  of a  l a r g e  p a r t i c l e .  (1) Unwanted p a r t “ 
i c l e  e n t e r s  a lo p h o p h o re .  (2) T e n t a c l e s  fo rm  c a g e  a ro u n d  
p a r t i c l e .  (3) With  p a r t i c l e  s t i l l  en cag ed  l o p h o p h o r e  
j e r k s  c h im n e y -w a r d . Cage opens  and p a r t i c l e  i s  t r a n s -  
f e r r e a  t o  n e x t  l o p h o p h o r e .  (4) A c t i o n  i s  r e p e a t e d  u n t i l  
p a r t i c l e  r e a c h e s  lop h o p h o re  b o r d e r i n g  an  e x c u r r e n t  ch im ­
ney .  (5) T h i s  lo p h o p h o re  b e n d s  backw ard  o v e r  c h im n e y  r e ­
l e a s i n g  p a r t i c l e  i n t o  e x c u r r e n t  where  i t  i s  e j e c t e d  from 
th e  c o lo n y .

o f  t h e  s u r f a c e  b e n e a t h  t h e  c o lo n y .  C h a n n e l s  a v e r a g e  
a b o u t  3 . 5  mm and chimneys a b o u t  1 . 7  mm, b u t  t h e y  a r e  n o t  
v e r y  u n i f o r m .  I n  J u l l i e n u l a  p o l y p i d e s  a l s o  fo rm  l o p h o ­
p h o r e  cages  a ro u n d  f e c a l  p e l l e t s  o r  d e b r i s  p a r t i c l e s ,  and 
t h e  p a r t i c l e s  a r e  c a r r i e d  from l o p h o p h o r e  t o  l o p h o p h o r e .  
The manoeuvre  i s  n o t  a s  e f f i c i e n t  a s  i n  c a u l o r a m p h u s  as  
p o l y p i d e s  do n o t  bend over  t o  t r a n s f e r  p a r t i c l e s ,  b u t  
c h im n e y - b o r d e r  p o l y p i d e s  j e r k  backw ard  t o  r e l e a s e  p a r t ­
i c l e s  i n t o  ch im neys .  I n  J u l l i e n u l a , s m a l l e r  p a r t i c l e s  
e j e c t e d  a t  t h e  lo phophore  b a s e  a r e  c a r r i e d  a l o n g  b y  c u r ­
r e n t s  moving a t  t h e  i n t r o v e r t  l e v e l  and e v e n t u a l l y  e j e c ­
t e d  i n t o  c h im neys .

Such complex r e j e c t i o n  mechanisms m a y b e  common i n  
l a r g e - c h i m n e y e d  s p e c i e s ,  b u t  t h e y  do  n o t  a lw a y s  o c c u r .
For exam ple ,  p o l y p i d e s  o f  Membranipora  m em branacea . t h e  
f i r s t  s p e c i e s  o f  t h i s  t y p e  t o  b e  d e s c r i b e d  (B a n ta ,  
McKinney and Zimmer, 1974) i s  much l e s s  s e l e c t i v e .  T h i s
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s p e c i e s  w i l l  i n g e s t  l - 3 0 p  m p l a s t i c  b e a d s ,  c ag in g  them i n  
g r o u p s  o f  s i x  o r  s o ,  o r  u s i n g  t h e  t e n t a c l e s  t o  knock them 
d i r e c t l y  i n t o  t h e  p h a r y n x .  I n  t h i s  s p e c i e s  t h e  t y p e  o f  
g ro u p  r e j e c t i o n  d e s c r i b e d  above  has  no t  b e en  o b se r v ed .

DISCUSSION

The r e s u l t s  p r e s e n t e d  above  a s  w e l l  a s  r e c e n t  work by  
Cook (1977) and  t h e  p r e s e n t  a u t h o r  (Winston, 1978) i n d i ­
c a t e  t h e  u b i q u i t y  o f  c u r r e n t - p r o d u c i n g  a c t i v i t i e s  by  b r y ­
o z o a n s .  I n  o r d e r  t o  a s s e s s  t h e  s i g n i f i c a n c e  o f  t h e  c u r ­
r e n t  t h a t  b r y o z o a n s  p r o d u c e  i n  n a t u r a l  s i t u a t i o n s  i t  i s  
n e c e s s a r y  t o  t a k e  i n t o  a c c o u n t  b o t h  t h e  r e l a t i v e  s c a l e  
and a c t u a l  s i z e  o f  b r y o z o a n s  and t h e  c u r r e n t s  th e y  p r o ­
d u c e .  For exam ple ,  e r e c t  b r a n c h i n g  b r y o z o a n  c o l o n i e s  
m igh t  b e  compared w i t h  b r a n c h i n g  c o r a l  c o l o n i e s .  
C h a m b e r l a in  and G raus  (1975) found t h a t  f low th ro u g h  t h e  
i n t e r i o r s  o f  b r a n c h i n g  c o r a l  c o l o n i e s  was due  e n t i r e l y  t o  
i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  o u t s i d e  h y d r o l o g i c a l  c o n d i t i o n s  and 
c o l o n y  m o rp h o lo g y .  T h e i r  f i e l d  s t u d i e s  d e m o n s t r a t e d  no 
i n d i v i d u a l  o r  j o i n t  p o ly p  a c t i v i t y  c a p a b l e  o f  i n f l u e n c ­
ing t h e  c u r r e n t s  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  c o lo n y .

R i g i d  b r a n c h i n g  b r y o z o a n  c o l o n i e s  ( e . g .  C e l l e p o r i n a  
r o b e r t s o n i a e  and  H ip p o th o a  h y a l i n a ) s t r o n g l y  re sem b le  
m i n i a t u r e  v e r s i o n s  o f  b r a n c h i n g  c o r a l s ,  y e t  t h e r e  a r e  two 
r e a s o n s  why t h e i r  r e l a t i o n s h i p s  w i t h  w a t e r  c u r r e n t s  may 
b e  q u i t e  d i f f e r e n t .  F i r s t ,  l o p h o p h o r e s  o f  b ry o z o a n  c o l ­
o n i e s  a r e  a c t i v e l y  p ro d u c in g  c u r r e n t s ,  and t h e  l a r g e  s i z e  
o f  t h e  l o p h o p h o r e s  r e l a t i v e  t o  b r a n c h e s  makes i t  more 
l i k e l y  t h a t  t h e i r  a c t i v i t i e s  w i l l  i n f l u e n c e  f low  th r o u g h  
t h e  c o l o n y .  Second ,  t h e  s m a l l  s i z e  o f  b ry o z o a n  c o l o n i e s ,  
a few m i l l i m e t e r s  t o  c e n t i m e t e r s  ( v e r s u s  s e v e r a l  c e n t i ­
m e t e r s  t o  a  m e te r  o r  more f o r  c o r a l s ) ,  means t h a t  even i n  
open w a t e r  s i t u a t i o n s  b ry o z o a n  c o l o n i e s  f a c e  a  c u r r e n t  
r e g im e  d i f f e r e n t  f rom  t h a t  o f  c o r a l s .

One o f  t h e  f u n c t i o n s  o f  t h e  c u r r e n t  p a t t e r n s  e x h i b i t e d  
b y  b r a n c h i n g  c o l o n i e s  i s  t o  c r e a t e  t u r b u l e n c e .  In  o rd e r  
t o  e n t r a i n  food  p a r t i c l e s  a l l  t h e s e  b r y o z o a n s  must have 
some method o f  chan g in g  w a t e r  f low a s  i t  p a s s e s  over  t h e  
c o l o n y .  C o l o n i e s  o f  s p e c i e s  l i v i n g  i n  h i g h  e n e r g y  e n v i r ­
onm ents  ( e . g .  P h i d o l o p o r a  o r  e r e c t  H ip p o th o a  from s h a l lo w  
s u b t i d a l  h a b i t a t s )  must a c t  t o  slow t h e  w a t e r  f low and 
c h an g e  i t  f rom  l a m i n a r  t o  t u r b u l e n t .  Fo r  c o l o n i e s  o f  
s p e c i e s  i n h a b i t i n g  r e l a t i v e l y  s t i l l  w a t e r  ( e . g .  C e l l e p o ­
r a r i a  b r u n n e a  f rom  t h e  u n d e r s u r f a c e s  o f  f l o a t i n g  docks  i n  
t h e  m a r i n a )  e f f i c i e n t  f u n c t i o n i n g  r e q u i r e s  c r e a t i o n  o f  
t u r b u l e n c e  and f lo w  t h r o u g h  t h e  c o lo n y .  What lo o k s  l i k e  
e x c e s s i v e  r e w o r k i n g  o f  w a t e r ,  t h e  h e l i c a l  or w h i r l p o o l
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2 64 J . E .  W i n s t o n

p a t t e r n s  s e e n  i n  t h e  l a b o r a t o r y  ( e . g .  F i g s .  1(3,2d),  may 
b e  n e c e s s a r y  i n  n a t u r e  t o  move f o o d  p a r t i c l e s  from t h e  
m a c r o - c u r r e n t s  i n t o  a m i c r o e n v i r o n m e n t  f o r  e x t r a c t i o n .

I n  s p i t e  o f  t h e  d i f f e r e n c e s  i n  s i z e  and s c a l e  b e t w e e n  
b r a n c h i n g  b r y o z o a n  and b r a n c h i n g  c o r a l  c o l o n i e s ,  some o f  
t h e  same f a c t o r s  t h a t  i n f l u e n c e  w a t e r  f l o w  t h r o u g h  c o r a l  
c o l o n i e s  w i l l  p r o b a b l y  b e  found  t o  a p p l y  t o  b r y o z o a n s .
F o r  e x a m p l e ,  c o r a l  c o l o n i e s  w i t h  a  f l o w  p a t t e r n  i n  w h ich  
m o s t  o f  t h e  w a t e r  e n t e r i n g  t h e  c o l o n y  i s  d i r e c t e d  d i a g o n ­
a l l y  o u tw a rd  may d e v e l o p  s t a g n a n t  r e g i o n s  i n  t h e  i n t e r i o r .  
S u c h  i n t e r i o r  s t a g n a t i o n  l e a d s  t o  a  c r i t i c a l  s i z e  above  
w h i c h  s u c h  c o l o n i e s  h a v e  dead  i n t e r i o r s  (C h am ber la in  and 
G r a u s ,  1 9 7 5 ) .  D i a g o n a l l y  d i r e c t e d  o u t w a r d  f lo w  i n  b r y ­
o z o a n  c o l o n i e s  m igh t  b e  i m p o r t a n t  i n  s l o w i n g  down w a t e r  
m ovem en t  t o  t h e  p o i n t  w here  c o l o n y  c r e a t e d  c u r r e n t s  c o u l d  
b e  e f f e c t i v e ,  w h i l e  t h e  i n t e r i o r  p o l y p i d e - p r o d u c e d  c u r ­
r e n t s  m i g h t  k e e p  t h e  i n t e r i o r  f rom  s t a g n a t i o n .  N e v e r t h e ­
l e s s ,  b r a n c h i n g  b r y o z o a n  c o l o n i e s  m i g h t  r e a c h  a  c e r t a i n  
s i z e  a b o v e  w h ich  p o l y p i d e  p r o d u c e d  c u r r e n t s  would n o t  b e  
s u f f i c i e n t  t o  k e ep  w a t e r  moving .

H o r i z o n t a l  f l o w  ( i n  w h ich  m os t  o f  t h e  w a t e r  e n t e r i n g  
p a s s e s  t h r o u g h  t h e  c o lony )  o b t a i n s  i n  o p en  s t r u c t u r e d  
c o r a l  c o l o n i e s  and i s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  c o r a l s  l i v i n g  i n  
h i g h - e n e r g y  e n v i r o n m e n t s .  I t  i s  p o s t u l a t e d  by  C h a m b e r l a in  
and  G r a u s  (1975) t h a t  t h e  a b i l i t y  t o  c o p e  w i t h  f a s t  w a t e r  
movement  may depend  on a d a p t a t i o n s  ( s u c h  a s  ro u g h e n in g  o f  
t h e  s u r f a c e  t o  c r e a t e  a b r a n c h  b o u n d a r y  l a y e r )  fo r  p r o t ­
e c t i n g  t h e  p o l y p i d e s  f rom  e x t r e m e s  t h a t  would  p r e c l u d e  
f e e d i n g  a c t i v i t i e s .  The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  f u n c t i o n a l l y  
o p e n - s t r u c t u r e d  b r y o z o a n  c o l o n i e s  an d  h i g h  e n e r g y  r e g i m e s  
i s  n o t  y e t  known. One o p e n - s t r u c t u r e d  s p e c i e s  from t h i s  
s t u d y ,  H i p p o p o r i n a  i n s c u l p t a , w i t h  a  f r i l l e d  b i l a m i n a r  
m o r p h o l o g y ,  d o e s  o c c u r  i n  a h i g h  e n e r g y  i n t e r t i d a l  e n v i r ­
o n m e n t ;  p e r h a p s  t h e  c u r v i n g  p l a t y  b r a n c h e s  a c t  a s  c u r r e n t  
b a f f l e s  t o  p r o t e c t  l o p h o p h o r e  s u r f a c e s .  The knobs  and 
s p i n e s  so  c h a r a c t e r i s t i c  o f  c e r t a i n  e r e c t  and e n c r u s t i n g  
b r y o z o a n s  may a l s o  be  found t o  h a v e  t h i s  f u n c t i o n .  However ,  
s u c h  a  f u n c t i o n  c o u ld  n o t  b e  p r o v i d e d  b y  p r o j e c t i o n s  ( l i k e  
t h o s e  o f  some C e l l e p o r a r i a  s p e c i e s )  n o t  r e a c h i n g  t h e  l e v e l  
o f  t h e  exp an d ed  l o p h o p h o r e s .

W i t h  e n c r u s t i n g  c o l o n i e s  v a r i o u s  c u r r e n t  p a t t e r n s  a r e  
p o s s i b l e .  I n  some c o l o n i e s  o n l y  t e m p o r a r y  c l u s t e r s  a r e  
f o r m e d ,  u s u a l l y  w i t h  3 t o  6 l o p h o p h o r e s ,  e . g .  12 s p e c i e s  
o b s e r v e d  b y  W in s t o n  (1978) and  6 s p e c i e s  i n  t h e  p r e s e n t  
s t u d y )  . The a c t i v i t y  o f  t h e  l o p h o p h o r e s  i n  t h i s  t y p e  o f  
e n c r u s t i n g  c o l o n y  a c t s  t o  c r e a t e  t u r b u l e n c e  and enhance
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w a t e r  movement o v e r  t h e  c o l o n y  s u r f a c e ,  w i t h o u t  r e s u l t i n g  
i n  a n y  k i n d  o f  d i r e c t i o n a l  f lo w .  I n  o t h e r  e n c r u s t i n g  c o l ­
o n i e s  f i x e d  c l u s t e r s  o f  l o p h o p h o r e s  o c c u r ,  e i t h e r  v i s i b l e  
i n  t h e  e x p an d e d  p o l y p i d e s  o n l y ,  o r  r e f l e c t e d  i n  t h e  co n ­
f i g u r a t i o n  o f  t h e  c o lo n y  s k e l e t o n  i t s e l f .  I n  a l l  b u t  t h e  
y o u n g e s t  a n d / o r  s m a l l e s t  c o l o n i e s  e x c u r r e n t  chimneys o r  
c h a n n e l s  o c c u r  b e tw e e n  t h e  i n c u r r e n t  c e l l s  or c l u s t e r s .

Cook (1977) d e s c r i b e d  t h r e e  b a s i c  p a t t e r n s  o f  c o l o n i a l  
w a t e r  c u r r e n t s  i n  e n c r u s t i n g  fo rm s:  (1) t h e  c e n t r i p e t a l  
c u r r e n t s  o c c u r r i n g  i n  c e r t a i n  c y c lo s to m e  c o l o n i e s  ( see  
a l s o  W i n s t o n ,  1 9 7 8 ) ,  and p a t t e r n s  c h a r a c t e r i z e d  by  (2) 
p a s s i v e  e x h a l e n t  ch im neys  ( a r e a s  d e v o id  o f  f e e d in g  l o p h ­
o p h o r e s  f o r  v a r i o u s  r e a s o n s ) ,  and (3) a c t i v e  e x c u r r e n t  
ch im n ey s  s u r r o u n d e d  b y  p o l y p i d e s  w i t h  o b l i q u e l y  t r u n c a t e  
l o p h o p h o r e s .  W in s to n  (1978) d id  n o t  d i s t i n g u i s h  b e tw e e n  
a c t i v e  and p a s s i v e  e x c u r r e n t  chimneys  b u t  em phas ized  t h e  
i n c u r r e n t  c e l l s  and t h e  d e v e lo p m en t  o f  r e g u l a r  p a t t e r n i n g  
f o r  c u r r e n t  c h a n n e l l i n g .

The r e s u l t s  g i v e n  above  cover  b o t h  i n c u r r e n t  and e x c u r ­
r e n t  a s p e c t s  o f  c o lo n y  c u r r e n t  p a t t e r n s ,  and  a l s o  e m p h as iz e  
t h e  n e c e s s i t y  t o  l o o k  a t  s p e c i e s  from as  many d i f f e r e n t  
a r e a s  and  e n v i r o n m e n t s  a s  p o s s i b l e .  I n  t h e  m a j o r i t y  o f  
t h e  e n c r u s t i n g  s p e c i e s  o b s e r v e d  i n  Panama and F l o r i d a  
(W in s to n ,  1978) t h e  i n c u r r e n t  c e l l s  were  much more o b v io u s  
t h a n  e x c u r r e n t  ch im neys  o r  c h a n n e l s  -  t h e  e x c u r r e n t s  b e i n g  
o f t e n  j u s t  t h e  d i s t a n c e  b e tw e e n  oppos ing  o b l i q u e l y  t r u n ­
c a t e  l o p h o p h o r e s  a t  t h e  e d g e s  o f  a d j a c e n t  i n c u r r e n t  c e l l s .  
Some s p e c i e s  o b s e r v e d  b y  Cook (1977) ,  e . g .  C le idochasm a  
c o n t r a c t u m , a r e  a l s o  sm a l l - c h im n ey e d  i n  t h e  s e n s e  o f  h a v ­
in g  ch im n ey s  formed b y  a  n o n - f e e d i n g  z o o id  or a t  t h e  b i ­
f u r c a t i o n  o f  a z o o i d  row. I n  c o n t r a s t  e x c u r r e n t  chimneys  
a r e  i m m e d i a t e l y  a p p a r e n t  i n  s e v e r a l  o f  t h e  e n c r u s t i n g  
s p e c i e s  d e s c r i b e d  a b o v e .  These  chimneys ( 0 . 8 - 1 . 7  mm i n  
d i a m e t e r )  c a n  b e  formed e i t h e r  b y  t h e  p r e s e n c e  o f  a  r a i s e d  
a r e a  i n  t h e  s k e l e t o n  or i n  t h e  s u b s t r a t u m  b e n e a t h  t h e  
s k e l e t o n ,  o r  b y  t h e  o c c u r r e n c e  o f  a g r a d a t i o n a l  h e t e r o -  
morphy o f  t h e  l o p h o p h o r e s  s u r r o u n d i n g  t h e  chimney.

B a n t a ,  McKinney and Zimmer (1974) u se  t h e  r e l a t i v e l y  
c o n s t a n t  s i z e  (1-2  mm) and d i s t a n c e  b e t w e e n  m o n t i c u l e s  
(2-3  mm) among P a l a e o z o i c  b r y o z o a n s  ( C y s t o p o r a t a  and 

T r e p o s t o m a t a )  a s  an  a rgum ent  f o r  a p r o b a b l e  e x c u r r e n t  
f u n c t i o n  f o r  t h e s e  r a i s e d  a r e a s .  T h i s  c o n s i s t e n c y  i n  s i z e  
would  b e  e x p e c t e d  i f  t h e  number o f  c i l i a  p e r  u n i t  a r e a  o f  
c o l o n y  s u r f a c e  i s  a p p r o x i m a t e l y  e q u a l  among s p e c i e s  w i t h  
m o n t i c u l e s .  Cook (1977) a l s o  n o t e s  t h e  s i m i l a r i t y  i n  
ch im ney  s i z e  d i s t r i b u t i o n  i n  e n c r u s t i n g  s p e c i e s .  T h i s
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a p p a r e n t  s i m i l a r i t y  may a g a i n  b e  a  m a t t e r  o f  s c a l e .  The 
number o f  c i l i a  p e r  u n i t  a r e a  o f  c o l o n y  i s  a f u n c t i o n  o f  
lo p h o p h o re  s i z e  ( t e n t a c l e  l e n g t h  and number) w h ic h  we 
know v a r i e s  among l i v i n g  m a r in e  b r y o z o a n s  (W in s to n ,  1977) . 
I f  l o p h o p h o r e  d i a m e t e r  i s  u s e d  a s  an e s t i m a t e  o f  s i z e ,  
chimney d i a m e t e r  can be s e e n  t o  v a r y  w i t h  l o p h o p h o r e  s i z e  
( F i g . 4) i n  t h e  f i v e  s p e c i e s  f o r  w h ich  t h i s  i n f o r m a t i o n  i s  
a v a i l a b l e  so  f a r .  Whether l a r g e  ch im neyed  s p e c i e s  a r e  
more c h a r a c t e r i s t i c  o f  one e n v i r o n m e n t  t h a n  a n o t h e r  i s  a 
q u e s t i o n  t h a t  can  o n ly  be  s e t t l e d  b y  more o b s e r v a t i o n .
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F i g u r e  4 .  E x c u r r e n t  chimney s i z e  w i t h  r e s p e c t  t o  l o p h o p h o r e  
d i a m e t e r  i n  f i v e  e n c r u s t i n g  s p e c i e s -  The s p e c i e s  Membrani­
po ra .  membranacea, Rhynchozoon r o s t r a t u m , c a u l o r a m p h u s  
s p i n i f e r u m .  Por  e l  lja p o r  i  f e r  a , J u l l i e n u l a  h i p p o c r e p i s  a r e  
i l l u s t r a t e d  i n  o r d e r  o f  i n c r e a s i n g  l o p h o p h o r e  d i a m e t e r .

I t  i s  o f  i n t e r e s t  t h a t  r e g u l a r l y  p a t t e r n e d  (Type VI) c o l ­
o n i e s  d id  n o t  o c c u r  among t h e  C a l i f o r n i a  b r y o z o a n s  s am p le d .  
R e g u l a r  p a t t e r n i n g  o f  ch imneys,  m e n t io n e d  b y  Cook (1977) 
a s  w e l l  a s  b y  B a n ta ,  McKinney and Zimmer (1974) c o u l d  b e  
e j e c t e d  to  e n h an c e  t h e  e f f i c i e n c y  o f  c u r r e n t  p r o c e s s i n g  
and t h u s  m ig h t  be  ex p ec te d  t o  o c c u r  i n  h a b i t a t s  w h e re  t h e  
food r e s o u r c e  i s  low a n d / o r  w a t e r  movement o r  e x c h a n g e  
l i m i t e d  ( u n l i k e  t h e  h a b i t a t s  o f  s p e c i e s  i n  t h i s  s t u d y )  . 
T h e re  i s  n o t  y e t  enough i n f o r m a t i o n  on s p e c i e s  f rom
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d i f f e r e n t  e n v i r o n m e n t s  t o  do more t h a n  s p e c u l a t e .
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