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Resumen 
 
La luz es uno de los factores más importantes en determinar la presencia y distribución de 

los seres vivos en su hábitat. Existen animales que poseen cloroplastos y pueden efectuar 

la fotosíntesis, como algunas babosas marinas sacoglosas; las cuales retienen estos 

organelos de las algas con las que se alimentan (proceso denominado cleptoplastía) y se 

benefician de ellos. Este proyecto indagó la ecología de Elysia crispata, una especie de 

molusco con retención longeva de cloroplastos funcionales, con relación a aspectos 

poblacionales y conductuales, en diferentes condiciones de la luz. El primer artículo fue una 

primera aproximación para relacionar la biología de la especie con su hábitat. El objetivo 

fue caracterizar el perfil de los pigmentos fotosintéticos, el contenido de lípidos totales, 

glicolípidos y fosfolípidos y, la composición de ácidos grasos de E. crispata de distintas 

profundidades. Para ello, se analizaron organismos de dos hábitats: somero (0–4 m) y 

profundo (8–12 m), en un arrecife del Sistema Arrecifal Veracruzano. Se encontró que la 

composición y concentración de biomoléculas no están relacionadas con la profundidad, ya 

que hubo una gran variación en composición y concentraciones de las muestras de las 

mismas profundidades. En el segundo artículo, el objetivo fue caracterizar la variación en 

la abundancia y talla de tres poblaciones de E. crispata en arrecifes del Atlántico mexicano 

en un gradiente de profundidad y a lo largo de un día. Los individuos fueron contados y 

medidos en cuadrantes en diferentes sitios de las localidades. Usando un modelo de 

binomial negativa “inflado” de ceros (ZINB), se encontró que el número de babosas 

esperadas es distinto entre los arrecifes Arcas y Verde, con respecto a Puerto Morelos (PM) 

y, en los primeros arrecifes mencionados se predijo que a menores profundidades (< 2 m), 

se puede encontrar una mayor abundancia (> 50), mientras que en PM pocos organismos 

se encuentran sin importar la profundidad; además, el amanecer es el único periodo del día 

en el que se espera una abundancia menor con respecto al resto de los periodos 

estudiados. La talla de E. crispata varió con el periodo del día y dicha variación fue distinta 

dependiendo del arrecife. De acuerdo con estos resultados, se sugiere que esta babosa 

marina tiene cierta movilidad dentro de los arrecifes. En el tercer y último artículo, se 

determinó la preferencia (selección activa) de E. crispata por el espectro y la intensidad de 

la luz y, se estableció si su preferencia por cierta intensidad lumínica se modificaba después 

de haber sido alimentada con algas aclimatadas a luz alta (425 µmol quanta m–2 s–1), 

comparado con las babosas marinas correspondientes a esas intensidades que participaron 

en un experimento anterior, las cuales habían consumido algas aclimatadas a luz baja (40 
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µmol quanta m–2 s–1). Para ello, se realizaron tres experimentos en el laboratorio: 1) 

espectro, 2) intensidad y 3) aclimatación. En general, se observó mucha variación en el 

comportamiento de los 115 organismos analizados durante los tres experimentos. Elysia 

crispata prefiere intensidades lumínicas bajas (60 µmol quanta m–2 s–1) y su espectro menos 

preferido es el rojo (~665 nm); las variables analizadas (frecuencia final, frecuencia de 1ª 

elección, frecuencia de muestreo, latencia y duración) mostraron que E. crispata modifica 

su elección por la intensidad lumínica después de haber consumido alga aclimatada a luz 

alta (425 µmol quanta m–2 s–1). No obstante, sólo fue posible asociar la elección (frecuencia) 

final por la luz de alta intensidad a una conducta de selección activa. En síntesis, esta 

investigación permitió concluir que la cantidad y calidad de la luz es relevante para la 

distribución y el comportamiento de E. crispata. Los resultados de este estudio ayudan a 

entender al sistema animal-cloroplasto en conjunto con su entorno natural.  
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Abstract 
 

Light is one of the most important factors defining the presence and distribution of the 

organisms in their habitat. There are animals that possess chloroplasts and can 

photosynthesize, such as some sacoglossan sea slugs, which retain these organelles from 

the algae they feed on (a process called kleptoplasty) and benefit from them. This project 

analyzed the ecology of Elysia crispata, a mollusk species with long-term retention of 

functional chloroplasts, in relation to population and behavioral aspects, in different light 

conditions. The first paper was a first approach to relate the biology of the species with its 

habitat. The aim was to characterize the photosynthetic pigment profile, total lipid, glycolipid 

and phospholipid content, and fatty acid composition of E. crispata from different depths. 

For this purpose, organisms from two habitats were analyzed: shallow (0–4 m) and deep 

(8–12 m), in a reef from Sistema Arrecifal Veracruzano. It was found that the composition 

and concentration of biomolecules are not related to depth, as there was a large variation in 

the results of samples from the same depths. In the second paper, the aim was to 

characterize the variation in abundance and size of three populations of E. crispata in the 

Mexican Atlantic in a depth gradient and throughout one day. Individuals were counted and 

measured in quadrats at different sites of the localities. Using a zero inflated negative 

binomial model (ZINB), it was found that the number of expected slugs is different between 

Arcas and Verde reefs, with respect to Puerto Morelos (PM) and, in the first mentioned reefs 

it was predicted that at shallower depths (< 2 m), a higher abundance (> 50) can be found, 

while in PM few organisms are found regardless of depth; in addition, sunrise is the only 

period of the day in which a lower abundance is expected with respect to the rest of the 

periods studied. The size of E. crispata varied with the period of the day and this variation 

was different depending on the reef. According to these results, it is suggested that this sea 

slug has some mobility within the reefs. In the third and last paper, the preference (active 

selection) of E. crispata for the light spectrum and intensity was determined and, it was 

established whether its preference for a certain light intensity was modified after being fed 

with algae acclimated to high light (425 µmol photons m–2 s–1) compared to sea slugs from 

a previous experiment, which had consumed algae acclimated to low light (40 µmol photons 

m–2 s–1). For this goal, three experiments (1: spectrum, 2: intensity, 3: acclimation) were 

performed in the laboratory. In general, large variation was observed in the behavior of the 

115 organisms analyzed during the three experiments. Elysia crispata prefers low light 

intensities (60 µmol photons m–2 s–1) and its least preferred spectrum is red (~665 nm); the 
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variables analyzed showed that E. crispata modifies its choice for light intensity after having 

consumed algae acclimated to high light. However, it was only possible to associate the final 

choice for high light intensity to an active selection behavior. In summary, this research led 

to the conclusion that the quantity and quality of light is relevant for the distribution and 

behavior of E. crispata. The results of this study help to understand the animal-chloroplast 

system in combination with its natural environment. 
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Introducción general 
 
Entre los distintos factores que rigen la presencia y distribución de los seres vivos en su 

hábitat, la luz1 representa uno de los recursos más importantes, especialmente para los 

organismos autótrofos porque es su principal fuente de energía para realizar funciones 

metabólicas. Este recurso también es una condición, ya que sus variaciones de intensidad 

a lo largo del día y del año, determinan la conducta y fisiología de otros organismos, además 

de los autótrofos. En muchos animales, la luz señala el inicio o fin de periodos de actividad 

(ritmos circadianos); por ejemplo, define cuándo es el mejor momento para alimentarse o 

para evitar depredadores (Begon et al. 2006, Alcock 2009). 

Dos características fundamentales de los organismos autótrofos, como las plantas 

y las algas, son tener cloroplastos y efectuar la fotosíntesis. No obstante, también existen 

animales, como las babosas marinas del superorden Sacoglossa, que pueden incorporar y 

retener esos organelos de las algas de las cuales se alimentan y, mantenerlos activos en 

sus células digestivas (Rumpho et al. 2001). Esta capacidad es llamada cleptoplastía y, sólo 

mantiene funcionando a los organelos (cleptoplastos), no al alga completa. De acuerdo con 

distintos trabajos, existe un traspaso de productos fotosintéticos al animal, que le beneficia 

(Greene 1970, Trench et al. 1973a, Laetz et al. 2017, Cruz et al. 2020, Cartaxana et al. 

2021), aunque todavía no es claro cómo ocurre el proceso.  

La cleptoplastía también se presenta en foraminíferos, dinoflagelados, ciliados y, 

recientemente, se encontró en otro grupo de metazoarios, los gusanos policlados (Van 

Steenkiste et al. 2019, Cartaxana et al. 2021). Sin embargo, la retención funcional longeva 

(de más de una semana) en animales sólo ocurre en las babosas marinas sacoglosas 

(Händeler et al. 2009). Algunos estudios han demostrado que se pueden observar 

cloroplastos en diferentes estados de degradación dentro de las células de las glándulas 

digestivas, lo que depende de la especie de babosa marina y la especie de alga que estos 

animales consumen (de Vries et al. 2014), además de su capacidad de incorporar plástidos 

(reflejada en la estructura de los fagosomas) y de la duración de su periodo de hambruna 

(Curtis et al. 2010, Wägele y Martin 2014).  

 
1 En este trabajo, la irradiancia se usará como el término para describir a la luz; éste se refiere al 
flujo de radiación por unidad de área en una superficie (medida en µmol quanta m–2 s–1) e incluye 
sólo una porción del espectro, particularmente la que penetra la atmósfera de la Tierra; es decir, la 
energía radiante de longitudes de onda de 300 a 720 nm. 
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La duración de la retención de cloroplastos activos en las células de las babosas 

marinas también depende de la cantidad de luz a la que son expuestos (Vieira et al. 2009). 

Similar a las plantas y algas acuáticas, los organismos fotosimbiontes marinos como estas 

babosas, tienen que enfrentar una variación adicional de la luz, la que ocurre con los 

cambios de profundidad en su hábitat, ya que el medio acuático absorbe y dispersa la luz 

(Kirk 2011). En ambientes acuáticos someros, las intensidades lumínicas muy altas pueden 

generar fotoinhibición de la fotosíntesis, lo que implica una disminución en la tasa de fijación 

de carbono. Una de las respuestas fisiológicas que las babosas sacoglosas tienen ante la 

disminución de dicho proceso por un exceso de luz, involucra cambios en la composición y 

concentración de pigmentos de los cleptoplastos (Vieira et al. 2009, Jesus et al. 2010).  

Los pigmentos fotosintéticos son compuestos captadores de luz presentes en los 

cloroplastos, cuya función principal es absorber la energía luminosa necesaria para generar 

la fotosíntesis (Terashima et al. 2009). La composición de los pigmentos es muy variable 

en función del tipo de alga y de la aclimatación al régimen lumínico (Wilhelm et al. 2014). 

Debido a que la luz es un factor que determina la actividad fotosintética de dichos organelos 

en las babosas marinas sacoglosas, es importante entender cómo el tipo y cantidad de luz 

afectan la cleptoplastía en distintos niveles (Serôdio et al. 2014), por ejemplo, celular, 

individual o poblacional. La caracterización de los pigmentos fotosintéticos presentes en los 

cleptoplastos proporciona una línea base para entender mejor la fotorregulación en este 

grupo de moluscos que habita en ambientes marinos costeros (Ventura et al. 2013, Cruz et 

al. 2014). 

Los lípidos y los ácidos grasos (AG) son una importante fuente de energía 

metabólica (Parrish 2013). En los moluscos, estas moléculas son importantes para la 

gametogénesis y pueden utilizarse como fuente de energía durante periodos de escasez 

de alimentos (Voogt 1983). El perfil de los AG en moluscos marinos depende de factores 

ambientales y biológicos (Joseph 1982). Algunos de los trabajos en el tema han encontrado 

que los lípidos sintetizados por los cleptoplastos en el interior de Elysia chlorotica son 

cruciales para el establecimiento y la estabilización de la cleptoplastía (Pelletreau et al. 

2014) y también, que el lipidoma de los cleptoplastos secuestrados por Elysia viridis, no 

muestra cambios importantes a largo plazo en condiciones de ayuno (Rey et al. 2017). Por 

lo tanto, la información sobre la composición y abundancia de diferentes clases de lípidos 

y AG puede ayudar a dilucidar la importancia y la interacción de los cloroplastos y las células 

animales.  
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Las condiciones de luz influyen en el traspaso de carbono y nitrógeno de los 

cleptoplastos a las babosas marinas (Cruz et al. 2020, Cartaxana et al. 2021). Existe 

evidencia de que la fotosíntesis de los cleptoplastos minimiza la disminución de peso y talla, 

así como aumenta la supervivencia en E. viridis, Elysia timida y E. chlorotica durante 

condiciones de ayuno (Giménez-Casalduero y Muniain 2008, Pelletreau et al. 2014, 

Cartaxana et al. 2017). También, el crecimiento eficiente de E. viridis se ha correlacionado 

con la exposición a una luz regular y un aumento de la fotosíntesis (Baumgartner et al. 

2015). Por lo tanto, sería razonable esperar que las condiciones de luz determinan la 

abundancia y la talla de E. crispata en su ambiente porque limitan la obtención de recursos 

fotosintéticos y su desarrollo óptimo.  

Al igual que otros animales, las babosas marinas pueden cambiar su 

comportamiento dependiendo de las condiciones lumínicas, ya sea exhibiendo una fototaxia 

(positiva o negativa) o mostrando preferencia por ciertas intensidades y/o espectros de la 

luz (Weaver y Clark 1981, Miyamoto et al. 2015, Cartaxana et al. 2018, 2019). La 

cleptoplastía se reconoce como una endosimbiosis (Pelletreau et al. 2011), por lo que 

examinar la relación de la luz con la distribución y conducta de animales fotosintéticos, 

proveerá información para entender cómo aspectos genéticos, bioquímicos y ecológicos de 

taxones lejanamente emparentados han evolucionado para resultar en un modelo biológico 

excepcional (Cruz et al. 2013). 

Las babosas marinas estudiadas en este trabajo son moluscos gasterópodos 

principalmente de coloración verdosa, con morfología muy variable que incluye estructuras 

como las ceratas, los parapodios2 o la concha (Händeler et al. 2009). El grupo al que 

pertenecen, Sacoglossa, se distingue porque sus miembros son herbívoros succionadores 

(usualmente consumen algas verdes Sifonales) y por poseer una rádula uniseriada, 

estructura con forma de cinta que sirve para alimentarse, en la que los dientes más viejos 

y desgastados se retienen en un saco. Generalmente, los dientes tienen forma de espada 

y son utilizados para atravesar las células algales y de esta forma, succionar y tragar los 

contenidos de los fluidos de las algas (Jensen 1993). Con excepción de los cloroplastos, el 

contenido citoplásmico es digerido, por lo que estas babosas marinas han sido clasificadas 

como animales mixotróficos. 

 
2 Las ceratas y los parapodios son prolongaciones del manto, las primeras tienen forma alargada y 
delgada, mientras que los segundos tienen forma de alas. 
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Elysia crispata es un buen modelo para estudiar la distribución y comportamiento de 

babosas marinas fotosintéticas, ya que es una de las especies de Sacoglossa con mayor 

tiempo de retención de cloroplastos en condiciones de ayuno (Wägele y Martin 2014), tiene 

una talla que permite hacer observaciones directas y es viable mantenerla en laboratorio 

(Curtis et al. 2015, Dionísio et al. 2017). Aunque la fisiología y bioquímica de la cleptoplastía 

en babosas sacoglosas ha sido bastante estudiada (revisado por Pelletreau et al. 2011, 

Rumpho et al. 2011, Wägele y Martin 2014), conocer la ecología poblacional y conductual 

contribuirá a relacionar cómo influye la luz en la distribución espacio-temporal de estos 

organismos (Weaver y Clark 1981, Cruz et al. 2013, Serôdio et al. 2014, Miyamoto et al. 

2015). Por ello, este estudio fue dirigido a conocer aspectos poblacionales y conductuales 

de la babosa marina E. crispata, en diferentes condiciones de la luz, grupo y proceso poco 

conocidos en el mundo y, particularmente, en las poblaciones que se distribuyen en nuestro 

País.  
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Artículo I. La heterogeneidad de pigmentos y ácidos grasos en la babosa 
marina Elysia crispata no está relacionada a la profundidad del hábitat
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Artículo II. Animales fotosintéticos y dónde encontrarlos: Abundancia y talla 
de una babosa marina solar en diferentes condiciones de luz  
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Abstract 

Three populations of the solar-powered sea slug Elysia crispata on reefs from the southern Gulf of Mexico 

and the Caribbean were analyzed. The aim was to describe and compare the changes in abundance and size of 

this species in different localities, as a function of depth and time of day. We hypothesized that differences in 

abundance would be related to locality, time of the day and depth, and differences in size would be related to 

locality and time of the day. Using snorkeling and SCUBA diving, all individuals within quadrats were 

counted and measured. A total of 680 organisms were recorded at Verde, Arcas and Puerto Morelos (PM) 

reefs at five times of the day (sunrise, morning, zenith, evening, night) and depths of 0-13 m. Zero Inflated 

Negative Binomial (ZINB) regressions adjusted to abundance data showed that E. crispata in Arcas and 

Verde reefs is expected to be more abundant (> 50) in shallow depths (< 2 m) at any time of the day except 

sunrise, whereas a low abundance (≤ 1 organism) is predicted in PM regardless of depth and time of day. 

According to linear models, size was not related to depth, but was related to locality and time-of-day, with sea 

slugs from Arcas and Verde having similar size, and both larger than those in PM. This information suggests 
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that this sea slug is capable of moving within the reefs and helps to understand the unique biological 

phenomena of kleptoplasty.  
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Text 

Introduction 

Light conditions in the ocean depend on the amount of radiation reaching different areas, due to variations in 

the sun’s angle throughout the day, as well as depth, turbidity and other parameters (Kirk 2011). Light is a 

resource for autotroph organisms because it represents the source of energy to maintain metabolic functions, 

but it also represents a limiting condition. In mobile animals with photosynthetic capacity, it can determine 

physiological and behavioral aspects, such as activity peaks (circadian rhythms) or be the cue to initiate 

certain displays, such as food searching or predator avoidance (Begon et al. 2006). Light changes, thus, define 

the occurrence and distribution of all photosynthetic organisms (Lalli and Parsons 1997), and animals with 

photosymbioses are no exception (Melo Clavijo et al. 2018). 

Sacoglossan sea slugs (Mollusca: Gastropoda) are the only metazoan group that can retain and keep 

functional for months the chloroplasts from the algae they feed on (Händeler et al. 2009). As these mollusks 

can benefit from the maintenance of the foreign organelles through the obtention of energetic products from 

their photosynthesis (Laetz et al. 2017; Cruz et al. 2020; Cartaxana et al. 2021), they have been named “solar-

powered” sea slugs (Rumpho et al. 2000). The retention time of this process (also known as kleptoplasty) 

depends on the slug species, the algal source of the chloroplasts (kleptoplasts) and the light conditions (Cruz 

et al. 2013; de Vries et al. 2014). Light intensities mediate the photosynthesis within the animal cells, thereby 

affecting its fitness as well as kleptoplast survival (Vieira et al. 2009; Cruz et al. 2015). For instance, 

moderate irradiance in the habitat of Plakobranchus ianthobaptus can increase its fitness through kleptoplast 

survival (Donohoo et al. 2020), while high light intensities can decrease photosynthetic performance in Elysia 

timida and Elysia viridis (Vieira et al. 2009; Cruz et al. 2015; Cartaxana et al. 2018, 2019). 

Elysia crispata is the most conspicuous solar-powered sea slug in the Gulf of Mexico and the Caribbean. 

Because of its large size (can reach 150 mm in length), it can be easier to find than other slugs. It is common 

on a broad variety of substrata all year long (e.g. dead coral, sea grass, algae and under rocks), inhabiting 

borrow pits and mangrove lagoons, as well as coral reefs throughout the Caribbean at up to 25 m depth 

(Sanvicente-Añorve et al. 2012; Camacho-García et al. 2014; Krug et al. 2016). Clark (1994) suggested the 

existence of two subspecies of E. crispata, one inhabiting mangrove areas and another living in coral reefs, 

and Pierce et al. (2006) later proposed a new species named Elysia clarki for the mangrove slugs. Krug et al. 

(2016) recently analyzed the populations and confirmed that E. crispata was a single species. Nonetheless, the 

latter study recognized two ecotypes coinciding with the proposed separation by Clark (1994): clarki animals 

of a more consistently green coloration, that inhabit shallow, low energy waters, with less light incidence; and 

crispata animals of more variable body coloration that are present in deeper, high energy waters with more 

light (Pierce et al. 2006; Krug et al. 2016). This species can keep functional kleptoplasts for up to four 

months, hence it is considered a long-term retention species (Curtis et al. 2010). These characteristics make E. 

crispata an ideal model to study the ecology of photosynthetic animals.  
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Field studies regarding sacoglossan sea slugs are difficult to perform, as they are small sized animals, cryptic 

in the substrate (host algae) they are usually associated to and a high effort is required to obtain data, 

challenging the studies of their populations (Clark 1994; Jensen 1994). Despite these adversities, some 

species, have been studied in situ. For instance, Baumgartner and Toth (2014) found that size and abundance 

of E. viridis vary amongst seasons and depend on the host algae: larger but fewer individuals were found on 

Cladophora rupestris in autumn, whereas smaller ones were more abundant on Cladophora sericea in 

summer. These authors hypothesized that predation might explain the differences in abundance and size of E. 

viridis between algal hosts and time of year. 

Research on E. crispata has focused on describing biochemical and biomolecular components (Gavagnin et 

al. 1996, 1997; Middlebrooks et al. 2012; Vital et al. 2021),  photosynthetic activity (Curtis et al. 2006; 

Christa et al. 2015), physiology related to kleptoplasty (Curtis et al. 2006, 2007, 2010; Middlebrooks et al. 

2019) and even microbiota (Mahadevan and Middlebrooks 2020). In general, this species has been found to 

have a long-term retention of chloroplasts from different algae, with a good physiological condition after 

months of starvation. Population studies of E. crispata have only been conducted in Florida in mangrove 

swamps and pits, and most of them focused on the clarki ecotype (Clark 1994; Middlebrooks et al. 2014, 

2020). Equivalent studies of this species in coral reefs in their western distribution are still lacking and would 

provide relevant information of this interesting biological model. 

Light conditions influence the transfer of carbon and nitrogen from kleptoplasts to sea slugs (Cruz et al. 2020, 

Cartaxana et al. 2021). Whilst ecological research efforts have mainly focused on the relation between light 

and Elysia’s physiology and behavior (Schmitt and Wägele 2011; Miyamoto et al. 2015; Cartaxana et al. 

2018), studies on its natural distribution are scarce. There is evidence that kleptoplast photosynthesis 

minimizes weight loss and size reduction, and increases survival in E. viridis, E. timida and E. chlorotica 

under starving conditions (Giménez-Casalduero and Muniain 2008; Pelletreau et al. 2014; Cartaxana et al. 

2017). In addition, the growth rate of E. viridis relative to the rate in which it consumes algae (i.e. efficient 

growth) has been correlated with exposure to regular light and increased photosynthesis (Baumgartner et al. 

2015). Thus, it is reasonable to expect that light conditions influence the abundance and size of E. crispata by 

limiting its access to photosynthetic resources. 

Solar-powered sea slugs will thrive in habitats where optimum light conditions are met. Light conditions vary 

both between localities and with depth due to the vertical attenuation of light caused by absorption, scattering 

and diffraction (Kirk 2011), and other factors related to it (e.g. turbidity). In addition, individuals at any site 

will experience variations in the quality and quantity of light throughout a 24-hour period. Circadian rhythms 

in sea slugs have been documented to be present in swimming and crawling behaviors (Melibe leonina, 

Newcomb et al. 2014) and the opening and closing of the parapodia (E. timida, Monselise and Rahat 1980). 

However, the need of light by photosynthetic sacoglossans makes them vulnerable to photodamage and 

predation, especially at higher light intensities, where the probability of location by visual predators is 

increased (Weaver and Clark 1981). If sea slugs can move within a small spatial scale between places with 
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varying light quality (e. g. from the top of a dead coral to a crevice nearby), then individuals of different size 

would occur in different numbers throughout the day. Information on changes in size and abundance of E. 

crispata throughout a 24-hour period will help understand the patterns and time scales of sea slug activity and 

mobility within the reef. Therefore, the aim of the present study was to describe and compare changes in size 

and abundance of three populations of E. crispata in Southern Gulf of Mexico and the Mexican Caribbean, as 

a function of time of the day and depth. We hypothesized that differences in abundance would be related to 

locality, time of the day and depth, and differences in size would be related to locality and time of the day. 

Materials and methods 

Study area 

Field studies in three coral reefs of the Gulf of Mexico and Caribbean were conducted: Verde (19°12’09’’N, 

96°03’58’’W) in August 2018 and June 2019, Cayo Arcas (20°13’12’’N, 91°58’22’’W) in April 2018 and 

Puerto Morelos (20°50’59’’N, 86°52’23’’W; Fig. 1) in March and July-August 2019. Verde, located 5 km off 

the coast, is part of the reef system “Sistema Arrecifal Veracruzano-SAV” in Southern Gulf of Mexico, and 

has a marked seasonal variation in salinity, temperature, and turbidity. These variation are due to the influence 

of three major rivers flowing into the Gulf of Mexico and winter winds locally known as “nortes” (Salas-

Perez and Granados-Barba 2008; Mateos-Jasso et al. 2012). Arcas is a remote reef located 128 km off the 

coast of Campeche in the Yucatan and Campeche Bank-YCB (Tunnell 2010). Puerto Morelos (PM) is part of 

the Mesoamerican reef in the Mexican Caribbean-CAR and is located at an approximate distance ranging 

from 500 m to less than 3 km parallel to the coast. The continental platform in the Yucatan Peninsula is 

karstic with little or no transport of suspended sediments to the sea; thus, the coastal influence on the reef is 

minimal and waters are usually clear (SEMARNAP 2000). These coral reefs were selected because variations 

in the abundance and distribution of E. crispata between them are probably related to the diverse biological, 

geological, physical and chemical processes occurring within each region (SAV, YCB, CAR) (Carrillo et al. 

2007). 



32 
 

 

Fig. 1 Localities where populations of Elysia crispata were studied in Southern Gulf of Mexico and Caribbean: 

Arcas (YCB), Verde (SAV) and Puerto Morelos (CAR). Map created by authors in ArcGIS 

Sampling design and fieldwork 

Quadrats (1 and 25 m2) were haphazardly sampled in different sites of the three localities at five different 

times of day: sunrise (57), morning (48), zenith (78), evening (86) and night (55). Sampled quadrats were 

located at either side of different transects (20-40 m) which were used as guides to facilitate the identification 

of the area that had been searched and assure it was not sampled repeatedly. Searching times ranged between 

0620-0745 hr (sunrise), 0930-1110 hr (morning), 1200-1340 hr (zenith), 1700-1930 hr (evening) and 2040-

2300 hr (night). By means of snorkeling and SCUBA diving, all individuals of E. crispata in each quadrat  

were counted and measured (head-tail length) with a Vernier caliper (±0.1 mm). Sea slugs on all types of 

substrata occurring within each quadrat were counted and measured but were never collected. As sacoglossan 

sea slugs are cryptic, we reduced searching bias by only using experienced divers in sampling trips and dive 

lights were used during night searches. Depth and light intensity were measured with a dive computer (Hollis 

DG03) and a light logger (HOBO® Pendant MX2202, Onset Computer Pocasset, MA, USA, with a precision 

of ±1-40 lux), respectively. Measurements were recorded every time that slugs were found and averaged per 

sampling unit.  
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Statistical analyses 

To model the number of sea-slugs as a function of reef (Verde, Arcas and PM), time of day (sunrise, morning, 

zenith, evening, night) and depth (from 0 to 13 m), a zero-inflated negative binomial (ZINB) generalized 

linear model with a log link function was used. The log link function ensures positive fitted values, whilst the 

negative binomial distribution is typically used for count data with many zero observations and strong 

overdispersion (Zuur et al. 2009). The ZINB model has two components to estimate the expected values of 

abundance as a function of a set of explanatory variables: a logit (zero inflated) component to assess the 

probability of finding false zeros and a negative binomial (count) component to predict the number of 

individuals.  

Absence of organisms (zeros in counts) could be the result of 1) sampling in habitats that are unsuitable for 

the species, 2) poor experimental design or sampling practices, 3) the lack of experience or otherwise ability 

to identify specimens by the observer, 4) sampling in habitats that are suitable, but contain unexploited sites 

or 5) sampling outside the distribution range of the species, among others (Zuur et al. 2009). Thus, true zeros 

refer to the real absence of organisms in that site, while false zeros refer to the inability to record organisms 

where they are most likely to be found. When the probability of finding a false zero is low, then, a recorded 

zero will truly reflect the absence of an organism (i.e. it is likely to be a true zero). By contrast, when the 

probability of finding a false zero is high, then, the study might not have been able to record true zeros (for 

instance, individuals could have been at the sampling site, but passed unnoticed by the observer). In ZINB 

models, if you find organisms in any of the conditions studied, their abundance will be predicted by the NB 

component of the model, hence the expected abundance would be consistent with having recorded them. 

The terms in the ZINB model were reef (categorical factor with three levels), time-of-day (categorical factor 

with five levels), and depth (continuous). The interaction term was depth × time-of-day in the logit 

component.  

𝐸𝐸𝐸𝐸𝑖𝑖 ~ 𝑍𝑍𝑍𝑍𝑍𝑍𝑍𝑍(𝜇𝜇𝑖𝑖,𝑘𝑘,𝜋𝜋𝑖𝑖) 

𝐸𝐸(𝐸𝐸𝐸𝐸𝑖𝑖) = 𝜇𝜇𝑖𝑖 × (1 − 𝜋𝜋𝑖𝑖) and var(𝐸𝐸𝐸𝐸𝑖𝑖) = (1 − 𝜋𝜋𝑖𝑖) × 𝜇𝜇𝑖𝑖 × (1 + 𝜋𝜋𝑖𝑖 × 𝜇𝜇𝑖𝑖 + 𝜇𝜇𝑖𝑖
2

𝑘𝑘
) 

log(𝜇𝜇𝑖𝑖) = 𝛼𝛼1 + 𝑅𝑅𝑅𝑅𝑅𝑅𝑅𝑅 + 𝐷𝐷𝐷𝐷𝐷𝐷𝐷𝐷ℎ 

logit(𝜇𝜇𝑖𝑖) = 𝛼𝛼2  + 𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇 + 𝐷𝐷𝐷𝐷𝐷𝐷𝐷𝐷ℎ + 𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇 × 𝐷𝐷𝐷𝐷𝐷𝐷𝐷𝐷ℎ 

 

ECi represents the abundance (counts) of E. crispata in observation i, which follow a negative binomial 

distribution with mean 𝜇𝜇𝑖𝑖, k as the dispersion parameter and 𝜋𝜋𝑖𝑖 as the probability that observation ECi is a 

false zero. We simplified the notation for the predictor function by omitting the regression parameters that are 

usually provided before the variable names (Zuur et al. 2009).  
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The procedure to select the optimal ZINB model consisted of dropping terms one by one in a systematic order 

and deciding whether they were likely to pertain to the model. To assist each decision the Akaike Information 

Criterion (AIC) and likelihood ratio tests were used (Zuur et al. 2009). Because all three reefs had suitable 

habitats for this species, we considered that origin of false zeros were most likely explained by differences in 

time-of-day (TOD) or depth, but not by differences between localities. Thus, the initial full model in the count 

component included reef, TOD, depth, and the interactions of depth with reef and time, whereas TOD, depth 

and their interaction were included only in the logit component.  

In addition, a linear model was adjusted to the size data using depth, reef, TOD and the interaction of reef and 

TOD as explanatory variables. A model selection sequence based on F tests similar to the one described 

previously, was used to find the best combination of variables explaining changes in sea slug size. This 

procedure showed that the model including reef and TOD and their interaction was the optimal model. 

Tukey’s tests for unequal N samples were then performed to assess significant differences in size between 

reef and TOD once these terms resulted statistically significant (Zar 2009). As a low number of organisms 

were found in PM reef (N=7), size data from this reef was only described and not considered in the hypothesis 

testing procedures.  

Models were validated by visual analysis of the residuals using plots of Pearson residuals versus fitted values 

and each explanatory variable (Zuur et al. 2010). The best ZINB model derived from these procedures 

included reef and depth for the count data, while the best model for the binomial data included TOD, depth, 

and the interaction between them. All statistical analyses and graphs were performed in R v. 3.5.3 (R Core 

Team 2019), using stats v3.5.3 (R Core Team, 2019), pscl v.1.5.1 (Jackman et al. 2017), lmtest v. 0.9-37 

(Hothorn et al. 2019) and ggplot2 v3.3.5 (Wickham et al. 2021) packages. Differences were considered 

significant at p < 0.05 (Zar 2009). 
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Results 

A total of 680 organisms of E. crispata was recorded in Verde, Arcas and PM reefs at five moments of the 

day (sunrise, morning, zenith, evening, night) and depths ranging from 0 to 13 m. Sampling covered a similar 

area of ~1.5 km in PM and Verde, but was reduced to 0.44 km2 in Arcas. Despite differences in sampling 

effort, Arcas and Verde had a more similar sea slug density compared to PM, where only seven individuals of 

E. crispata were recorded (Table 1).  

Arcas and Verde slugs resembled the description of the crispata ecotype in possessing a completely white 

foot, whereas sea slugs from PM had a darker green coloration and presented green diverticula in the foot, 

similar to the clarki ecotype (Fig. 2). Sea slugs were usually found exposed on top of hard substrates, such as 

coral fragments and coral pavement, yet some individuals were spotted on algae of the genus Halimeda and 

Padina. In general, few macroalgae species consistent with their potential food sources were observed near 

the sea slugs. An unidentified filamentous green alga was frequently found on the rocky substrates where sea 

slugs were common. 

Table 1. Number of sites sampled, depth range and total sampled area at each locality. The number and average 

density of E. crispata individuals recorded at each locality is also included. 

Locality Number of 
sites Depth (m) Sampled 

area (m2) 
Number of 
individuals 

Density 
(individuals m–2) 

Arcas 11 0.5–11 440 152 0.35 
Puerto Morelos 9 1.5–10.5 1450 7 0.005 
Verde 18 1–13 1546 521 0.63 

 

 

Fig. 2 Elysia crispata found in Verde (a), Arcas (b) and Puerto Morelos (c). Sea slugs from Verde and Arcas 

resembled the description of the crispata ecotype, whereas slugs from PM had some characteristics of the 

clarki ecotype (darker green coloration and presented green diverticula in the foot) 

 



36 
 

Measured at zenith (1200-1340 hr), the overall mean light intensity was the highest at Arcas (16,745 ± 15,250 

lux), followed by PM (15,658.5 ± 10,552.5 lux), and Verde with the lowest mean light intensity (8,027.9 ± 

10,124.7 lux). Light intensity also varied with depth (Fig. 3). In Arcas and Verde, light intensity decreased as 

depth increased, with mean values of 14,930.2 lux at < 5 m and 3,849.6 lux at > 5 m deep. In PM, however, 

abnormally high values of light intensity were recorded at 10.5 m deep (Fig. 3). 

 

Fig. 3 Light intensity as a function of depth measured in quadrats where Elysia crispata were sampled at 

zenith (1200-1340 hr) in Arcas (n=10), Verde (n=54) and Puerto Morelos (n=14) 

Abundance 

The highest numbers of slugs were found in Verde (521), followed by Arcas (152), and the lowest number of 

individuals was found in PM (7). When the times of day were considered, the highest number of organisms 

was found during night (203), followed by zenith (184) and evening (157), while the lowest during morning 

(58) and sunrise (78). Despite having a lower sampling effort in Arcas (i.e. less area sampled), the data was 

analyzed because it provides information of a very isolated population of sea slugs.  

The zero inflated component of the ZINB model describing the absence of sea slugs showed that the 

interaction between TOD and depth was statistically significant (Chi-square test, χ2 = 32.898, P < 0.001), 

indicating that the probability of finding E. crispata changes with depth and these changes vary depending on 

the time of day (Table 2). During sunrise, the likelihood of false zeros decreased with depth, while in the 

morning, zenith, evening, and night, the likelihood of finding false zeros increased with depth (Fig. 4a). 
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Therefore, the model suggests that the true absence of sea slugs at any time of day, except sunrise, is likely to 

decrease with depth.  

Table 2. Results of the model selection procedure applied to the NB segment. The terms in the model are the 

combination of explanatory variables included in each model tested, together with the corresponding degrees 

of freedom (df) and Akaike Information Criteria (AIC). At each step a model containing all but the term 

dropped was taken as the full model and the term’s contribution assessed by means of a likelihood test using 

χ2; p is the probability of the observed χ2 under the null hypothesis of no contribution. D: Depth, R: Reef, 

TOD: Time-of-Day. 

Terms in the model df AIC Term dropped χ2 p 
R + TOD + D + R:D + TOD:D  25 967.70 None   
R + TOD + D + R:D 21 964.55 TOD:D 4.85 0.303 
R + TOD + D + TOD:D 23 989.13 R:D 25.08 < 0.001 
R + D + R:D 17 962.83 TOD 11.01 0.201 
R + D 15 980.66 R:D 32.89 < 0.001 
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Fig. 4 Zero Inflated Negative Binomial (ZINB) regressions adjusted to abundance data of Elysia crispata in 

the three localities studied (reefs: Arcas, Verde and Puerto Morelos) at five times of the day (sunrise, 

morning, zenith, evening, and night). a) Probability of finding false zeros of E. crispata in different times of 

day and depths; b) Predicted counts of E. crispata in the three localities and depths studied; c) Expected 

values of E. crispata considering the explanatory variables included in both components of the ZINB model; 

“others” represent all times of day, except sunrise  
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Once the condition of finding slugs was met, the negative binomial component of the model predicted the 

number of individuals that would be found. This logistic component predicts a decrease in the number of 

slugs with increasing depth in all three reefs. Nevertheless, the overall predicted counts in Arcas and Verde 

are much higher at lower depths compared to PM (Fig. 4b). In summary, the ZINB model showed that E. 

crispata in Arcas and Verde is expected to be more abundant (> 50 individuals) in shallow depths (< 2 m) at 

any time of the day except sunrise, when true zeros are most likely. By contrast, low abundance (≤ 1 

organism) is estimated in PM at all depths considered (Fig. 4c). The model, for example, implies that if there 

was an unfruitful search for this species in waters deeper than 6 m during the night in Verde and Arcas, sea 

slugs were probably there, but we failed to find them. In the event of finding them, the abundance of slugs 

would nonetheless have very low numbers (< 2 individuals). 

Size  

The smallest recorded individual (9 mm) was found in Arcas during zenith, whereas the three largest (70 mm) 

were found in Verde in the evening. Only small organisms were observed in shallower waters, and no sea 

slugs smaller than 20 mm were found deeper than 7 m. Despite these contrasting numbers, the observed 

changes in size with depth did not show statistical significance (F (1,663) = 0.365, P = 0.545; Online 

Resource 1 and 2). 

The size of E. crispata, however, was statistically related to reef and TOD, as showed by the significant 

interaction term (F (4,666) = 8.66, P < 0.001; Online Resource 2). Pair-wise comparisons indicated that sea 

slugs sampled during the morning, zenith and evening in Verde were larger than those sampled at the same 

TOD in Arcas (P < 0.05). Nonetheless, sea slugs sampled at sunrise and night were similar in size (P > 0.05; 

Fig. 5). Sea slugs from PM ranged from 10 to 25 mm in length and their mean size was 18.42 ± 4.64 mm (± 

SD). 
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Fig. 5 Size of Elysia crispata at different times of day, sunrise, morning , zenith , evening and night in two 

localities, Arcas and Verde reefs. The line represents the median, top and bottom of the box are the 25th and 

75th percentiles, the whiskers represent the maximum and minimum values, and dots are outliers 

 

Discussion 

Decades of research in the laboratory have addressed the role of kleptoplasts in the fitness and survival of 

solar-powered sea slugs (see review by Wägele and Martin 2014). Still, the aspects of their abundance and 

distribution in their natural environments are unknown for most of the species. Even though E. crispata is a 

widely distributed and common species in the Caribbean, there are few records in the three localities studied 

herein (Gavagnin et al. 1997; Zamora-Silva and Ortigosa 2012; Ortigosa and Simões 2019). In preliminary 

field studies in the remote coral reef islands of Alacranes and the submerged shallow reef (10 m) at Bajos del 

Norte, both located in the Southern Gulf of Mexico, we found 95 and 26 organisms of E. crispata, 

respectively. However, in coastal reefs 23 km off the coast of Sisal, Yucatan (Madagascar and Bajo de 10), no 

organisms of this species were found, confirming previous reports (Ortigosa et al. 2013) as well as potential 

distribution predictions (Jiménez et al. 2021). It appears that not only the abundance of E. crispata is 

markedly variable, but its distribution is patchy with high numbers in some localities (e.g. Verde and Arcas) 

compared to very low occurrence in others (e.g. PM). Such heterogeneity poses a challenge in terms of 

describing and predicting the occurrence of E. crispata in the natural environment. Together with the sea 

slug’s cryptic nature, these irregular patterns allow for debate on the causes that explain its absence in places 

where they could be plausibly expected. To attend this difficulty, the model used in our study (ZINB) enables 
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to assess the probability of the true absence of sea slugs at different combinations of time of day and depth (in 

contrast with a false absence associated to a reduced ability of detection). Our results suggest that an effective 

detection of E. crispata depends on the light conditions found at certain depths and times of day. 

Jiménez et al. (2021) found that distance to the coast was the best predictor with the highest contribution in 

the niche modelling of Elysia (including E. crispata) from the Caribbean. Authors associated this result to the 

fact that areas closer to the coast usually have more light availability because they are shallower, warmer and 

more productive. The characteristics of shallow waters can be found in reefs far from the coast, where large 

numbers of these organisms can be expected. Despite Arcas is noticeably more distant from the coast than 

Verde and PM, it has three islands that fulfill the description of the niche modelled for Elysia (Jiménez et al. 

2021): high light availability due to shallow, warm, and productive waters. Accordingly, less favorable 

conditions for sea slugs should include turbidity, and excess of sediment. These conditions are present in 

Verde (at least in certain seasons; Mateos-Jasso et al. 2012; Avendaño et al. 2019), yet this reef had a high 

abundance of sea slugs. Additionally, mangrove lagoons and borrow pits are characteristic of another 

recognized habitat of the clarki ecotype in Florida (Middlebrooks et al. 2014). Taken as a whole, these results 

suggest that this species can inhabit a wide range of environmental conditions. 

Studies in laboratory have shown that sacoglossan sea slugs regulate the potentially harmful excess of light 

through behavioral and physiological mechanisms (Jesus et al. 2010; Cartaxana et al. 2018). The differences 

in abundance of E. crispata found between Arcas, Verde and PM might be related to different light conditions 

(Fig. 3), particularly if turbidity is acting as a light regulator through the absorption by suspended particles 

(Carruthers et al. 2001). Verde is reported to have a high turbidity as the result of substantial discharge of 

Jamapa, La Antigua and Papaloapan rivers (Avendaño et al. 2019; Liaño-Carrera et al. 2019), while Arcas 

and Puerto Morelos usually present clear waters (SEMARNAP 2000; Chávez et al. 2007). Despite the 

contrasting conditions of Arcas and Verde, E. crispata were found in similar abundances, signaling that other 

factors such as food accessibility, larval availability or conditions at a microhabitat scale might be 

determinant in the distribution of this species. 

Whilst sampling in Arcas, Verde and PM took place from March to August, it is unlikely that seasonal 

variability in environmental factors are responsible for the differences in sea slug abundance found between 

the reefs. Differences in temperature and photoperiod, which have been signaled as important factors 

regulating sea slug temperate populations (Clark 1975; Mondy and Pierce 2003), are less extreme in tropical 

than in temperate waters, and E. crispata occurs almost all year around in coral reefs of the Southern Gulf of 

Mexico and Mexican Caribbean (Gavagnin et al. 1997; Sanvicente-Añorve et al. 2012; Zamora-Silva and 

Ortigosa 2012; Ortigosa and Simões 2019). Moreover, the most contrasting abundances found in this study 

were between Puerto Morelos and both, Arcas and Verde, yet PM and Verde were both sampled in the same 

months. During this study, massive sargassum arrivals affected the area near PM. Sargassum so vastly 

accumulated can decrease light illuminance almost 75% (van Tussenbroek et al. 2017; Hendy et al. 2021) and 

such events can also increase temperature and decrease pH and oxygen concentrations (van Tussenbroek et al. 
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2017; Hendy et al. 2021). These factors are known to affect both the normal development and kleptoplasty of 

E. crispata, through bleaching and causing body deformities (Dionísio et al. 2017, 2018).  As there is no 

previous data on the occurrence of E. crispata in PM, we can only suggest that sargassum arrivals could have 

been a cause for the low density of individuals found in this study. 

Microhabitat availability is distinct between localities (Withers and Tunnell 2007), and could be providing 

different types of refuge for the slugs to take cover at different times of the day. As previously reported 

(Weaver and Clark 1981; Middlebrooks et al. 2014; Krug et al. 2016), most individuals in the present study 

were found on top of hard substrates without algae. Weaver and Clark (1981) suggest that this could be a 

tactic to increase photosynthesis; however, in Bahamas it is common to find E. crispata on the underside of 

rocks in < 2 m depth (Redfern 2013). It is possible that the occurrence of sea slugs on substrate depends on 

microhabitat conditions at a smaller spatial scale, which in turn, vary with depth (Chávez et al. 2007). In 

Verde, for example, crevices are common at most of the depths, but they are less frequent both in shallow 

waters and close to the reef lagoon. By contrast, the reef lagoon has larger rocks and sea grass patches that 

provide shade in these otherwise luminous shallow waters. The great variety of microhabitats found in these 

coral reefs can be expected to serve as shelter for slugs to avoid highly irradiated waters, a condition that 

could be physiologically limiting (Vieira et al. 2009).  

The low abundance of E. crispata with increasing depth could be related to the reduction of resources at 

deeper waters. Macroalgae abundance and diversity can change with increasing depth in the reef system 

(SAV) where Verde is located (Horta-Puga et al. 2020). Adults from this species apparently consume a wide 

variety of macroalgae (Vital et al. 2021) but we rarely observed sea slugs associated to any macroalgae in the 

present study. Middlebrooks et al. (2014) also found low occurrence of E. crispata associated to their algal 

food in a completely different habitat in Florida. Adults might be temporarily staying at lower depths to lay 

eggs in algae and, moving back to deeper waters, as it has been suggested in other sea slugs (Willan 1979). 

Whilst juvenile E. crispata have a narrower food range compared to adults (Curtis et al. 2007), the induction 

of metamorphosis in the larvae does not depend on the presence of a particular food source (Krug 2009). It is 

possible that juveniles were consuming filamentous green algae other than Bryopsis plumosa or Derbesia 

tenuissima (Curtis et al., 2007), such as the one we observed near the rocky substrates where organisms were 

frequently found. Overall, these results suggest that the presence of food sources is unlikely to be the main 

factor determining the occurrence of this species within its geographical distribution, but further research 

should consider the feeding ecology of larval and juvenile stages.  

A weak association of E. crispata to its food sources, would allow sea slugs to explore deeper waters under 

conditions of low abundance or even absence of food. Within aquatic ecosystems irradiance decreases and the 

spectral composition of light changes with depth, thereby  influencing photosynthetic activity (Hill 1996). 

Long (red) wavelengths are absorbed at the first few meters and short (blue) wavelengths are the last to be 

absorbed as the depth increases (Kirk 2011). Moving deeper could be an advantageous strategy for sea slugs 

exploring lower light intensities, although limits to such advantages are surely imposed by the pigments in 
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their chloroplasts and how these respond to the varying wavelengths. Elysia crispata has a wide variety of 

pigments in its chloroplasts and its composition and concentration do not seem to be related to depth (Vital et 

al. 2021), which might represent an advantage to them. The relationship between pigment concentration and 

light preferences by sea slugs, hence, constitutes an interesting area of research yet to be investigated. 

In the present study we confirmed the significant effect of TOD as a relevant factor predicting both 

sacoglossan occurrence and size, and suggest that they have circadian rhythms as do other sea slug groups 

(Newcomb et al. 2014). A daily pattern with a lower number of organisms of E.crispata at sunrise was 

statistically identified in Arcas and Verde, suggesting that sea slugs are capable of moving within the reef. 

Light wavelengths vary with the angle of the sun as it changes throughout the day. If sea slugs respond to 

daily variations in light by moving, its quality and quantity could be determining sea slug presence in these 

reefs. Research on circadian rhythms in sea slugs is very scarce, but studies on E. timida in the laboratory and 

their habitat, suggested the presence of a biological clock that partially controls its parapodial behavior (Rahat 

and Monselise 1979; Monselise and Rahat 1980). During daylight, Plakobranchus ocellatus seems to take 

cover on the underside of rocks or by burrowing in the sand (Tanamura and Hirose 2016); likewise, E. 

crispata might move to crevices in the reef or under rocks. While only experienced observers participated in 

the present study, sampling bias cannot be completely overruled. The use of lights during night dives might 

have increased the detection of organisms by focusing the observer’s attention to a better illuminated, yet 

reduced field. It is unsure to what extent does E. crispata present nocturnal activity but results herein suggest 

mobility during that period of the day.   

One of the main features of day light is that it synchronizes physiological mechanisms of living organisms to 

a period that allows the recognition of 24-h cycles. Changes in ambient light constitute  an external signal to 

initiate certain activities (Takahashi 1991). The fact that E. crispata of varying size were found in certain 

times of day and that these differed between Arcas and Verde leads to suggest that sea slugs are capable of a 

relatively wide range of mobility within 0 and 13 m deep, and that this is influenced, at least partially by day 

light. Such light-dependent movement could be the result of one or more of the following explanations: 1) 

light stress avoidance, 2) circadian rhythms, and/or 3) predation avoidance.  

Avoiding light stress to maintain functional chloroplasts has been supported by laboratory experiments in 

other species, such as E. timida (Jesus et al. 2010). Some of the algae used as food by slugs have 

photoprotection mechanisms through changes in pigments or by acclimating to depth and time of the day 

(Raniello et al. 2006). However, not all E. crispata present these pigments (Vital et al. 2021), and the 

macroalgae consumed most frequently by this species (e.g. Bryopsis, Penicillus and Halimeda) might not 

have them (Middlebrooks et al. 2019; Giossi et al. 2021). Other potential mechanisms for the protection of 

excessive light in E. crispata are mucus excretion, which has been speculated to be used as a sunscreen 

(Ireland and Scheuer 1979; Gavagnin et al. 1996; Havurinne et al. 2021), and behavioral strategies, such as 

closing the parapodia (Cartaxana et al. 2018, 2019) or moving towards areas in the reef that provide light 

protection.  
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Dial changes of light could also trigger movement of sea slugs within the reef. Whilst the solar elevation 

changes throughout the day, there is no simple relation between this and the spectral distribution (i.e. the 

proportion of different wavelengths) or total irradiance (i.e. light intensity/photon flux). When the solar 

elevation is reduced at sunrise, the ratio of short to long wavelength light in the direct solar beam decreases. 

This is due to a removal of short wavelength (blue) light in the atmospheric path caused by scattering (Kirk 

2011). It might be that E. crispata detects changes of the spectral distribution at certain moments of the day 

and modifies its position in the reef by moving towards more sheltered areas. For this behavior to be 

displayed, photoreceptors detecting different wavelengths must exist. The eyes of E. timida perceive light at 

540 nm and the presence of extraocular receptors has also been considered (Rahat and Monselise 1979). 

While E. crispata has eyes, the extent to which they can detect quality of light and display avoidance, or 

preference accordingly is still unknown. Either confirming light selective behaviors or finding other type of 

photoreceptors in E. crispata would constitute an additional element supporting the idea of behavioral 

mechanisms of photoprotection in this species and may help to explain some of the patterns in which they 

naturally occur.  

Crypsis and secondary metabolites have been mentioned as mechanisms used by sacoglossans to avoid 

predation (Gavagnin et al. 1997, 2000). Predators of this sea slug group include crustaceans, fish, other sea 

slugs and even corals (Trowbridge 1994; Mehrotra et al. 2019). Whilst we witnessed sea slug attacks by 

different fish species during our field work, no consumption of E. crispata was observed. Predation avoidance 

could be considered the most unlikely explanation of the patterns described herein, but it should not be fully 

discarded until further studies assess the consumption of Elysia by visual predators. 

Our research provided novel population information, showing that the abundance and size of E. crispata in 

coral reefs of Southern Gulf of Mexico and Mexican Caribbean Sea depend on locality, depth, and time of the 

day. Such information suggests that this sea slug is capable of moving a few meters within the reefs, and its 

mobility may be triggered by light quality and intensity. Further research is needed to better understand the 

unique biological phenomena of solar-powered sea slugs as they interact with their natural habitat and use it 

in management and conservation initiatives. 
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Artículo III. Preferencia lumínica en una babosa marina fotosintética: ¿la 
aclimatación a la luz de los cleptoplastos es importante? 

Introducción 

Algunas babosas marinas del grupo Sacoglossa son los únicos metazoarios capaces de 

secuestrar y mantener en funcionamiento durante un largo periodo a los cloroplastos que 

ingieren de las algas de las que se alimentan, proceso denominado cleptoplastía (Cruz et 

al. 2020). Estos moluscos han sido un modelo biológico enigmático porque pueden usar la 

energía de estos organelos (cleptoplastos) en su beneficio. Por ello, y en contra de la 

creencia general, son animales fotosintéticos y potencialmente mixotróficos (Middlebrooks 

et al. 2011, Cartaxana et al. 2017, 2021, Melo Clavijo et al. 2018). Aunque desde finales de 

la década de 1960 se reconoció a la cleptoplastía en las babosas marinas sacoglosas 

(Trench 1969), falta mucho por conocer sobre el funcionamiento de los cleptoplastos dentro 

de estos animales, en particular en lo que se refiere a su relación con la luz. 

La luz es un recurso central para los individuos autótrofos fotosintéticos, ya que 

representa su principal fuente de energía. Además, la luz rige una variedad de aspectos 

conductuales y fisiológicos en los animales (Begon et al. 2006). Como cualquier organismo 

fotosintético, las babosas marinas con cleptoplastos necesitan luz para fotosíntesis. Sin 

embargo, al estar expuestos a intensidades altas de luz, los cleptoplastos pueden acumular 

especies reactivas de oxígeno (ROS, Reactive Oxygen Species), que son moléculas 

formadas por la adición de electrones al oxígeno y pueden causar daño a los tejidos, lo que 

compromete su funcionalidad (Dorrell y Howe 2012, Cruz y Cartaxana 2022).  

Los organismos fotosimbiontes tienen vías endógenas metabólicas y celulares para 

disminuir el daño producido por las ROS y mantener a sus huéspedes, como los 

dinoflagelados simbiontes o los cleptoplastos (Dorrell y Howe 2012). Especies de retención 

longeva (mínimo una semana) de cleptoplastos, como Elysia timida, mantienen niveles 

menores de ROS, comparado con especies de retención corta (algunos días), como Elysia 

cornigera; de Vries et al. (2015) encontraron que E. cornigera acumuló una mayor cantidad 

de ROS, comparado con E. timida, durante un periodo de ayuno de 10 días. Existen 

mecanismos homeostáticos de retroalimentación negativa que contrarrestan la 

acumulación de ROS y si se presentan en este grupo, podrían indicar que las babosas 

marinas detectan cambios en la eficiencia fotosintética de los cleptoplastos. 
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Algunas especies de babosas marinas sacoglosas mantienen la capacidad de los 

cleptoplastos de tener respuestas fisiológicas de fotoprotección, como cambios en sus 

concentraciones de pigmentos, ante diferentes intensidades lumínicas (Cruz et al. 2015, 

Havurinne y Tyystjärvi 2020). Estos cambios ayudan a disipar el exceso de energía y evitar 

una saturación que inhiba la fotosíntesis y posiblemente, tienen un papel importante en la 

duración de la actividad fotosintética en los cleptoplastos (Cruz y Cartaxana 2022). El 

estado fisiológico en el que los cloroplastos están habituados a determinada intensidad de 

luz se denomina aclimatación a la luz. Esta aclimatación confiere el balance entre la 

obtención suficiente de energía para los procesos metabólicos y anabólicos y, la protección 

ante un exceso de energía. Debido a que los cloroplastos son los receptores más 

importantes de la luz para la fotosíntesis, en ellos ocurre la aclimatación, así como es donde 

la composición y funcionamiento se ajustan en respuesta a los cambios de las condiciones 

de la luz (Bielczynski et al. 2016). 

Las babosas marinas que retienen los cleptoplastos funcionando y realizando 

fotosíntesis en sus tejidos (retención funcional), muestran una fototaxia positiva 

(movimientos dirigidos hacia la luz), al contrario de especies cuya retención no es funcional 

(Rahat y Monselise 1979, Miyamoto et al. 2015). Por ejemplo, Weaver y Clark (1981) 

encontraron que las especies sin cleptoplastía funcional evitan la luz de intensidades de 

100-500 µmol quanta m–2 s–1. Adicionalmente, el comportamiento de especies de retención 

longeva está modulado por la aclimatación de sus cleptoplastos, como en Elysia viridis, que 

después de haber sido alimentada con alga aclimatada a luz alta (200 µmol quanta m–2 s–

1), mostró una preferencia por esa intensidad de luz (Cartaxana et al. 2018). Dicha especie 

de babosa marina sacoglosa es la única en la que se ha indagado si la preferencia lumínica 

de estos animales puede ser afectada por los cleptoplastos. 

El término preferencia (por ejemplo, por un alimento o un hábitat) implica una 

conducta del organismo en la que existe una elección por una alternativa entre varias 

disponibles, igualmente viables (Singer 2000, Underwood et al. 2004). Dicha elección se 

identifica en los estudios sobre preferencia, como selección activa y se diferencia de la 

elección pasiva porque la pasiva está determinada por elementos del entorno que son 

ajenos a la conducta de preferir (por ejemplo, la probabilidad de encontrar un alimento o la 

abundancia relativa de un tipo de hábitat). Por ello, los estudios de preferencia recomiendan 

el uso de diseños experimentales que permitan distinguir la selección activa de la pasiva 

(Olabarria et al. 2002, Mascaró et al. 2012). Dichos diseños incluyen un tratamiento control 
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en el que a los sujetos experimentales se les ofrecen situaciones “sin elección” (todas las 

alternativas son similares). La preferencia es demostrada cuando el organismo elige una 

alternativa en una mayor proporción cuando se le presentan varias opciones 

simultáneamente, comparado con la proporción que elige cuando no hay elección 

(Underwood et al. 2004, Jackson y Underwood 2007). 

La babosa marina sacoglosa Elysia crispata puede mantener los cleptoplastos 

funcionales durante meses (Curtis et al. 2006), por lo que es una especie de retención 

longeva; es de talla grande comparada con otras especies de su grupo (máximo 15 cm) y 

es común en el Atlántico occidental (Krug et al. 2016). Estas características la convierten 

en un buen modelo para investigar el comportamiento asociado a la cleptoplastía, 

particularmente si la aclimatación de los cleptoplastos a la luz puede afectar su preferencia 

lumínica. Esta especie prefiere intensidades de luz de 200-300 µmol quanta m–2 s–1, al igual 

que espectros de luz amarillo y verde, de acuerdo con Weaver y Clark (1981); no obstante, 

la intensidad de luz óptima para que sus cleptoplastos realicen la fotosíntesis es 500 µmol 

quanta m–2 s–1 según Taylor (1971).  

Estos dos trabajos mencionados fueron de las primeras investigaciones en el tema 

de conducta y fisiología de babosas marinas fotosintéticas; sin embargo, se debe considerar 

que Taylor (1971) realizó los experimentos a 20 °C que es una temperatura poco común a 

lo largo del año en aguas tropicales donde habita E. crispata y seguramente afectó el 

metabolismo de la especie estudiada y los resultados que se obtuvieron. Por otro lado, en 

el experimento de Weaver y Clark (1981) se utilizaron organismos cultivados en el 

laboratorio que no tuvieron exposición al entorno natural de la especie y además, colocaron 

sus sujetos experimentales juntos y al mismo tiempo durante los ensayos, lo que pudo 

generar interferencia entre individuos (Martin y Bateson 2007).  

Indagar las preferencias lumínicas de E. crispata de otras poblaciones y a través de 

un diseño experimental adecuado, complementará la información existente. La información 

derivada de este trabajo proporcionará el contexto para comprender mejor la distribución 

de las babosas marinas fotosintéticas en su hábitat, así como la influencia que tienen los 

organelos secuestrados en su conducta. Por lo tanto, los objetivos de este trabajo 

incluyeron 1) determinar si existe una preferencia de E. crispata por cierta intensidad y 

espectro de la luz y 2) establecer si la preferencia a la intensidad lumínica de E. crispata se 

modifica como resultado de consumir algas aclimatadas a intensidades bajas (40 µmol 

quanta m–2 s–1) y altas de luz (425 µmol quanta m–2 s–1).  La hipótesis de este estudio es 
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que si la conducta de E. crispata está mediada por mecanismos de retroalimentación 

asociados a la capacidad fotosintética de los cleptoplastos, se espera que preferirá la 

intensidad de luz a la cual los cleptoplastos fueron previamente aclimatados.  

 

Materiales y métodos 

Recolección y mantenimiento de organismos 

Los organismos de E. crispata se recolectaron manualmente en el arrecife Verde del 

Sistema Arrecifal Veracruzano (19° 12' 8.80" N, 96° 4' 17.20" O), entre septiembre de 2020 

y agosto 2021, a una profundidad de 3–5 m. La recolección se limitó al mínimo de 

organismos necesarios y se realizó bajo un permiso otorgado por la SAGARPA 

(PPF/DGOPA-061/21). Los individuos tenían las características del ecotipo “crispata” 

descrito por Krug et al. (2016) y medían alrededor de 50 mm. En noviembre de 2019, se 

recolectaron catorce organismos (± 30 mm) de la misma especie provenientes de 

Mahahual, Quintana Roo (18° 41' 10.62" N, 87° 42' 59.30" O) para pruebas preliminares. 

Los animales se mantuvieron en ayuno, en contenedores con agua marina y aireación 

constante (26 °C, ~50 µmol quanta m–2 s–1) durante menos de 48 h previo a su traslado al 

laboratorio donde se realizaron los experimentos, siguiendo el protocolo sugerido por 

Dionísio et al. (2013). 

En el laboratorio, todas las babosas marinas se mantuvieron en grupos de hasta 20 

individuos en acuarios con 14 L de agua de mar filtrada (a 26 °C y salinidad de 35) en 

sistemas de recirculación (acuario de mantenimiento). El fotoperiodo se mantuvo en 12 h 

de luz y 12 h de oscuridad, reflejando el promedio de la zona de estudio a lo largo del año. 

Dos lámparas Radion XR15W G3 (EcoTech Marine®) se utilizaron para mantener la luz a 

una intensidad lumínica de ~100 µmol quanta m–2 s–1 (Weaver y Clark 1981), medida en la 

superficie del agua y un espectro como el de la figura 3.1. Las lámparas se colocaron a una 

distancia de 22 cm sobre los acuarios, los cuales tenían una altura de 24 cm. 

Se realizaron tres experimentos que se describen en la siguiente subsección. 

Después de llegar al laboratorio y antes de los experimentos 1 y 2, los animales estuvieron 

en ayuno durante 24 h y después se alimentaron por al menos una semana con Bryopsis 

pennata J.V.Lamouroux 1809 recolectada en septiembre de 2020 en Sisal, Yucatán, México 

y posteriormente cultivada a 40 µmol quanta m–2 s–1 con medio de cultivo F/2 Guillard 



57 
 

(Proline®) en el laboratorio (Andersen 2005; Fig. 3.2). Previo al tercer experimento, las 

babosas marinas pasaron por el mismo ayuno y alimentación descritos para los 

experimentos 1 y 2, después, se mantuvieron en ayuno durante una semana más y luego, 

se alimentaron durante el mismo periodo de tiempo (al menos una semana) con el alga B. 

pennata que había sido cultivada en el laboratorio durante tres semanas a una intensidad 

lumínica alta (425 µmol quanta m–2 s–1; Fig. 3.2). De esta forma, pasaron por un 

acondicionamiento similar antes del pretratamiento de alimentarse con algas aclimatadas a 

luz alta. El alga se cambiaba diariamente para asegurar que los animales consumieran el 

alga aclimatada a la luz de interés y no existiera un potencial cambio de aclimatación con 

la luz del acuario de mantenimiento. 

 

 

Figura 3.1. Espectro de luz de las lámparas Radion XR15W G3 usadas para iluminar los acuarios de 
mantenimiento de Elysia crispata. El diagrama se obtuvo con el programa Ocean View 2.0.7. 
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Figura 3.2. Diagrama que muestra los pasos relacionados con la alimentación de Elysia crispata, 
desde la recolección hasta los experimentos de preferencia lumínica. La línea punteada gruesa 
separa las condiciones de los experimentos 1 y 2, del experimento 3. La luz a la que se aclimataron 
las algas fue de 40 µmol quanta m–2 s–1 y 425 µmol quanta m–2 s–1, las unidades fueron omitidas en 
el diagrama para reducir el texto. 

 

Diseño experimental 

La preferencia lumínica de los organismos se determinó en un dispositivo de vidrio con 

forma de cruz, con una cámara central y cuatro extremos de 10 × 10 × 10 cm (Figura 3.3a). 

Las recámaras convergían en la recámara central que fungió como distribuidor común. En 

los experimentos 1 y 2, el acceso a las cuatro recámaras desde el centro del dispositivo se 

mantuvo abierto, mientras que en el experimento 3, este acceso sólo se mantuvo abierto 

para dos recámaras contrapuestas. El dispositivo contenía agua marina proveniente del 

acuario de mantenimiento, de tal forma que mantenía un nivel de 1 cm de profundidad (500 

ml). Se estableció esta cantidad de agua a fin de que las babosas marinas permanecieran 

en el fondo del dispositivo y con la zona dorsal expuesta hacia las lámparas que estaban 

arriba, ya que con mayor volumen de agua, usaban la tensión superficial para moverse y 

frecuentemente quedaban con la zona ventral (pie) hacia arriba. Esto generaba un sesgo 

de la cantidad de luz que les daba en el dorso, que es donde tienen la mayor cantidad de 

cleptoplastos.  
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Figura 3.3. Dispositivo utilizado en los experimentos de preferencia lumínica de Elysia crispata. a) 
Modelos del contenedor de vidrio con paredes oscuras (excepto en los extremos) y de una babosa 
que se encuentra en la posición de inicio; b) contenedor con tapa de acrílico en la que se sostienen 
las lámparas; los espacios en el centro permiten la manipulación de los organismos y el paso de la 
luz directamente cuando las lámparas están encendidas; c) vista apical del prototipo con luces 
encendidas; d) ejemplo de una de las vistas laterales y de la posición de una de las cámaras durante 
el tratamiento con luces encendidas en el experimento 1. Modelo digital (a) realizado por Óscar 
Santillán Carvantes. 

 

Para determinar la preferencia (selección activa) por el color e intensidad de la luz y 

distinguirla de una asociación pasiva, los experimentos se realizaron exponiendo a los 

organismos a dos tratamientos. Uno en el que se ofrecían a las babosas marinas opciones 

de luz de diferente color o intensidad mediante el encendido de las lámparas en cada una 

de las recámaras de un dispositivo experimental (con opción de escoger: CH). El otro, en 

el que las mismas recámaras no tenían las lámparas encendidas y por lo tanto, 

representaban una condición en la que las babosas no tenían opción de escoger (sin opción 

de escoger: NCH). Este último corresponde a un tratamiento control efectivo, ya que 

  

  

(a) (b) 

(c) (d) 
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cualquier diferencia entre la conducta de las babosas en el dispositivo con las condiciones 

CH y las de NCH sería exclusivamente atribuible a la conducta de selección activa (Liszka 

y Underwood 1990, Mascaró et al. 2012). Cabe señalar que, de confirmarse el 

comportamiento mencionado, este estaría caracterizado por una conducta de preferencia o 

selección a favor de alguna(s) de las condiciones de luz; o bien, por una conducta de 

rechazo o selección en contra de alguna(s) de esas condiciones; esta distinción es factible 

con el diseño experimental utilizado. 

Se realizaron tres experimentos sobre la conducta de preferencia o selección activa 

de luz en E. crispata (Cuadro 3.1). Como se mencionó en la subsección anterior (3.4.1), en 

los experimentos 1 y 2, las babosas marinas fueron alimentadas con algas aclimatadas a 

luz baja (40 µmol quanta m–2 s–1). El primer experimento examinó si las babosas marinas 

presentaban una conducta de preferencia por la luz de alguno(s) de los espectros (colores): 

azul (~450 nm), verde (~517 nm), amarillo (~520–650 nm) o rojo (~665 nm). El segundo 

puso a prueba si estos animales presentan una conducta de preferencia por alguna(s) de 

las cuatro intensidades de luz ofrecidas: 60, 180, 425 o 1400 µmol quanta m–2 s–1. Por 

último, el tercer experimento consistió en evaluar la preferencia de E. crispata por luces de 

alta (425 µmol quanta m–2 s–1) o baja intensidad (60 µmol quanta m–2 s–1) después de haber 

sido alimentada con algas aclimatadas a luz alta (425 µmol quanta m–2 s–1); esta información 

se comparó con las babosas marinas correspondientes a esas intensidades que 

participaron en el experimento 2 (Cuadro 3.1). 
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Cuadro 3.1. Condiciones lumínicas y de configuración de las lámparas en los experimentos (Exp.) de preferencia de luz en Elysia crispata, así como 
de la aclimatación del alga (Bryopsis pennata) que las babosas consumieron. CH representa las condiciones lumínicas de las recámaras, cuando 
las lámparas estaban encendidas; NCH representa a las mismas recámaras con las luces apagadas. A fin de asegurar independencia estadística 
y de conducta, los resultados de los tratamientos NCH de los experimentos 1 y 2 fueron usados como el control de los experimentos 2 y 1, 
respectivamente. λ: longitud de onda, B: Azul, G: Verde, Y: Amarillo, R: Rojo; LL: baja; ML: media baja, HL: alta, HH: muy alta intensidad de luz; I, 
II, III y IV representan condiciones uniformes de longitud de onda e intensidades. 

Exp Aclimatación de B. pennata  Condiciones experimentales de E. crispata 
    Opciones (CH) Luz encendida  Control (NCH) Luz apagada 

 λ (nm) Intensidad (µmol 
quanta m–2 s–1)  λ (nm) Intensidad (µmol 

quanta m–2 s–1)  λ (nm) Intensidad (µmol 
quanta m–2 s–1) 

         

1 450–525 40 

 B: 450 ~29  I 

-  G: 517 ~29  II 
 Y: 520-650 ~29  III 
 R: 665 ~29  IV 

         

2 450–525 40 

 450-475 LL: 60  

- 

I 
 450-475 ML: 180  II 
 450-475 HL: 425  III 
 450 HH: 1400  IV 

         

3 
450–475 40  450-475 LL: 60  - I 

 450-475 HL:425  II 

450–475 425  450-475 LL: 60  - I 
 450-475 HL: 425  II 
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El dispositivo experimental contaba con una tapa de acrílico transparente, con 

agujeros de 6 cm de diámetro sobre cada una de las cuatro recámaras para colocar las 

lámparas Ai PRIME 16HD (Fig. 3.3b,c). Durante los tratamientos con luz apagada (NCH), 

la intensidad lumínica fue similar en todo el dispositivo y en todos los experimentos (~0–4 

lux ≈ 0–0.05 µmol quanta m–2 s–1). Dado que en el experimento 1 el espectro de la luz era 

la variable de interés, la intensidad se mantuvo a ~2200 lux (~29 µmol quanta m–2 s–1) en 

todas las recámaras con las lámparas encendidas (CH). Debido a que la variable de interés 

en los experimentos 2 y 3 era la intensidad de la luz, el espectro de este factor fue similar 

en la condición CH (Cuadro 3.1). Tanto las distintas intensidades, como los espectros de la 

luz se definieron considerando lo reportado previamente por Taylor (1967) y Weaver y Clark 

(1981) y los valores reportados por Vital et al. (2023). Todas las intensidades de luz fueron 

medidas con un registrador de datos ambientales HOBO Pendant® Mx2202 (± 10% lux) y 

el espectro con un espectrómetro de fibra óptica Ocean Optics® USB4000. Las 

intensidades fueron convertidas a µmol quanta m–2 s–1 de acuerdo con Thimijan y Heins 

(1983) para facilitar la comparación con la literatura sobre el tema. 

Cada prueba consistió en tomar un individuo al azar del acuario de mantenimiento 

(ver 3.4.1) y colocarlo en el centro del dispositivo experimental protegido con una tapa de 

PVC que impedía la percepción de las condiciones de luz. Después de un minuto, tiempo 

otorgado para habituarse al dispositivo, la tapa era levantada y la prueba se consideraba 

iniciada (Fig. 3.4). Durante los siguientes 30 minutos, se permitía que la babosa explorase 

cualquier recámara con las luces apagadas (tratamiento NCH). Inmediatamente después, 

se colocaba a la babosa de nuevo en el centro del dispositivo y se repetía el procedimiento, 

pero con las luces encendidas (tratamiento CH; Fig. 3.3c,d). Al terminar cada ensayo 

individual, el dispositivo se limpiaba cuidadosamente con agua dulce y se enjuagaba con 

agua marina filtrada para eliminar rastros de secreciones, luego se llenaba nuevamente de 

agua marina proveniente del sistema de mantenimiento y se rotaba, al igual que el orden 

de las lámparas. 
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Figura 3.4. Diagrama de los ensayos experimentales para probar la preferencia lumínica de Elysia 
crispata. Del lado izquierdo se ejemplifican las recámaras abiertas en el dispositivo experimental 
durante cada experimento (Exp.). En cada prueba, un individuo del acuario de mantenimiento fue 
colocado en el centro del dispositivo con una tapa de PVC, después se removió la tapa y se observó 
su movimiento durante 30 min con la luz apagada (tratamiento NCH), posteriormente, se repitió este 
procedimiento con la luz encendida (tratamiento CH). Al finalizar cada ensayo, el dispositivo 
experimental fue limpiado y rotado, al igual que las lámparas. 

El tiempo de los ensayos fue determinado con base en estudios previos sobre la 

conducta de babosas marinas fotosintéticas (Miyamoto et al. 2015, Cartaxana et al. 2018), 

así como en lo observado en pruebas preliminares. Para evitar el sesgo en los resultados 

del segundo tratamiento (CH) debido a la exploración y decisión del primer tratamiento 

(NCH), los resultados del tratamiento NCH del experimento 1 representaron el control del 

experimento 2, y viceversa; en el experimento 3, la mitad de los individuos fueron asignados 

aleatoriamente a cada tratamiento. Una persona fue la misma observadora en todos los 

ensayos. Durante ambos periodos (CH y NCH) las siguientes variables se registraron en 

una bitácora: 

1) Primera elección: la primera recámara en la que la babosa entró. Se consideró 

que la babosa había entrado en una recámara toda vez que más de la mitad de su cuerpo 

se encontraba dentro del perímetro representado por las paredes de colindancia de cada 

recámara.  

2) Latencia de primera elección: el tiempo transcurrido desde el inicio de la prueba 

y hasta que la babosa había entrado en la primera recámara y permanecido en ella por un 

tiempo mínimo de 5 segundos. 
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3) Duración: el tiempo total que una babosa permaneció en el interior de cada una 

de las recámaras. 

4) Secuencia: el orden secuencial en el que una babosa entraba a las recámaras 

durante el periodo de 30 minutos. 

5) Elección final: la recámara en la que se encontraba la babosa al cumplirse los 30 

minutos de duración del ensayo. En los casos en los que la babosa no se encontrara dentro 

de alguna de las recámaras, el evento era catalogado como “no eligió” y no era 

contabilizado para los análisis posteriores de esta variable. 

 Todos los ensayos con luz encendida (CH) fueron grabados con cámaras GoPro 

Hero 4 y Canon PowerShot G16 a fin de registrar las variables conductuales con precisión, 

en los ensayos con luz apagada (NCH) sólo se grabó la vista apical de la recámara central 

con la cámara Canon. Para evitar la iluminación de las luces del laboratorio, una tela black 

out se colocó encima del montaje (tripié, cámaras y dispositivo) durante los ensayos NCH; 

con la poca luz que llegaba al dispositivo se podía distinguir con el ojo humano si las 

babosas entraban o salían de las recámaras. Al finalizar cada ensayo, todos los individuos 

se regresaron al acuario de mantenimiento (Fig. 3.4), con excepción de aquellos que se 

utilizaron para el análisis de pigmentos (n = 15) del experimento 3. Cada ensayo tuvo una 

duración total de 1:00 h y todos los ensayos se realizaron entre las 9:00 y las 13:30 h. 

Análisis de pigmentos 

La composición de pigmentos de 10 organismos de E. crispata que se alimentaron de alga 

aclimatada a una intensidad lumínica alta (425 µmol quanta m–2 s–1), junto con dos muestras 

de dichas algas, se analizó para caracterizar la aclimatación a la luz de los cleptoplastos y 

corroborar que sus estados fisiológicos correspondían a esa condición lumínica (Cartaxana 

et al. 2018). Los individuos y muestras de alga se congelaron en nitrógeno líquido al finalizar 

el experimento 3. Adicionalmente, cinco babosas marinas alimentadas con alga aclimatada 

a luz baja (40 µmol quanta m–2 s–1), fueron congeladas en nitrógeno líquido junto con dos 

muestras de esa alga, para su posterior análisis. Todas las muestras fueron enviadas a la 

Universidad de Aveiro, Portugal, para el análisis de pigmentos descrito por Cruz et al. 

(2014). De esta forma, se corroboró una diferencia en el estado de aclimatación entre las 

algas cultivadas en luz alta (HL) y luz baja (LL), así como de las babosas marinas que se 

alimentaron de las algas mencionadas (Cuadro 3.1). 
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Análisis estadísticos 

A partir de las respuestas conductuales registradas durante los ensayos, se definieron y 

analizaron las siguientes variables de frecuencia, latencia y duración (Martin y Bateson 

2007):  

a) Frecuencia de primera elección: número de individuos que eligieron una recámara 

como primera decisión. Valores altos de esta respuesta indicaban una preferencia 

inmediata por una recámara sin la interferencia de la experiencia previa dada por la 

exploración de las opciones del dispositivo experimental. 

b) Frecuencia de muestreo: proporción de las veces que una babosa salió de una 

recámara, entre el número de veces que entró en ella a lo largo de un periodo de 30 

minutos. Valores altos de esta respuesta conductual indicaban una conducta de 

exploración y rechazo de la condición en esa recámara; mientras que valores bajos 

indicaban que la babosa había encontrado una condición preferida después de 

probar esa u otras opciones. 

c) Frecuencia final: número de individuos que se encontraban en una recámara al 

terminar un periodo lo suficientemente amplio como para permitir una exploración 

de las opciones del dispositivo experimental. Valores altos de esta respuesta 

indicaban una preferencia relativamente más definitiva por una recámara, ya que 

una babosa podía haber entrado en esa recámara y permanecido ahí; o bien, haber 

explorado varias opciones y elegido finalmente esa recámara. 

d) Latencia: tiempo que un organismo tardó para tomar su primera elección. Valores 

bajos de esta respuesta indicaban una detección rápida y preferencia por las 

condiciones de la recámara elegida en primera instancia. 

e) Duración: tiempo total que una babosa permaneció en el interior de cada una de las 

recámaras. Valores altos de esta respuesta indicaban una preferencia por las 

condiciones de esa recámara. Valores bajos de esta respuesta indicaban un 

rechazo por esas condiciones, o bien, una conducta donde prevaleció la exploración 

de las distintas opciones en el dispositivo. 

Como se mencionó anteriormente, para asegurar el cumplimiento del requisito de 

independencia estadística, se utilizaron los resultados del tratamiento NCH del experimento 

1 como el control del experimento 2, y viceversa. En el experimento 3, la mitad de los 

individuos fueron asignados aleatoriamente a cada tratamiento. El número total de babosas 

que intervinieron en cada uno de los experimentos se muestra en el cuadro 3.2.  
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Cuadro 3.2. Frecuencia absoluta de organismos de Elysia crispata utilizados para el análisis 
estadístico de las variables frecuencia de primera elección, frecuencia final y frecuencia de muestreo 
medidas durante los experimentos de preferencia de luz. CH representa el tratamiento en el que las 
lámparas de las recámaras estaban encendidas; NCH representa las condiciones en las que las 
recámaras tenían las luces apagadas (control). Se muestra la intensidad de luz en la que el alga 
Bryopsis pennata fue aclimatada y que las babosas consumieron en cada caso (LL: 40 µmol quanta 
m–2 s–1; HL: 425 µmol quanta m–2 s–1). 

  
Frecuencia de 

Primera 
Elección 

 Frecuencia 
Final  Frecuencia de 

Muestreo 

Experimento Aclimatación 
del alga CH NCH  CH NCH  CH NCH 

          
1: espectro LL 32 29  31 34  54 53 

          2: intensidad LL 36 36  27 27  65 40 
          

3: aclimatación LL 21 16  15 14  15 22 
HL 13 14  13 13  35 21 

           

Se revisaron los requisitos de normalidad y homogeneidad de varianza para las 

variables continuas y se optó por instrumentos no-paramétricos ya que dichos requisitos no 

se cumplieron. En el caso de los experimentos 1 y 2, las respuestas que involucraron 

periodo de tiempo de E. crispata (latencia y duración) fueron analizadas mediante pruebas 

de Mann-Whitney para muestras independientes (M-W) para comparar los tratamientos 

NCH y CH de cada opción de espectro o de intensidad de luz. En el caso del tercer 

experimento, se aplicaron dos pruebas de M-W, una prueba por opción ofrecida. 

Las respuestas de frecuencia de primera elección y de frecuencia final de los 

experimentos 1 y 2 fueron analizadas con pruebas de G en tablas de contingencia 

bidimensionales (razón de verosimilitud) (Liszka y Underwood 1990, Zar 2009) con los 

tratamientos NCH y CH como una vía de clasificación y las cuatro opciones de luz a elegir, 

ya fuera de color o de intensidad, como la segunda vía de clasificación. En el caso del 

experimento 3, estas variables conductuales también se analizaron con pruebas de G, pero 

en tablas de contingencia de tres dimensiones. En estos casos, los tratamientos NCH y CH 

y las dos opciones de intensidad de luz (alta: 425 µmol quanta m–2 s–1; baja: 60 µmol quanta 

m–2 s–1) fueron las primeras dos vías y la intensidad de luz a la que fueron aclimatadas las 

algas consumidas por las babosas (alta: 425 µmol quanta m–2 s–1; baja: 40 µmol quanta m–

2 s–1) constituyó la tercera vía.  

Finalmente, la frecuencia de muestreo de los experimentos 1 y 2 se analizó con 

tablas de contingencia tridimensionales con los tratamientos NCH y CH y las cuatro 
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opciones de espectro e intensidad de luz como las primeras dos vías. En este caso, la 

tercera vía de clasificación fue la conducta de las babosas de salir o permanecer en una 

recámara una vez que habían entrado en ella. Como una babosa podía entrar más de una 

vez a cualquier recámara en un mismo ensayo, la frecuencia total no se correspondía con 

el número de babosas involucradas en cada experimento (Cuadro 3.2) (Zar 2009). En el 

experimento 3 esta variable (frecuencia de muestreo) no se analizó con alguna prueba de 

hipótesis debido a que la tabla de contingencia que correspondía era de cuatro dimensiones 

y el número de babosas fue insuficiente. Los gráficos y análisis se realizaron en Tableau 

2021.1 y R v. 3.5.3 (R Core Team 2019), respectivamente, usando los paquetes ggplot 3.3.5 

(Wickham et al. 2021) y stats 3.5.3 (R Core Team 2019) o en hojas de cálculo de acuerdo 

con las fórmulas en Zar (2009). La significancia estadística se consideró a partir de p < 0.05. 

 

Resultados 

Se analizó la preferencia lumínica de 115 organismos de Elysia crispata. En general, se 

observó mucha variación en el comportamiento de estas babosas marinas durante los tres 

experimentos. Sin embargo, un análisis de las cinco variables en conjunto mostró ciertos 

patrones que se describirán a continuación.  

Preferencia del color de luz 

En el primer experimento, la frecuencia de primera elección de las babosas fue mayor por 

el azul (13), seguido del amarillo (11) y el verde (8) y sólo cuatro individuos eligieron el rojo 

como primera decisión cuando las luces estaban encendidas. Sin embargo, las frecuencias 

en las cuatro recámaras correspondientes cuando las luces estuvieron apagadas fueron 

similares y la prueba de G no encontró diferencias significativas (G = 0.94; g.l.= 3; p = 0.82; 

Fig. 3.5). Estos resultados indican que las babosas no presentaron una preferencia inicial 

por algún espectro inmediatamente después de recibir el estímulo de la luz. 

Los valores de latencia se encontraron entre 0.46 y 18 min con la luz encendida 

(CH) y de 0.7 y 18.7 min con la luz apagada (NCH), los valores promedio del primer 

tratamiento fueron ligeramente menores a los del segundo tratamiento (Fig. 3.6a). Las 

pruebas de M-W, mostraron que la diferencia sólo fue estadísticamente significativa en el 

caso del color verde (U =53, p =0.03) mientras que para el resto de los colores la latencia 

fue similar con y sin luz encendida (azul: U = 104.5, p = 0.317; rojo: U = 5, p = 0.164; 

amarillo: U = 74, p = 0.068).  
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Figura 3.5. Frecuencia de la primera elección de Elysia crispata, con la luz encendida (CH) y apagada 
(NCH) durante el experimento 1 sobre preferencia de color. Las iniciales en CH corresponden a 
B=Azul, G=Verde, R=Rojo y Y=Amarillo y los números I-IV corresponden a las recámaras sin luz.  

 

En la condición de luz encendida (CH), E. crispata pasó más tiempo promedio 

(duración) en los colores amarillo, azul y verde comparado con el tiempo transcurrido en las 

mismas recámaras sin luz (NCH; Fig. 3.6b). A pesar de lo anterior, la duración fue muy 

variable y tuvo intervalos similares en estos colores, resultando en pruebas de M-W que no 

encontraron diferencias estadísticamente significativas (amarillo: U = 712, p = 0.399; azul: 

U = 579, p = 0.412; verde: U = 522.5, p = 0.101). En contraste, las babosas pasaron 

significativamente menos tiempo en el color rojo y este fue menos variable cuando existía 

la oportunidad de escoger otros colores (CH) comparado con cuando no existía dicha 

oportunidad (NCH; U = 803, p = 0.024; Fig. 3.6b). 
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Figura 3.6. Promedio (± DE) de la latencia para entrar a la recámara elegida como primera opción 
(a) y la duración (b) de Elysia crispata, en condiciones de luz encendida (CH) y apagada (NCH) 
durante el experimento 1 sobre preferencia de color. Las iniciales en CH corresponden a B=Azul, 
G=Verde, R=Rojo y Y=Amarillo y los números I-IV corresponden a las recámaras sin luz. El número 
de babosas observada en cada recámara se muestra dentro de las barras en (a), y fue n = 36 para 
todas las barras en (b).  
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En cuanto a la conducta exploratoria o de muestreo, la mayoría de las babosas 

marinas examinó únicamente una o dos opciones de colores en el tratamiento CH; y poco 

menos de la mitad (42%) no presentó un comportamiento exploratorio, eligió su primera 

opción como la final. El azul fue el color en el que las babosas entraron más veces, 

haciéndolo el color más explorado; en segundo lugar, estuvo el amarillo, seguido del verde 

y finalmente, el rojo. Adicionalmente, 5 del total de 6 babosas que entraron al color rojo, lo 

abandonaron antes de que terminara el periodo de 30 minutos de duración de los ensayos, 

volviéndolo el color más frecuentemente desocupado. El verde, por contraste, fue el color 

menos rechazado según este indicador, ya que sólo salieron de él 3 de las 10 babosas que 

habían entrado (Fig. 3.7). A pesar de esta tendencia, la prueba de G aplicada a la frecuencia 

de muestreo encontró que las diferencias no fueron estadísticamente significativas (G = 

14.87, g.l. = 10, p = 0.14) entre los dos tratamientos (NCH y CH), indicando que las babosas 

muestrearon las distintas recámaras con la misma frecuencia cuando estaban las luces de 

color prendidas comparado con cuando no lo estaban. 

La frecuencia final de las babosas fue mayor en el color azul (11), seguido de 

amarillo (10), verde (9) y solo se encontró un organismo en rojo cuando las luces estuvieron 

encendidas (CH; Fig. 3.8). A pesar del contraste en estos últimos datos, estas diferencias 

no fueron estadísticamente significativas (G = 6.38, g.l. = 3, p = 0.094) al comparar las 

frecuencias finales entre las condiciones control sin luces encendidas (NCH) y aquellas 

donde las babosas podían escoger los distintos colores (CH).  

Las variables conductuales analizadas mostraron que las babosas no presentaron 

una preferencia o selección activa por el espectro azul, amarillo o verde. En cambio, el color 

rojo fue activamente rechazado por E. crispata durante estos ensayos. 
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Figura 3.7. Frecuencia de muestreo (número de veces que salieron, entre el número de veces que 
entraron) de Elysia crispata, con la luz encendida (CH) y apagada (NCH) durante el experimento 1 
sobre preferencia de color. Las iniciales en CH corresponden a B=Azul, G=Verde, R=Rojo y 
Y=Amarillo y los números I-IV corresponden a las recámaras sin luz.  

 

Figura 3.8. Frecuencia final de Elysia crispata, con la luz encendida (CH) y apagada (NCH) durante 
el experimento 1 sobre preferencia de color. Las iniciales en CH corresponden a B=Azul, G=Verde, 
R=Rojo y Y=Amarillo y los números I-IV corresponden a las recámaras sin luz. 
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Preferencia de la intensidad de luz 

La frecuencia de primera elección en el segundo experimento mostró que 13 babosas 

marinas escogieron la menor intensidad como primera opción (60 µmol quanta m–2 s–1), 

seguido por ocho babosas en cada una de las intensidades de 180 y 425 µmol quanta m–2 

s–1 y sólo tres individuos seleccionaron la intensidad de 1400 µmol quanta m–2 s–1 (Fig. 3.9). 

Sin embargo, las diferencias en las frecuencias de E. crispata en las distintas intensidades 

con luces encendidas (CH) fueron estadísticamente similares a aquellas con las luces 

apagadas (NCH; G = 1.94, g.l.= 3, p = 0.584), indicando que la primera elección no fue 

producto de una selección activa.  

La latencia de E. crispata fue mayor en la intensidad lumínica más alta (1400 µmol 

quanta m–2 s–1), pero los intervalos de esa variable en CH (0.75 a 11.41 min) y NCH (0.91 

a 13.5 min), así como los promedios entre dichos tratamientos, fueron similares (Fig. 3.10a), 

por lo que la prueba de M-W no encontró diferencias estadísticamente significativas en esta 

variable entre CH y NCH de ninguna de las opciones (60: U = 38, p = 0.578; 180: U = 37, p 

= 0.961; 425: U = 40.5, p = 0.7; 1400: U = 3, p = 0.4).  

 

Figura 3.9. Frecuencia de la primera elección de Elysia crispata, con la luz encendida (CH) y apagada 
(NCH) durante el experimento 2 sobre preferencia de intensidad. Las unidades de las intensidades 
lumínicas son µmol quanta m–2 s–1 y los números I-IV corresponden a las recámaras sin luz.  
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Figura 3.10. Promedio (± DE) de la latencia para entrar a la recámara elegida como primera opción 
(a) y la duración (b) de Elysia crispata, en condiciones de luz encendida (CH) y apagada (NCH) 
durante el experimento 2 sobre preferencia por la intensidad. Las unidades de las intensidades 
lumínicas son µmol quanta m–2 s–1 y los números I-IV corresponden a las recámaras sin luz. El 
número de babosas observada en cada recámara se muestra dentro de las barras en (a) y en (b) fue 
n = 32 y n = 29 para CH y NCH por cada recámara, respectivamente. 
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Por otro lado, cuando la luz estaba encendida (CH), las babosas marinas pasaron 

más tiempo (duración) en las dos primeras intensidades, 60 y 180 µmol quanta m–2 s–1, 

comparado con las intensidades 425 y 1400 µmol quanta m–2 s–1, donde su tiempo promedio 

fue menor (Fig. 3.10b). La prueba de M-W señaló que diferencias estadísticamente 

significativas en el tiempo que pasaron entre tratamientos (NCH y CH) existieron sólo para 

la menor intensidad de 60 µmol quanta m–2 s–1 (U = 314, p = 0.021), pero no para las otras 

intensidades (180: U = 349, p = 0.083; 425: U = 508.5, p = 0.475; 1400: U = 449.5, p = 

0.789). 

En el experimento 2, casi el 60% de los organismos exploró más de dos opciones 

de intensidad lumínica en el tratamiento CH. De las babosas que entraron a las recámaras 

con luz de distinta intensidad (CH), una mayor proporción abandonó aquellas de alta y muy 

alta intensidad comparado con las recámaras de baja y media baja intensidad de luz (Fig. 

3.11), y este comportamiento fue significativamente distinto del que presentaron cuando no 

tenían opción de escoger (NCH; G = 22.29, g.l. = 10, p < 0.05). 

Cuando las luces estaban encendidas (CH), la frecuencia final de babosas en la 

recámara de baja y media baja intensidad (60 y 180 µmol quanta m–2 s–1) fue casi seis y 

cinco veces mayor que en las intensidades alta y muy alta (Fig. 3.12). Sin embargo, cuando 

las luces estaban apagadas, la frecuencia final de las babosas fue muy similar en las 

recámaras correspondientes. Estas diferencias fueron estadísticamente significativas (G = 

8.04, g.l. = 3, p = 0.045) e indican que la preferencia final por intensidades bajas de luz (y 

el rechazo de las intensidades altas de luz) es el resultado de una selección activa. 

En su conjunto, los resultados del experimento 2 sugieren que E. crispata tiene una 

preferencia por luz de intensidad baja de 60 µmol quanta m–2 s–1 y que la intensidad muy 

alta de 1400 µmol quanta m–2 s–1 es la menos preferida. Dicha preferencia es resultado de 

la recopilación de información sobre la cantidad de luz que las babosas obtuvieron a través 

del muestreo que realizaron mientras exploraban el dispositivo en los 30 minutos de 

duración de cada ensayo.  
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Figura 3.11. Frecuencia de muestreo (número de veces que salieron, entre el número de veces que 
entraron) de Elysia crispata, con la luz encendida (CH) y apagada (NCH) durante el experimento 2 
sobre preferencia de intensidad. Las unidades de las intensidades lumínicas son µmol quanta m–2 s–

1, y los números I-IV corresponden a las recámaras sin luz. 

 

Figura 3.12. Frecuencia final de Elysia crispata, con la luz encendida (CH) y apagada (NCH) durante 
el experimento 2 sobre preferencia de intensidad. Las unidades de las intensidades lumínicas son 
µmol quanta m–2 s–1, y los números I-IV corresponden a las recámaras sin luz.  
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Preferencia dependiente de la aclimatación a la luz 

El pretratamiento al que las babosas marinas del tercer y último experimento fueron 

sometidas consistió en alimentarlas con algas cultivadas a 425 µmol quanta m–2 s–1, que es 

una luz considerada de alta intensidad (HL). El análisis de la relación de los pigmentos 

trans-neoxantina/Clorofila a confirmó el estado de aclimatación a HL de B. pennata y E. 

crispata: los valores promedio de dicha relación en las algas cultivadas en HL fueron 0.379 

± 0.027 (n = 2), mientras que en las babosas que consumieron esas algas fueron 0.462 ± 

0.192 (n = 10); al comparar estas cantidades con algas cultivadas en luz baja (LL) y babosas 

LL que las consumieron, los valores de dicha ratio fueron menores, 0.041 ± 0.004 (n = 2) y 

0.107 ± 0.058 (n = 5), respectivamente (Cuadro 3.3). 

Las babosas alimentadas con algas aclimatadas a HL eligieron más frecuentemente 

la luz HL en su primera elección cuando tenían una opción (CH) que cuando no la tenían 

(NCH; Fig. 3.13). Sin embargo, esta diferencia no fue estadísticamente significativa (G = 

4.18; g.l. = 4, p = 0.18), por lo que no se puede concluir que el cambio en la primera elección 

de intensidad de luz haya sido producto de una selección activa.  

 

Cuadro 3.3. Pigmentos fotosintéticos en las muestras analizadas de Elysia crispata después de 
consumir alga aclimatada a luz baja (LL) y luz alta (HL), y de Bryopsis pennata después de haber 
sido cultivada en el laboratorio en LL y HL durante al menos tres semanas. Los valores representan 
el promedio (± DE) de la relación (ratio) con la Chlorofila a. LL= 40 µmol quanta m–2 s–1; HL = 425 
µmol quanta m–2 s–1. El asterisco (*) indica el pigmento que respalda la aclimatación de los 
cloroplastos. 

Pigmento Elysia LL 
(n = 5) 

Elysia HL 
(n = 10) 

Bryopsis LL 
(n = 2) 

Bryopsis HL  
(n = 2) 

Sifonoxantina 0.147 ± 0.116 0.225 ± 0.095 0.265 ± 0.024 0.171 ± 0.059 
all-trans-neoxantina* 0.107 ± 0.058 0.462 ± 0.192 0.041 ± 0.004 0.379 ± 0.027 
cis-neoxantina 0.278 ± 0.067 0.397 ± 0.102 0.213 ± 0.018 0.219 ± 0.056 
Violaxantina 0.099 ± 0.040 0.139 ± 0.023 0.024 ± 0.004 0.088 ± 0.037 
Luteína 0.272 ± 0.217 0.173 ± 0.190 0.000  0.049 ± 0.017 
Zeaxantina 0.089 ± 0.056 0.075 ± 0.050 0.000  0.049 ± 0.009 
Sifonoxantina-
dodecenoato 

0.102 ± 0.074 0.165 ± 0.054 0.149 ± 0.004 0.095 ± 0.025 

Clorofila b 0.816 ± 0.140 0.905 ± 0.078 0.977 ± 0.050 0.807 ± 0.102 
βε-Caroteno 0.078 ± 0.115 0.099 ± 0.070 0.071 ± 0.001 0.087 ± 0.047 
ββ-Caroteno 0.020 ± 0.019 0.009 ± 0.013 0.000 0.061 ± 0.046 
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Figura 3.13. Frecuencia de la primera elección de Elysia crispata, con la luz encendida (CH) y 
apagada (NCH) durante el experimento 3, con dos intensidades: alta (HL= 425 µmol quanta m–2 s–1) 
y baja (LL= 60 µmol quanta m–2 s–1). Los números I y II corresponden a las recámaras sin luz. 

Respecto al promedio de la latencia de las babosas marinas, este fue ligeramente 

mayor en la condición sin luz, NCH, comparado con la condición con luz, CH (Fig. 3.14a). 

Los valores de CH estuvieron entre 0.95 a 13.21 min y los de NCH entre 1.5 y 26 min, lo 

que muestra que la variación que presentó, junto con la variable de duración, fue muy 

grande, como en los dos experimentos anteriores. De acuerdo con la prueba de M-W, no 

hubo diferencias estadísticamente significativas en la latencia de HL (U = 31, p = 0.688) ni 

la de LL (U = 19, p = 0.682) entre los tratamientos (NCH y CH).  

En contraste con los resultados del experimento 2, E. crispata pasó casi tres veces 

más tiempo (duración) en la intensidad alta (HL) que, en la intensidad baja (LL) durante el 

tratamiento CH. En el tratamiento control, NCH, la duración promedio fue muy parecida 

entre ambas zonas (Fig. 3.14b). Sin embargo, la prueba de M-W no detectó diferencias 

estadísticamente significativas en la duración de HL (U = 69, p = 0.295) ni la de LL (U = 

119, p = 0.167) entre los tratamientos (NCH y CH). 
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Figura 3.14. Promedio (± DE) de la latencia por recámara elegida como primera opción (a) y la 
duración (b) de Elysia crispata, en condiciones de luz encendida (CH) y apagada (NCH) durante el 
experimento 3, con dos intensidades: alta (HL= 425 µmol quanta m–2 s–1) y baja (LL= 60 µmol quanta 
m–2 s–1). Los números I y II corresponden a las recámaras sin luz. El número en cada barra en (a) 
representa la n por recámara y, en (b) la n fue de 13 y 14 para CH y NCH por cada recámara, 
respectivamente. 
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Al igual que las babosas marinas en los otros dos experimentos, las babosas del 

tercer experimento también exploraron las opciones disponibles en el tratamiento CH y en 

este caso, el 47% de ellas regresó a la que había sido su primera elección (Fig. 3.15). Al 

comparar la frecuencia de muestreo en babosas alimentadas con algas aclimatadas a luz 

de baja (experimento 2, Fig. 3.11) y alta intensidad (experimento 3, Fig 3.15), se observó 

que, en las primeras, la proporción que abandonó las recámaras con alta intensidad fue 

mayor que las de baja intensidad en una condición de opción (CH) comparado con una 

condición sin opción (NCH). En contraste, cuando las babosas se habían alimentado de 

algas aclimatadas a luz de alta intensidad (HL), la proporción de salidas de cualquiera de 

los dos tipos de luz fue similar. Aunque estas diferencias no fueron confirmadas 

estadísticamente, se identificó una tendencia de las babosas del experimento 3 a 

permanecer en recámaras con alta intensidad de luz, comparado con las babosas del 

experimento 2. 

 
Figura 3.15. Frecuencia de muestreo (número de veces que salieron, entre el número de veces que 
entraron) de Elysia crispata, con la luz encendida (CH) y apagada (NCH) durante el experimento 3, 
con dos intensidades: alta (HL= 425 µmol quanta m–2 s–1) y baja (LL= 60 µmol quanta m–2 s–1). Los 
números I y II corresponden a las recámaras sin luz 
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En la frecuencia final, las babosas alimentadas con algas aclimatadas a HL eligieron 

más veces la luz HL cuando podían elegir (CH) que cuando no podían hacerlo (NCH; Fig. 

3.16). En cambio, las babosas que se alimentaron de algas aclimatadas a LL eligieron más 

frecuentemente la luz LL (Fig. 3.12); estas diferencias, mostradas en la figura 3.17, fueron 

estadísticamente significativas (G = 11.97, g.l. = 4; p < 0.05). Las diferencias en el 

comportamiento entre ambos grupos de babosas sugieren una relación con la calidad de 

las algas que fueron consumidas. 

 

Figura 3.16. Frecuencia de Elysia crispata en cada zona del prototipo al finalizar los 30 min, con la 
luz encendida (CH) y apagada (NCH) durante el experimento 3, con dos intensidades: alta (HL= 425 
quanta µmol m–2 s–1) y baja (LL= 60 µmol quanta m–2 s–1). Los números I y II corresponden a las 
recámaras sin luz 
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Figura 3.17. Frecuencia de Elysia crispata en cada zona del prototipo al finalizar los 30 min, con la 
luz encendida (CH) y apagada (NCH) durante el experimento 3, donde las babosas consumieron 
alga aclimatada a luz alta (Alga HL) y el experimento 2, donde las babosas consumieron alga 
aclimatada a luz baja (Alga LL), con dos intensidades: alta (HL= 425 µmol quanta m–2 s–1) y baja 
(LL= 60 µmol quanta m–2 s–1). Los números I y II corresponden a las recámaras sin luz 

 

En este último experimento, todas las variables analizadas mostraron que E. 

crispata modifica su elección por la intensidad lumínica después de haber consumido alga 

aclimatada a luz alta HL. No obstante, sólo fue posible asociar la elección final por luz de 

alta intensidad a una conducta de selección activa. Los resultados en conjunto de los tres 

experimentos se pueden consultar en el Cuadro 3.4. 
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Cuadro 3.4. Resultados generales de los tres experimentos de preferencia de luz en Elysia crispata. 
En el cuadro 3.1 se puede consultar las condiciones lumínicas en los experimentos, así como de la 
aclimatación del alga (Bryopsis pennata) que las babosas consumieron. En el cuadro 3.2 se puede 
consultar el número total de organismos utilizados para los análisis estadísticos. Se muestran las 
opciones que tuvieron los valores mayores y menores en las cinco variables de respuesta en cada 
experimento. Se indica si la prueba estadística (PE) fue no significativa (ns) o significativa (*) en 
alguno de los análisis para cada variable. Las unidades de las intensidades de luz (µmol quanta m–

2 s–1) del Experimento 2 no fueron incluidas para disminuir el texto. HL: alta intensidad (425 µmol 
quanta m–2 s–1), LL: baja intensidad (60 µmol quanta m–2 s–1).  

Variable de 
respuesta 

Experimento 1: 
Espectro  Experimento 2: 

Intensidad  
Experimento 3: 
Aclimatación de 

algas 
 

 Mayor Menor PE Mayor Menor PE Mayor Menor PE 
Frecuencia 
1ª elección azul rojo ns 60 1400 ns HL LL ns 

Frecuencia 
muestreo rojo verde ns 425 60 * LL HL  

Frecuencia 
final azul rojo ns 60 425/1400 * HL LL * 

Latencia rojo verde * 1400 425 ns LL HL ns 
Duración amarillo rojo * 60 1400 * HL LL ns 

 

Discusión 

Los resultados de este trabajo indicaron que la cantidad y calidad de la luz es relevante 

para el comportamiento de E. crispata. Los cambios de luz a los que estas babosas marinas 

fueron expuestas en el laboratorio simulan de cierta forma lo que ocurre en su hábitat; sin 

embargo, debe tenerse en consideración que las condiciones fueron estables en los 

experimentos en comparación con el ambiente cambiante en el que viven. Distintos 

espectros e intensidades de luz están disponibles en el ambiente debido a las 

modificaciones que ocurren a lo largo del día, pero también por las distintas profundidades 

en el medio acuático (Kirk 2011).  

En el océano, las longitudes de onda larga, que corresponden al color rojo (~650 

nm), se absorben en las profundidades menores y sólo casi el 1% llega a los 10 m en aguas 

traslúcidas, mientras que las longitudes de onda corta son las últimas en absorberse y, por 

ello, el color azul (~450 nm) es el último en desaparecer a profundidades mayores (Lalli y 

Parsons 1997). El rojo (~665 nm) fue el espectro menos preferido por esta especie, aun 

cuando los organismos de los experimentos provenían de una zona donde las longitudes 

de onda larga probablemente estaban disponibles, ya que fueron recolectados a < 3 m de 

profundidad. No obstante, en el artículo II de este estudio se sugirió que estos animales 

tienen cierta movilidad en el arrecife, por lo que las longitudes de onda largas podrían 
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representar una señal para moverse debido a los cambios durante el día; para detectar ese 

tipo de señales requerirían tener fotoreceptores de distintas longitudes de onda. 

Los animales pueden percibir distintas longitudes de onda de la luz debido a las 

propiedades de absorción del espectro de los pigmentos que se encuentran en sus 

fotoreceptores (Stavenga 2010). Estas propiedades definen la sensitividad espectral 

máxima o máxima absorbancia del espectro (λ máx), que es el pico o intervalo en el que un 

fotoreceptor extrae la información de las longitudes de onda sin depender de la intensidad 

de la luz y con ello, delimita las longitudes de onda que los organismos podrán detectar 

(Menzel 1979). En la mayoría de los moluscos en los que se ha estudiado, esta sensitividad 

se encuentra entre los 470 y 510 nm (Hughes 1970, Menzel 1979). Los gasterópodos, el 

grupo de moluscos al que pertenece E. crispata, pueden tener de dos a cuatro tipos de 

fotoreceptores, pero sólo se ha encontrado un fotopigmento asociado a ellos, la rodopsina 

(Menzel 1979). Esto explicaría su sensitividad y los resultados del primer experimento, ya 

que este pigmento tiene su absorción máxima en el verde-azul (450-550 nm), aunque puede 

variar dependiendo del invertebrado porque existen distintos tipos de rodopsinas (Stavenga 

2010). Anteriormente, Weaver y Clark (1981) encontraron que E. crispata tiene preferencia 

por el color amarillo y que el rojo es el menos preferido, lo que parcialmente coincide con 

los resultados de este trabajo. Además, las observaciones en su hábitat (ver artículo II), que 

respaldaron la existencia de ritmos circadianos en esta especie, coinciden con los 

resultados de los experimentos. Posiblemente, ciertos fotoreceptores existen en esta 

especie de babosa marina para detectar los diferentes tipos y cantidades de luz.  

Es común que los invertebrados marinos posean fotoreceptores extraoculares y en 

babosas marinas como Melibe leonina y Aplysia californica se han encontrado en el manto, 

distintos ganglios y los tentáculos orales (Lickey et al. 1976, Menzel 1979, Newcomb et al. 

2014); en A. californica dichos fotoreceptores tienen valores de λ máx 500-550 nm (verde-

azul) (Menzel 1979), y posiblemente son sensibles al rojo (Lickey et al. 1976). La única 

babosa marina sacoglosa donde estos elementos se han estudiado es E. timida y 

posiblemente tiene tres fotoreceptores: 1) los ojos, que distinguen las intensidades de luz 

adecuadas o excesivas, 2) un fotoreceptor extraocular que diferencia entre la luz y 

oscuridad y por último 3) otro fotoreceptor extraocular que, así como los ojos, distingue 

intensidades de luz adecuadas pero sólo en luz “blanca” (Rahat y Monselise 1979). Los 

autores de ese trabajo encontraron que los ojos perciben luz sólo a 540 nm (verde) en esa 

especie, por lo que sugirieron que deben tener pigmentos carotenoides fotoreactivos; 
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también, reportaron que no detectaron una reacción a la luz en longitudes de onda de 445 

y 650 nm (azul y rojo, respectivamente). Lo anterior indica que otra especie del mismo 

género no tiene la capacidad de detectar la luz roja y, de suceder lo mismo en E. crispata, 

durante los experimentos pudo haber percibido ausencia de luz en lugar del rojo, lo que 

generó un rechazo a esa recámara.  

En el experimento 2, E. crispata consumió alga aclimatada a intensidades de 40 

µmol quanta m–2 s–1 y prefirió la intensidad baja, 60 µmol quanta m–2 s–1. La elección de esta 

especie por intensidades bajas podría estar relacionada a que un exceso de luz le genera 

un daño a los cloroplastos que retiene (Vieira et al. 2009, Jesus et al. 2010), o al mismo 

animal. Los arrecifes coralinos del Caribe pueden tener intensidades lumínicas de hasta 

2,500 µmol quanta m–2 s–1 en la superficie, dependiendo de la temporada del año (Vermeij 

y Bak 2002). Durante el experimento 2 se ofrecieron valores que pueden existir en el hábitat 

de E. crispata; por ejemplo, en el arrecife del sur del Golfo de México donde esta especie 

fue recolectada, la máxima intensidad que se registró fue casi ~1,260 µmol quanta m–2 s–1 

y el promedio fue de ~245 µmol quanta m–2 s–1 (datos del artículo II de este trabajo). Este 

es el primer estudio que ofrece una intensidad de luz tan alta (1,400 µmol quanta m–2 s–1) 

en un experimento de preferencia lumínica (Weaver y Clark 1981, Miyamoto et al. 2015, 

Cartaxana et al. 2018), por lo que se sugiere que al realizar trabajos experimentales de este 

tipo en un futuro se considere el intervalo más amplio posible que presenta el ambiente 

donde se encuentran los sujetos de estudio.  

En este trabajo se encontró que la intensidad que prefiere E. crispata (60 µmol 

quanta m–2 s–1) es menor a lo encontrado por Weaver y Clark (1981), 200-300 µmol quanta 

m–2 s–1. Los acuarios de mantenimiento se mantuvieron en ~100 µmol quanta m–2 s–1 en 

ambos estudios, pero la aclimatación del alga que consumieron fue distinta; además, los 

resultados diferentes podrían atribuirse a que usaron un diseño experimental distinto y una 

población cultivada en el laboratorio. No obstante, ambos resultados reflejan que esta 

especie prefiere intensidades menores a la intensidad de luz adecuada para que sus 

cloroplastos realicen la fotosíntesis, que es de 500 µmol quanta m–2 s–1 (Taylor 1971). Esta 

diferencia entre la intensidad preferida y la óptima para la fotosíntesis podría relacionarse 

a que los cleptoplastos de los organismos de E. crispata que analizó Taylor (1971) tenían 

pigmentos con fotoprotección, ya que las babosas fueron recolectadas en una planicie 

arrecifal de Jamaica. Posiblemente, los cloroplastos provenían de distintos grupos de algas, 

como se ha mostrado en poblaciones de otros arrecifes y ambientes (Middlebrooks et al. 
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2019, Vital et al. 2021), e incluso los organismos de cada estudio tenían aclimataciones a 

la luz y condiciones de mantenimiento distintas (por ej. temperatura), lo que seguramente 

influyó en los resultados.  

Los valores de la intensidad preferida y la óptima para la fotosíntesis dependerán de 

cada especie, ya que por ejemplo, Elysia hamatanni, Elysia trisinuata y Plakobranchus 

ocellatus han mostrado preferencia por estar expuestas a intensidades lumínicas de 200-

300 µmol quanta m–2 s–1, que son las mismas intensidades en las que maximizan su 

fotosíntesis (Weaver y Clark 1981, Miyamoto et al. 2015). Elysia viridis prefiere intensidades 

de 40 µmol quanta m–2 s–1 (Cartaxana et al. 2018) y su retención de cloroplastos es 

severamente afectada en intensidades 3.5 veces mayores (Vieira et al. 2009), mientras que 

E. crispata también puede elegir intensidades de 180 µmol quanta m–2 s–1  (Figs. 3.10 y 

3.12), que es tres veces mayor a 60 µmol quanta m–2 s–1. Esta respuesta a la luz y su 

relación con la fotosíntesis dependerá de los tipos de alga que consuman, los pigmentos 

que esas algas contengan y con la presencia de mecanismos de fotoprotección. Es posible 

que E. crispata elige intensidades lumínicas menores para disminuir el estrés lumínico. En 

futuras investigaciones sería importante tener más mediciones de la intensidad de luz que 

es óptima para que los cleptoplastos de esta babosa marina realicen la fotosíntesis. 

Para sobrellevar los excesos de luz en su ambiente, las babosas marinas 

sacoglosas tienen conductas en las que cubren su dorso para disminuir la cantidad de luz 

que reciben; estas son consideradas un elemento de fotoprotección. Las prolongaciones 

del dorso que tiene el género Elysia, denominados parapodios, proveen una sombra a los 

cleptoplastos del exceso de la luz de acuerdo con lo estudiado en E. timida y E. viridis 

(Schmitt y Wägele 2011, Cartaxana et al. 2018, 2019). En las especies mencionadas, la 

aclimatación de los cleptoplastos, es decir, el estado fisiológico que tienen estos organelos 

con respecto a la luz, definió la apertura y cierre de parapodios; en E. viridis, también influyó 

en su preferencia a la luz (Cartaxana et al. 2018, 2019). En estudios preliminares de este 

proyecto, donde inicialmente se probaría esta conducta también, la reacción de cierre de 

parapodios en E. crispata con respecto a altas intensidades lumínicas también se observó, 

por lo que es un tema que podría indagarse a futuro. Los resultados del tercer experimento, 

donde existió un cambio en la conducta de E. crispata después de consumir algas con 

distintas aclimataciones, señalan que otro comportamiento que podría implicar 

fotoprotección es el moverse a un lugar con menor intensidad lumínica. 
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Un componente fundamental para la fotosíntesis que, además representa un 

fotoreceptor en organismos autótrofos, es el conjunto de pigmentos fotosintéticos (Croce y 

Van Amerongen 2014). Los pigmentos de las algas sifonales (la principal fuente de alimento 

de Sacoglossa) y, por ende, de los cleptoplastos que secuestran las babosas marinas 

sacoglosas, se componen principalmente por sifonoxantina y sifoneína, que son 

carotenoides (Wang et al. 2013, Marques et al. 2021). Estos pigmentos, particularmente 

eficientes en absorber la luz verde (510-550 nm) y azul-verde (470-510 nm), están en el 

género de algas Bryopsis (Wang et al. 2013). La aparente falta de decisión en la preferencia 

por el verde, azul y amarillo que se encontró en este estudio podría explicarse porque E. 

crispata consumió Bryopsis durante los experimentos, pero también porque la sifonoxantina 

y la sifoneína se han encontrado en los cleptoplastos de estas babosas marinas en su 

hábitat, incluso a profundidades de hasta 12 m (Vital et al. 2021).  

Los pigmentos fotosintéticos mencionados podrían ser un tipo de fotoreceptor para 

esta especie de babosa marina. La absorbancia máxima (λ máx) en azul y verde les 

permitiría explotar un mayor intervalo dentro de todas las longitudes de onda que tienen 

disponibles en su ambiente y con ello, otros microhábitats. Sin embargo, en aquellos 

organismos que poseen este grupo de pigmentos, no es claro cómo es que enfrentan los 

daños por la luz excesiva en los ambientes que habita, ya que no tienen un ciclo de 

fotoprotección como el de las xantófilas, que se presenta en otras algas verdes y las plantas 

(Marques et al. 2021). Por ello, E. crispata podría estar evitando las intensidades lumínicas 

más altas (resultados del segundo experimento) y cambiar su conducta dependiendo de la 

aclimatación de las algas que consume. 

Existió una gran variación en el comportamiento de E. crispata en todos los 

experimentos, como lo muestran las desviaciones estándar de la latencia y duración (Figs. 

3.6, 3.10, 3.14). La conducta exploratoria de E. crispata podría atribuirse a la movilidad que 

tiene en su ambiente (Vital et al. 2023) y a la fototaxia positiva (movimiento hacia la luz) que 

posee y que ha sido reportada en otras babosas marinas sacoglosas; las especies con 

cleptoplastía de retención longeva suelen explorar más comparado con las de retención 

corta o nula (Schmitt y Wägele 2011, Miyamoto et al. 2015, Cartaxana et al. 2018). La 

biología particular de las especies es un factor que debe tomarse en cuenta para este tipo 

de estudios en un futuro, ya que la fototaxia también se ha reportado en otras babosas 

marinas sin cleptoplastía (Hughes 1970) y las diferencias entre especies no necesariamente 

podrían estar relacionadas con la diferencia en los tiempos de retención de cleptoplastos. 
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También sería interesante evaluar el comportamiento de organismos “albinos” que no 

retienen estos organelos, como algunos que se han registrado de E. crispata (Cartaxana et 

al. 2022). 

La variación de cada especie debe corresponder a la naturaleza de cada una, ya 

que en E. crispata también se ha reportado mucha variabilidad en su composición de 

pigmentos y ácidos grasos (Vital et al. 2021). La plasticidad que tienen en sus hábitos 

alimentarios y distribución en distintos ambientes y profundidades (Middlebrooks et al. 2014, 

2019), podría ocurrir también en su conducta. Es importante que en experimentos de esta 

índole, las comparaciones entre especies tomen esto en consideración y, también usen 

controles en los que analizan el comportamiento u otro aspecto de la misma especie con la 

señal que se quiere probar y sin ella (Weaver y Clark 1981, Miyamoto et al. 2015, Cartaxana 

et al. 2018).  

Algo a considerar en trabajos futuros es que la frecuencia final, la frecuencia de 

primera elección y la latencia no resultaron tan buenos indicadores de conducta de 

selección activa en estas babosas marinas debido a que, en general, tuvieron un 

comportamiento donde exploraron mucho durante los tres experimentos y las variables 

mencionadas representan un solo momento del ensayo; el tiempo ofrecido (30 min) tal vez 

no fue suficiente para que definieran su elección. La duración y la frecuencia de muestreo, 

que reflejan su actividad durante el desarrollo de todo el ensayo, pueden evaluar mejor su 

comportamiento, ya que con la primera variable podemos notar en qué condición elige 

pasar más tiempo y con la segunda se observa de todas las veces que probó cada opción, 

la proporción en la que eligió quedarse en ella u optar por otra (Figs. 3.7, 3.11, 3.15).  

A pesar de notar ciertos contrastes en las frecuencias, duraciones y latencias entre 

opciones de luces ofrecidas en los tres experimentos, no todas las variables tuvieron 

diferencias estadísticamente significativas entre tratamientos (NCH y CH; Cuadro 3.4); sólo 

la latencia y la duración del experimento 1 (espectro), la duración, la frecuencia de muestreo 

y la frecuencia final del experimento 2 (intensidades) y, la frecuencia final del experimento 

3 (aclimatación). Lo anterior indica que, a excepción del experimento 2, la selección de las 

babosas marinas muy probablemente no fue activa, es decir, la existencia de otras opciones 

no influyó en su elección y eligen de forma oportunista, aprovechando las alternativas 

lumínicas disponibles. Lo anterior se podría explicar con lo mencionado por Vital et al. 

(2021, 2023), donde se encontró que la composición de sus biomoléculas no varía con la 

profundidad y se mueven en su hábitat arrecifal.  
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Los resultados de este trabajo indicaron que el rojo (~665 nm) es el espectro menos 

preferido por E. crispata y que prefiere intensidades lumínicas bajas (60 µmol quanta m–2 

s–1), por lo que la cantidad y tipo de luz es relevante para su comportamiento. Las babosas 

marinas aumentaron su frecuencia y duración en las intensidades altas después de ser 

alimentadas con algas que fueron aclimatadas a esa intensidad de la luz, indicando un 

cambio en su elección dependiendo de la condición de aclimatación de las algas. No 

obstante, los análisis estadísticos sólo respaldaron que su selección fue activa en una 

variable, la frecuencia final. A pesar de que, por lo anterior, la hipótesis de este trabajo fue 

respaldada parcialmente, se notó un patrón claro en el que las babosas marinas cambiaron 

su elección de intensidades bajas (60 µmol quanta m–2 s–1) a altas (425 µmol quanta m–2 s–

1). El uso de distintas variables es importante para evaluar la conducta, siempre que sea 

posible (Martin y Bateson 2007), pero la duración se propone como la variable más 

adecuada para analizar la preferencia de E. crispata, que presenta una alta variación y 

conducta exploratoria. El dispositivo, al igual que el diseño experimental usado 

considerando las limitaciones descritas arriba, se sugieren como una buena opción para 

estudiar la preferencia de babosas marinas. Posiblemente, E. crispata posee distintos tipos 

de fotoreceptores además de los ojos, para detectar los cambios de luz y, los pigmentos 

fotosintéticos de sus cleptoplastos podrían representar uno de ellos. 
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Discusión general y conclusiones 
 

En este trabajo se relacionaron aspectos biológicos, poblacionales y conductuales de Elysia 

crispata con respecto a la luz, un factor determinante. Particularmente en los dos últimos 

capítulos se enfatizó que la cantidad y calidad de la luz es relevante en su comportamiento 

y distribución en el ambiente. Elegir hábitats y momentos del día con menos intensidad de 

luz probablemente les da alguna ventaja, por ejemplo, ahorro o inversión de energía, para 

encontrar alimento, por alguna cuestión reproductiva o para evadir la depredación. Es 

posible que alguno(s) o varios de estos aspectos sean la base del amplio éxito de la especie 

en el Caribe (Krug et al. 2016, Jiménez et al. 2021). 

En los arrecifes coralinos donde se estudió a E. crispata, la composición de algas 

cambia de acuerdo con los microhábitats dados por la profundidad (Horta-Puga et al. 2020). 

Con base en los resultados del primer capítulo de este trabajo (ver 1.5), donde se encontró 

una amplia variedad de pigmentos fotosintéticos cuyo origen es de diferentes tipos de algas, 

se confirma la versatilidad alimentaria y naturaleza generalista de esta babosa marina 

(Middlebrooks et al. 2014, 2019). Su preferencia (selección activa) por alguna especie de 

alga en particular aún es desconocida, por lo que este es un buen tema para indagar en el 

futuro. Su elección de alimento podría deberse al tipo de cloroplastos del alga que 

consumen, ya que se relaciona con la rapidez en su degradación y con el tiempo de 

retención en las babosas marinas (Evertsen y Johnsen 2009, Curtis et al. 2010), así como 

a la eficacia fotosintética y los mecanismos de fotoprotección de los pigmentos que tiene 

cada tipo de alga; éstos afectan directamente a las babosas marinas que las consumen 

(Jesus et al. 2010, Ventura et al. 2013, Cruz et al. 2015). Por lo tanto, la movilidad de E. 

crispata en su hábitat observada en este trabajo, podría ser posible debido a la amplia 

variedad de pigmentos que posee (Vital et al. 2021), lo que se podría extrapolar a babosas 

marinas sacoglosas generalistas con cleptoplastía funcional en ambientes con variación 

drástica de intensidades y espectros de luz. 

Para las babosas marinas sacoglosas, las algas representan su alimento, un refugio 

y/o una fuente de metabolitos secundarios (Jensen 1994, Trowbridge 1994, Gavagnin et al. 

2000, Baumgartner et al. 2009). Los metabolitos secundarios, como los polipropionados, 

pueden provenir del contenido digerido de las algas, así como de los cleptoplastos 

(Gavagnin et al. 2000); para que E. crispata pueda aprovechar estas moléculas, 

posiblemente debe mantener a estos organelos en las condiciones lumínicas adecuadas. 
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Los polipropionados podrían, junto con los pigmentos fotosintéticos, ser usados como 

control fisiológico para mitigar el daño que causa el exceso de luz (Cutignano et al. 2009, 

Torres et al. 2020). Estas moléculas podrían jugar un papel importante en la retención 

funcional de E. crispata, ya que en este trabajo esta babosa marina estuvo más tiempo en 

intensidades de luz alta (425 µmol quanta m–2 s–1) después de consumir Bryopsis 

aclimatada a dicha intensidad, lo que indica que posee mecanismos que le permiten tolerar 

esa intensidad lumínica. El mencionado género de algas no tiene ciclo de fotoprotección, 

pero probablemente reduce los daños por exceso de luz cambiando la composición de sus 

pigmentos (Giossi et al. 2021). 

La alta abundancia de E. crispata en algunos ambientes, como en los arrecifes 

Verde y Arcas, se podría relacionar a una reproducción exitosa debido a un excedente de 

energía derivado de la cleptoplastía. Los mecanismos del traspaso de productos derivados 

de la fotosíntesis del cleptoplasto a las babosas aún no son claros (Cruz et al. 2020), pero 

en Elysia viridis y Elysia timida se ha registrado carbono y nitrógeno producido en los 

cleptoplastos, en órganos reproductivos que no poseen estos organelos (Cruz et al. 2020, 

Cartaxana et al. 2021). Lo anterior resalta la relevancia de la cleptoplastía funcional en el 

éxito reproductivo de algunas babosas marinas. Por lo tanto, las condiciones de luz 

adecuadas para que el animal realice sus actividades (i.e. reproducción, alimentación, etc.) 

también dependerá de aquellas que le permitan simultáneamente obtener el mayor 

beneficio de la cleptoplastía (Cartaxana et al. 2021); por ejemplo, se ha comprobado que la 

cantidad de luz en la que consumen las algas está relacionada con su crecimiento (Akimoto 

et al. 2014, LaBuda 2019). La menor abundancia de E. crispata en Puerto Morelos podría 

deberse a que tiene un mayor número de zonas con una condición lumínica desfavorable 

para la especie. 

Al sumar las abundancias de los periodos del día analizados en este trabajo, se 

encontró un mayor número de organismos de E. crispata en los periodos con poca luz 

(noche, atardecer y amanecer); además, le atraen intensidades de luz bajas, lo que indica 

que posiblemente tiene una mayor actividad en esos periodos del día. Una mayor actividad 

de babosas marinas fotosintéticas en periodos con poca luz se podría relacionar con una 

mayor disponibilidad de energía, si durante el día tuviesen picos de fotosíntesis, como en 

algunas algas (Vanden Driessche 1966, Okada et al. 1978). En Plakobranchus ocellatus, 

una babosa marina sacoglosa con retención longeva de cloroplastos, se ha mencionado 

que probablemente se alimenta por la noche (Tanamura y Hirose 2016, Donohoo et al. 
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2020); mientras que E. viridis, una especie con retención corta de cleptoplastos, 

posiblemente tiene poca actividad durante ese periodo (Neusser et al. 2019). Así mismo, 

otras babosas marinas sin retención de cleptoplastos realizan frecuentemente actividades 

de alimentación y reproducción durante este tiempo, principalmente para evitar 

depredadores (Newcomb et al. 2014).  

Diferentes grupos de animales usan los cambios de la luz del día para evitar la 

depredación (Endler 1987, Bezerra-Neto y Pinto-Coelho 2007). En este grupo de moluscos, 

esta estrategia podría usarse ante depredadores visuales. Sin embargo, existen pocos 

registros de peces alimentándose de babosas marinas sacoglosas. Los depredadores de 

las babosas marinas fotosintéticas también incluyen crustáceos, otras babosas marinas y 

corales (Trowbridge 1994, Mehrotra et al. 2019). Probablemente, E. crispata enfrenta dichos 

depredadores con los metabolitos secundarios que posee y que son una defensa química; 

estas sustancias son muy costosas energéticamente y están directamente relacionadas con 

su alimentación (Gavagnin et al. 1997, 2000). Las defensas conductuales para evadir la 

depredación en esta especie podrían incluir la cripsis, la excreción de moco y la movilidad 

en su hábitat, que fue corroborada con este trabajo (ver Capítulo II).  

La composición del moco depende de su alimentación e incluso de la cleptoplastía 

(Trench et al. 1972, Gavagnin et al. 1997, Lopes et al. 2022) y sus compuestos representan 

las defensas químicas ante algunos depredadores (Paul y Van Alstyne 1988, Gavagnin et 

al. 2000). Además de la movilidad en su hábitat, en los experimentos de preferencia de este 

estudio se encontró que E. crispata percibe los tipos y cantidades de luz. Dado que se 

corroboró una menor preferencia por el rojo y una selección por las intensidades bajas y 

medias bajas (60–180 µmol quanta m–2 s–1), los movimientos de las babosas marinas que 

inician con señales lumínicas causadas por el transcurso del día, como cambios en los 

radios de las longitudes de onda o disminuciones de intensidades lumínicas (Kirk 2011), 

igualmente podrían representar una defensa conductual.  

La información derivada de este estudio sugiere que E. crispata conserva los 

cleptoplastos de una forma óptima, posiblemente reduciendo el estrés lumínico de distintas 

maneras. El comportamiento y distribución aquí registrados podrían ser una respuesta a un 

reloj circadiano y/o una defensa ante la depredación. La diferencia entre la composición del 

espectro que tiene la luz directa y la luz reflejada podría ser la señal que permite a los 

animales distinguir entre hábitats, como espacios abiertos, áreas con sombras o zonas con 

mucho alimento (Menzel 1979). Por lo tanto, conocer más sobre sus fotoreceptores y qué 
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longitudes de onda pueden detectar estas babosas marinas ayudará a dilucidar cómo es 

que logran moverse en su ambiente. Al ser una especie con amplio tiempo de retención de 

cleptoplastos, los resultados de este estudio en distintos niveles (biomolecular, individual y 

poblacional) ayudan al entendimiento del sistema animal-cloroplasto, en conjunto con su 

entorno natural. 

Este trabajo confirmó que la cantidad y calidad de la luz es relevante para Elysia crispata y 

determinó los siguientes aspectos ecológicos importantes:  

1) la heterogeneidad de sus biomoléculas (pigmentos fotosintéticos, lípidos y ácidos grasos) 

no está relacionada con la profundidad de su hábitat;  

2) los cloroplastos que retiene esta babosa marina después de 30 días provienen de 

distintos grupos de algas y tienen una buena condición fisiológica y bioquímica;  

3) su abundancia y talla cambian entre localidades, profundidades y periodos del día; este 

estudio es el primero en documentar que tiene cierta movilidad dentro de los arrecifes donde 

habita; 

4) presenta una alta variación en sus biomoléculas y en su comportamiento y tiene una 

conducta exploratoria; 

5) prefiere intensidades lumínicas bajas (60 µmol quanta m–2 s–1) y su espectro menos 

preferido es el rojo (~665 nm); la aclimatación a la luz de los cleptoplastos está relacionada 

con su conducta de preferencia, ya que se notó un patrón en el que las babosas marinas 

cambiaron su elección de intensidades bajas (60 µmol quanta m–2 s–1) a altas (425 µmol 

quanta m–2 s–1), después de alimentarse con algas aclimatadas a luz alta. 

El principal aporte de este trabajo fue dar a conocer que esta babosa marina fotosintética 

se mueve en su ambiente, que activamente selecciona intensidades de luz bajas y rechaza 

el rojo y, que su elección de intensidad de luz depende parcialmente de la aclimatación de 

sus cleptoplastos.   
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Cuadro 1. Detalle de los sitios muestreados en el artículo II, profundidades mínimas y máximas 
donde se buscó a Elysia crispata y el número total de cuadrantes por sitio. 

Fecha Arrecife Sitio Coordenadas Prof mín 
(m) 

Prof máx 
(m) 

# cuad 

abr-18 Arcas TEX 1 20˚12'18.44''N 
91˚57'47''O 

1.5 3 16 

abr-18 Arcas TEX 2 20˚12'22.14''N 
91˚57'38.71''O 

0.4 1.5 8 

abr-18 Arcas T-III 20˚12'43.5''N 
91˚57'39''O 

5.3 5.9 2 

abr-18 Arcas T-IX 20˚12'33.7''N 
91˚57'51.2''O 

2.4 3.3 3 

abr-18 Arcas T-VI 20˚12'4.4''N 
91˚57'34.8''O 

5.5 5.5 1 

abr-18 Arcas T-VII 20˚11'56.7''N 
91˚57'49.7''O 

9 9.5 2 

abr-18 Arcas T-VIII 20˚11'58.7''N 
91˚58'0.5''O 

5.7 6 2 

abr-18 Arcas T-X 20˚12'43.3''N 
91˚57'49.8''O 

5 5 2 

abr-18 Arcas T-XII 20˚12'58.9''N 
91˚58'38.9''O 

7.1 7.7 3 

abr-18 Arcas T-XIV 20˚11'41.7''N 
91˚57'26.7''O 

2.6 4.3 3 

abr-18 Arcas T-XVI 20˚11'44.4''N 
91˚57'35.9''O 

10 11 2 

mar-
19 

Puerto 
Morelos 

PM01 20°51'00.2"N 
86°52'19.6"O 

3 3 4 

mar-
19 

Puerto 
Morelos 

PM02 20˚48'0.09''N 
86˚52'0.21''O 

  
4 

mar-
19 

Puerto 
Morelos 

PM03 20˚48'20''N 
86˚52'27''O 

9.9 10 8 

mar-
19 

Puerto 
Morelos 

PM04 20˚49'0.25''N 
86˚52'0.13''O 

6 8.5 16 

jul/ago
-19 

Puerto 
Morelos 

BONANZA 20°57'53.54''N 
86°48'52.194''O 

1.4 2.5 7 

jul/ago
-19 

Puerto 
Morelos 

PM_01 20˚49'32.7''N 
86˚52'35.3''O 

3.5 8.5 3 

jul/ago
-19 

Puerto 
Morelos 

PM_02 20˚48'7.6''N 
86˚53'7.8''O 

10.5 10.5 4 

jul/ago
-19 

Puerto 
Morelos 

PM_03 20˚49'51.9''N 
86˚52'27.7''O 

4.7 6 3 

jul/ago
-19 

Puerto 
Morelos 

PM_04 20˚50'58.7''N 
86˚52'17.8''O 

3.6 4.5 7 

ago-18 Verde IV01 19°12'6.00"N 
96° 4'15.40"O 

3.6 6 16 

ago-18 Verde IV02 19°11'54.43"N 
96° 4'7.12"O 

4 9 10 

ago-18 Verde IV04 19°12'25.38"N 
96° 4'7.10"O 

6.3 10.8 20 
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ago-18 Verde IV05 19°12'24.02"N 
96° 4'24.69"O 

9.8 12 28 

ago-18 Verde IV06 19°12'24.10"N 
96° 4'27.10"O 

6.5 10.1 22 

ago-18 Verde IV07 19°12'21.20"N 
96° 4'23.00"O 

9 12 21 

ago-18 Verde IV08 19°12’22.21"N 
96°4’19.22"O 

5.1 7.8 5 

ago-18 Verde IV09 19°12'8.70"N 
96° 4'0.10"O 

1 1 6 

ago-18 Verde IV10 19°12'3.40"N 
96° 4'13.60"O 

1.9 4.1 14 

ago-18 Verde IV11 19°12'10.70"N 
96° 4'18.00"O 

2.5 4.1 14 

ago-18 Verde IV12 19°12'12.50"N 
96° 4'20.10"O 

2.1 4.3 15 

jun-19 Verde ISVER01 19°12'8.80"N 
96° 4'17.20"O 

7 9.3 7 

jun-19 Verde ISVER02 19°12'8.20"N 
96° 4'17.10"O 

7.5 10 8 

jun-19 Verde ISVER03 19°12'11.90"N 
96° 4'19.90"O 

8.4 13 8 

jun-19 Verde ISVER04 19°12'12.60"N 
96° 4'19.60"O 

1.3 3.4 11 

jun-19 Verde ISVER05 19°12'15.60"N 
96° 4'21.20"O 

2 10 14 

jun-19 Verde ISVER06 19°12’17.24"N 
96° 4’21.73"O 

7.3 10.2 8 

 

 

Cuadro 2. Observaciones preliminares en arrecifes del Golfo de México (GMx) y Mar Caribe (Car) 
donde se registró a Elysia crispata. Se muestra el número de organismos, cantidad de sitios 
muestreados, profundidades mínimas y máximas donde se buscó a la especie y área total explorada 
por arrecife. 

Arrecife Región Núm. 
sitios  

Prof. 
mín. 
(m) 

Prof. máx. 
(m) 

Área 
explorada 

(m2) 

Total de  
organismos 

Alacranes GMx 7 5 15.5 509 95 

Bajos del Norte GMx 4 10.5 16.5 375 26 

Blanquilla GMx 2 3.5 7.5 50 26 

Cabezo GMx 3 4 11.5 16 21 

En medio GMx 2 5 9 125 39 

Hornos GMx 2 2 8.5 130 0 

Madagascar GMx 4 2 12 80 0 

Mahahual Car 4 1 8.5 790 22 
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Cuadro 3. Fechas y coordenadas de los sitios de muestreo donde se buscó a Elysia crispata en las 
observaciones preliminares. 

Fecha Arrecife Sitio Latitud Longitud 
jul-19 Alacranes ALA01 22˚23'7.73''N 89˚42'34.7''O 
jul-19 Alacranes ALA02 22˚23'45.3''N 89˚42'20''O 
jul-19 Alacranes ALA03 22˚32'7.5''N 89˚39'60.7''O 
jul-19 Alacranes ALA04 22˚30'41.2''N 89˚47'51.3''O 
jul-19 Alacranes ALA05 22˚35'13.8''N 89˚45'9.1''O 
jul-19 Alacranes ALA06 22˚30'32.9''N 89˚37'40.4''O 
jul-19 Alacranes ALA07 22˚33'33.3''N 89˚40'22.5''O 
jul-19 Bajos del 

Norte 
BN01 23˚14'50.1''N 88˚42'31.3''O 

jul-19 Bajos del 
Norte 

BN02 23˚14'31.7''N 88˚42'53.2''O 

jul-19 Bajos del 
Norte 

BN03 23˚14'49.5''N 88˚42'29.6''O 

jul-19 Bajos del 
Norte 

BN04 23˚14'39''N 88˚42'55.6''O 

ago-18 Blanquilla BL01 19˚13'26.6''N 96˚5'42.5''O 

ago-18 Blanquilla BL02 19˚13'22.2''N 96˚5'49.7''O 

ago-18 Cabezo CA01 19˚5'51.1''N 95˚51'22.2''O 
ago-18 Cabezo CA02 19˚5'15.5''N 95˚50'33.2''O 
ago-18 Cabezo CA03 19˚3'3.1''N 95˚49'26''O 
jun-19 En medio ENMED01 19˚5'56.9''N 95˚56'30.6''O 
jul-19 En medio ENMED02 19˚5'54.4''N 95˚56'12.5''O 
ago-18 Hornos HOR 19˚11'27''N 96˚7'4''O 
jul-19 Hornos HORN 19˚11'24.9''N 96˚6'57.6''O 
jun-19 Madagascar MAD01 21˚26'17.7''N 90˚16'39.9''O 

jun-19 Madagascar MAD02 21˚26'20.9''N 90˚17'5.2''O 

jun-19 Madagascar MAD03 21˚26'21.6''N 90˚16'41.3''O 

jun-19 Madagascar MAD04 21˚26'20''N 90˚16'54.4''O 

feb-19 Mahahual MAHA01 18°37'31.79"N 87°43'37.44"O 
mar-19 Mahahual MAHA02 18°37'29.74"N 87°43'25.96"O 
may-19 Mahahual MAHAHUAL02 18˚42'7.2''N 87˚42'28.4''O 
may-19 Mahahual MAHAHUAL03 18˚42'19.8''N 87˚42'20.1''O 
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Cuadro 4. Cuadrantes colocados en cada sitio de muestreo en los diferentes periodos del día en los 
tres arrecifes (Arcas, Puerto Morelos y Verde) donde se buscó a Elysia crispata en el desarrollo del 
artículo II. Las coordenadas de los sitios se pueden consultar en el Cuadro 2.1. 

Fecha Arrecife Sitio Periodo día Prof (m) No. 
Cuadrante 

20/04/2018 Arcas T-X Atardecer 5.0 1 
20/04/2018 Arcas T-X Atardecer 5.0 2 
20/04/2018 Arcas TEX 1 Atardecer 3.0 1 
20/04/2018 Arcas TEX 1 Atardecer 3.0 2 
21/04/2018 Arcas T-XIV Mañana 4.3 1 
21/04/2018 Arcas T-XIV Mañana 3.1 2 
21/04/2018 Arcas T-XIV Mañana 2.6 3 
21/04/2018 Arcas TEX 1 Atardecer 3.0 3 
21/04/2018 Arcas TEX 1 Atardecer 2.5 4 
22/04/2018 Arcas T-XII Mañana 7.7 1 
22/04/2018 Arcas T-XII Mañana 7.2 2 
22/04/2018 Arcas T-XII Mañana 7.5 3 
22/04/2018 Arcas TEX 1 Cenit 2.6 1 
22/04/2018 Arcas TEX 1 Cenit 2.8 2 
22/04/2018 Arcas TEX 1 Cenit 2.9 3 
22/04/2018 Arcas TEX 1 Cenit 3.0 4 
22/04/2018 Arcas T-VI Atardecer 5.6 1 
22/04/2018 Arcas TEX 1 Noche 2.0 1 
22/04/2018 Arcas TEX 1 Noche 2.0 2 
22/04/2018 Arcas TEX 1 Noche 2.0 3 
23/04/2018 Arcas T-III Cenit 5.3 1 
23/04/2018 Arcas T-III Cenit 6.0 2 
23/04/2018 Arcas TEX 1 Noche 2.3 4 
24/04/2018 Arcas TEX 2 Cenit 1.5 1 
24/04/2018 Arcas TEX 2 Cenit 1.5 2 
24/04/2018 Arcas T-IX Atardecer 2.4 1 
24/04/2018 Arcas T-IX Atardecer 3.2 2 
24/04/2018 Arcas T-IX Atardecer 3.3 3 
24/04/2018 Arcas TEX 2 Noche 1.5 1 
24/04/2018 Arcas TEX 2 Noche 1.5 2 
25/04/2018 Arcas TEX 1 Amanecer 1.5 1 
25/04/2018 Arcas TEX 1 Amanecer 1.5 2 
25/04/2018 Arcas TEX 1 Amanecer 1.5 3 
25/04/2018 Arcas TEX 1 Amanecer 1.5 4 
25/04/2018 Arcas T-VII Mañana 9.5 1 
25/04/2018 Arcas T-VII Mañana 9.1 2 
25/04/2018 Arcas T-VIII Cenit 6.0 1 
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25/04/2018 Arcas T-VIII Cenit 5.7 2 
25/04/2018 Arcas TEX 2 Atardecer 1.5 1 
25/04/2018 Arcas TEX 2 Atardecer 1.5 2 
26/04/2018 Arcas TEX 2 Amanecer 0.7 1 
26/04/2018 Arcas TEX 2 Amanecer 0.4 2 
26/04/2018 Arcas T-XVI Mañana 11.0 1 
26/04/2018 Arcas T-XVI Mañana 10.0 2 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 3.6 1 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 3.7 2 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 3.8 3 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 3.9 4 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 4.4 5 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 4.7 1 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 4.4 2 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 4.8 3 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 4.6 4 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 3.8 5 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 3.6 6 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 3.9 7 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 4.7 8 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 4.0 9 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 4.1 10 
28/08/2018 Verde IV01 Amanecer 6.0 11 
28/08/2018 Verde IV02 Mañana 9.0 1 
28/08/2018 Verde IV02 Mañana 8.5 2 
28/08/2018 Verde IV02 Mañana 8.0 3 
28/08/2018 Verde IV02 Mañana 9.0 4 
28/08/2018 Verde IV02 Mañana 6.4 5 
28/08/2018 Verde IV02 Mañana 5.8 6 
28/08/2018 Verde IV02 Mañana 5.8 7 
28/08/2018 Verde IV02 Mañana 7.0 8 
28/08/2018 Verde IV02 Mañana 6.0 9 
28/08/2018 Verde IV02 Mañana 4.0 10 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 8.2 1 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 8.7 2 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 8.6 3 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 8.8 4 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 8.5 5 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 8.8 6 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 7.3 7 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 7.8 8 



108 
 

28/08/2018 Verde IV04 Cenit 7.8 9 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 7.9 10 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 6.3 11 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 6.4 12 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 9.0 1 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 8.3 2 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 8.8 3 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 10.8 4 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 10.4 5 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 10.6 6 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 8.4 7 
28/08/2018 Verde IV04 Cenit 8.0 8 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 12.0 1 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.8 2 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 11.0 3 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 11.6 4 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 11.1 5 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.4 6 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.0 7 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.6 8 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 9.8 9 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 11.0 1 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.6 2 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.6 3 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 11.0 4 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 11.2 5 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 11.1 6 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.5 7 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 11.0 8 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.6 9 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 11.4 10 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.5 11 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.9 12 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.7 13 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 11.4 14 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.7 15 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.4 16 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.1 17 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.9 18 
28/08/2018 Verde IV05 Atardecer 10.0 19 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 10.1 1 
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28/08/2018 Verde IV06 Noche 9.0 2 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 8.0 3 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 8.0 4 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 7.9 5 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 7.0 6 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 8.0 7 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 7.0 8 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 7.0 9 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 9.7 1 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 10.0 2 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 8.6 3 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 8.5 4 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 7.8 5 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 7.7 6 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 7.4 7 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 7.1 8 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 7.3 9 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 7.6 10 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 7.2 12 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 6.5 13 
28/08/2018 Verde IV06 Noche 6.5 14 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 12.0 1 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 11.6 2 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 11.3 3 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 10.5 4 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 10.7 5 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 10.7 6 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 10.7 7 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 9.5 8 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 9.5 9 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 9.8 10 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 9.8 11 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 11.1 12 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 10.0 1 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 10.0 2 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 10.8 3 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 10.9 4 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 9.4 5 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 9.3 6 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 9.0 7 
31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 9.7 8 
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31/08/2018 Verde IV07 Amanecer 10.5 9 
31/08/2018 Verde IV08 Mañana 7.4 1 
31/08/2018 Verde IV08 Mañana 7.3 2 
31/08/2018 Verde IV08 Mañana 7.1 3 
31/08/2018 Verde IV08 Mañana 7.8 4 
31/08/2018 Verde IV08 Mañana 5.1 5 
31/08/2018 Verde IV09 Cenit 1.0 1 
31/08/2018 Verde IV09 Cenit 1.0 2 
31/08/2018 Verde IV09 Cenit 1.0 3 
31/08/2018 Verde IV09 Cenit 1.0 4 
31/08/2018 Verde IV09 Cenit 1.0 5 
31/08/2018 Verde IV09 Cenit 1.0 6 
31/08/2018 Verde IV10 Cenit 4.0 1 
31/08/2018 Verde IV10 Cenit 3.8 2 
31/08/2018 Verde IV10 Cenit 4.0 3 
31/08/2018 Verde IV10 Cenit 3.8 4 
31/08/2018 Verde IV10 Cenit 1.9 5 
31/08/2018 Verde IV10 Cenit 4.0 1 
31/08/2018 Verde IV10 Cenit 3.9 2 
31/08/2018 Verde IV10 Cenit 3.9 3 
31/08/2018 Verde IV10 Cenit 3.1 4 
31/08/2018 Verde IV10 Cenit 3.2 5 
31/08/2018 Verde IV10 Cenit 3.9 6 
31/08/2018 Verde IV10 Cenit 4.1 7 
31/08/2018 Verde IV10 Cenit 2.6 8 
31/08/2018 Verde IV10 Cenit 2.6 9 
31/08/2018 Verde IV11 Atardecer 3.6 1 
31/08/2018 Verde IV11 Atardecer 3.7 2 
31/08/2018 Verde IV11 Atardecer 3.4 3 
31/08/2018 Verde IV11 Atardecer 2.6 4 
31/08/2018 Verde IV11 Atardecer 3.1 5 
31/08/2018 Verde IV11 Atardecer 2.7 6 
31/08/2018 Verde IV11 Atardecer 3.8 1 
31/08/2018 Verde IV11 Atardecer 4.1 2 
31/08/2018 Verde IV11 Atardecer 3.8 3 
31/08/2018 Verde IV11 Atardecer 3.3 4 
31/08/2018 Verde IV11 Atardecer 3.2 5 
31/08/2018 Verde IV11 Atardecer 2.5 6 
31/08/2018 Verde IV11 Atardecer 3.3 7 
31/08/2018 Verde IV11 Atardecer 3.4 8 
31/08/2018 Verde IV12 Noche 4.0 1 
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31/08/2018 Verde IV12 Noche 3.6 2 
31/08/2018 Verde IV12 Noche 3.3 3 
31/08/2018 Verde IV12 Noche 4.3 4 
31/08/2018 Verde IV12 Noche 3.5 5 
31/08/2018 Verde IV12 Noche 3.9 6 
31/08/2018 Verde IV12 Noche 3.5 7 
31/08/2018 Verde IV12 Noche 2.1 1 
31/08/2018 Verde IV12 Noche 2.2 2 
31/08/2018 Verde IV12 Noche 3.3 3 
31/08/2018 Verde IV12 Noche 2.8 4 
31/08/2018 Verde IV12 Noche 3.6 5 
31/08/2018 Verde IV12 Noche 3.7 6 
31/08/2018 Verde IV12 Noche 3.3 7 
31/08/2018 Verde IV12 Noche 3.5 8 
25/03/2019 Puerto 

Morelos 
PM01 Atardecer 3.0 1 

25/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM01 Atardecer 3.0 2 

25/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM01 Atardecer 3.0 3 

25/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM01 Atardecer 3.0 4 

27/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM02 Mañana 9.9 1 

27/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM02 Mañana 9.9 2 

27/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM02 Mañana 9.9 3 

27/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM02 Mañana 9.9 4 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM03 Mañana 9.9 1 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM03 Mañana 9.9 2 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM03 Mañana 9.9 3 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM03 Mañana 9.9 4 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM03 Mañana 10.0 1 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM03 Mañana 10.0 2 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM03 Mañana 10.0 3 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM03 Mañana 10.0 4 
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28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 8.0 1 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 8.0 2 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 8.0 3 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 8.0 4 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 6.0 1 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 6.0 2 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 6.0 3 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 6.0 4 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 7.5 1 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 7.5 2 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 7.5 3 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 7.5 4 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 8.5 1 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 8.5 2 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 8.5 3 

28/03/2019 Puerto 
Morelos 

PM04 Atardecer 8.5 4 

08/06/2019 Verde ISVER01 Noche 8.2 1 
08/06/2019 Verde ISVER01 Noche 8.5 2 
08/06/2019 Verde ISVER01 Noche 8.4 1 
08/06/2019 Verde ISVER01 Noche 9.3 2 
08/06/2019 Verde ISVER01 Noche 8.0 1 
08/06/2019 Verde ISVER01 Noche 7.0 2 
08/06/2019 Verde ISVER01 Noche 8.0 3 
09/06/2019 Verde ISVER02 Amanecer 7.5 1 
09/06/2019 Verde ISVER02 Amanecer 8.0 2 
09/06/2019 Verde ISVER02 Amanecer 9.5 1 
09/06/2019 Verde ISVER02 Amanecer 10.0 2 
09/06/2019 Verde ISVER02 Amanecer 9.2 1 
09/06/2019 Verde ISVER02 Amanecer 8.5 2 
09/06/2019 Verde ISVER02 Amanecer 9.5 3 
09/06/2019 Verde ISVER02 Amanecer 8.1 4 
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09/06/2019 Verde ISVER03 Cenit 8.4 1 
09/06/2019 Verde ISVER03 Cenit 13.0 2 
09/06/2019 Verde ISVER03 Cenit 11.0 1 
09/06/2019 Verde ISVER03 Cenit 9.0 2 
09/06/2019 Verde ISVER03 Cenit 11.3 1 
09/06/2019 Verde ISVER03 Cenit 11.6 2 
09/06/2019 Verde ISVER03 Cenit 10.0 3 
09/06/2019 Verde ISVER03 Cenit 9.1 4 
09/06/2019 Verde ISVER04 Atardecer 2.5 1 
09/06/2019 Verde ISVER04 Atardecer 1.3 2 
09/06/2019 Verde ISVER04 Atardecer 2.9 1 
09/06/2019 Verde ISVER04 Atardecer 3.4 2 
09/06/2019 Verde ISVER04 Atardecer 2.5 1 
09/06/2019 Verde ISVER04 Atardecer 2.9 2 
09/06/2019 Verde ISVER04 Noche 2.0 1 
09/06/2019 Verde ISVER04 Noche 2.0 2 
09/06/2019 Verde ISVER04 Noche 1.6 1 
09/06/2019 Verde ISVER04 Noche 1.8 2 
09/06/2019 Verde ISVER04 Noche 3.2 1 
10/06/2019 Verde ISVER05 Amanecer 2.4 1 
10/06/2019 Verde ISVER05 Amanecer 2.0 2 
10/06/2019 Verde ISVER05 Amanecer 2.4 1 
10/06/2019 Verde ISVER05 Amanecer 3.3 2 
10/06/2019 Verde ISVER05 Amanecer 2.6 1 
10/06/2019 Verde ISVER05 Amanecer 2.8 2 
10/06/2019 Verde ISVER05 Mañana 10.0 1 
10/06/2019 Verde ISVER05 Mañana 4.1 2 
10/06/2019 Verde ISVER05 Cenit 3.0 1 
10/06/2019 Verde ISVER05 Cenit 2.2 2 
10/06/2019 Verde ISVER05 Cenit 2.6 1 
10/06/2019 Verde ISVER05 Cenit 2.7 2 
10/06/2019 Verde ISVER05 Cenit 3.3 1 
10/06/2019 Verde ISVER05 Cenit 2.3 2 
10/06/2019 Verde ISVER06 Atardecer 7.8 1 
10/06/2019 Verde ISVER06 Atardecer 7.3 2 
10/06/2019 Verde ISVER06 Atardecer 9.3 1 
10/06/2019 Verde ISVER06 Atardecer 10.2 2 
10/06/2019 Verde ISVER06 Atardecer 9.2 1 
10/06/2019 Verde ISVER06 Atardecer 8.5 2 
10/06/2019 Verde ISVER06 Atardecer 9.0 3 
10/06/2019 Verde ISVER06 Atardecer 10.0 4 
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31/07/2019 Puerto 
Morelos 

PM_01 Mañana 8.5 1 

31/07/2019 Puerto 
Morelos 

PM_01 Mañana 8.0 2 

31/07/2019 Puerto 
Morelos 

PM_01 Mañana 3.5 3 

31/07/2019 Puerto 
Morelos 

PM_02 Cenit 10.5 1 

31/07/2019 Puerto 
Morelos 

PM_02 Cenit 10.5 2 

31/07/2019 Puerto 
Morelos 

PM_02 Cenit 10.5 3 

31/07/2019 Puerto 
Morelos 

PM_02 Cenit 10.5 4 

31/07/2019 Puerto 
Morelos 

PM_03 Cenit 5.3 1 

31/07/2019 Puerto 
Morelos 

PM_03 Cenit 4.7 2 

31/07/2019 Puerto 
Morelos 

PM_03 Cenit 6.0 3 

01/08/2019 Puerto 
Morelos 

PM_04 Mañana 3.6 1 

01/08/2019 Puerto 
Morelos 

PM_04 Mañana 4.4 2 

01/08/2019 Puerto 
Morelos 

PM_04 Mañana 4.5 3 

01/08/2019 Puerto 
Morelos 

PM_04 Mañana 4.5 1 

01/08/2019 Puerto 
Morelos 

PM_04 Mañana 4.5 2 

01/08/2019 Puerto 
Morelos 

PM_04 Mañana 4.5 1 

01/08/2019 Puerto 
Morelos 

PM_04 Mañana 4.5 2 

01/08/2019 Puerto 
Morelos 

BONANZA Cenit 2.3 1 

01/08/2019 Puerto 
Morelos 

BONANZA Cenit 1.4 2 

01/08/2019 Puerto 
Morelos 

BONANZA Cenit 2.0 3 

01/08/2019 Puerto 
Morelos 

BONANZA Cenit 2.0 1 

01/08/2019 Puerto 
Morelos 

BONANZA Cenit 2.0 2 

01/08/2019 Puerto 
Morelos 

BONANZA Cenit 2.4 1 

01/08/2019 Puerto 
Morelos 

BONANZA Cenit 2.5 2 
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Cuadro 5. Talla promedio (± DE) y número de organismos de Elysia crispata durante cada periodo 
del día en los arrecifes del artículo II. 

Arrecife Arcas Verde Puerto Morelos 

Periodo Talla (mm) Núm. 
org.  Talla (mm) Núm. 

org.  Talla (mm) Núm. org.  

Amanecer 28.3 ± 11.4 10 34.3 ± 10.3 68   

Mañana 29.4 ± 9.0 28 44.5 ± 12.9 30   

Cenit 26.4 ± 12.6 53 39.9 ± 10.9 124 18.4 ± 4.6 7 

Atardecer 21.7 ± 6.7 27 39.9 ± 11.2 130   

Noche 32.8 ± 12.2 34 33.8 ± 11.1 169   
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Apéndice II. Artículos publicados adicionalmente durante el desarrollo de este proyecto 
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