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Resumen

La esponja Haliclona caerulea y el alga calcarea Jania adherens forman una
asociacion mutualista obligatoria en fondos someros rocosos de la bahia de
Mazatlan. En este estudio se analizaron algunos aspectos ecoldgicos y bioldgicos
de esta asociacién, como paso previo para conocer las posibles ventajas que se
derivan de la misma para cada especie. En un primer analisis, se realizaron
experimentos de campo y de laboratorio para determinar si las larvas de H.
caerulea seleccionan activamente a J. adherens en la etapa de asentamiento,
para lo cual se utilizaron tres diferentes sustratos incluyendo a J. adherens.
También, se trasplantaron ejemplares de la asociacion desde la zona de maxima
abundancia (3 m) hasta sus limites de distribucion en profundidad (1 y 5 m) para
analizar la plasticidad fenotipica, la supervivencia y el crecimiento de H. caerulea y
de J. adherens en la asociacion, y su relacion con factores ambientales asociados
a la profundidad en la bahia de Mazatlan. En la asociacion, se estudié la variacion
de la cobertura, altura, concentracidon de tejido y proporcion alga/esponja, y
adicionalmente, en la esponja, la densidad y el diametro de los 6sculos, densidad
y longitud de proyecciones de crecimiento, y la longitud y diametro de las
espiculas (oxas). En J. adherens aislada y en asociaciéon con H. caerulea, se
determinaron también descriptores de la forma de crecimiento del alga, como su
altura maxima, la concentracion de tejido en el dosel (mg CaCOs; cm™) y la
variacion del contenido de clorofila a en el tejido y en el dosel del alga, asi como
descriptores de diferentes propiedades funcionales como es su capacidad de
absorcion de luz, su capacidad fotosintética estimada a partir de la tasa de
transporte de electrones (ETR), el patréon de variacién diurno de la eficiencia
fotoquimica efectiva del FSIlI (AF/Fm’), y la presion dinamica maxima del FSII
(Qmax) medida in situ. Las larvas de H. caerulea seleccionaron mayoritariamente
a J. adherens como sustrato para asentarse (> 90%; p < 0.001), lo que indica una
clara preferencia de la esponja por J. adherens como el sustrato mas adecuado
para la fijacion de sus larvas. Lo mas destacado de los experimentos de
trasplantes, es que la asociacién desarrollé formas de crecimiento mas aplanadas
y con una superficie de asentamiento mayor a menor profundidad (1 m) que los
ejemplares de mayor profundidad (3 y 5 m). Los individuos de 5 m eran, en
general, mas altos y mostraban el desarrollo de numerosas proyecciones de tejido
de la esponja. La esponja también sufri6 cambios aclimatativos en su sistema
acuifero, teniendo una mayor densidad de 6sculos y con un diametro menora 1 m
de profundidad, lo cual esta relacionado con el incremento del movimiento del
agua a esta profundidad. Sin embargo, a 1 m no se encontrd la variacion en la
longitud y el diametro de las espiculas esperable en razon del mayor
hidrodinamismo, ya que la longitud promedio de éstas fue menor que los
observados a mayor profundidad. También se comprobé que la organizacion
esquelética tipica de fibras primarias y secundarias en el coanosoma de H.
caerulea, se altera cuando se asocia con J. adherens, pudiendo sustituir parte de
su estructura esquelética (hasta un 27% de contenido inorganico) por las
ramificaciones de J. adherens. Por su parte, J. adherens adopta una forma de
crecimiento con un dosel mas expandido y de mayor altura cuando vive en
asociacion con la esponja, que cuando habita en el intermareal, donde forma



matas compactas. El analisis del contenido en pigmentos de los organismos
trasplantados, y del patron de variacion diurno de su eficiencia fotoquimica
efectiva bajo condiciones similares de luz en estanques experimentales, mostro
que J. adherens tiene la capacidad de aclimatarse tanto en la forma aislada como
en la forma asociada a la esponja a las condiciones luminicas de la bahia de
Mazatlan. Sin embargo, la forma de crecimiento aislada tiene una menor
capacidad de absorcion de luz que la forma asociada a la esponja, por lo que su
produccion fotosintética es un 87 % menor que a 1 m, un 69 % menor que a 3 my
un 19 % menor que a 5 m. Esta mayor habilidad para colectar luz de la forma
asociada es probablemente lo que le permite colonizar ambientes mas profundos y
menos iluminados de la bahia de Mazatlan. La variacion observada en Qmax in
situ, confirma esta interpretacion pues la forma aislada de J. adherens
transplantada a la bahia después de haber estado aclimatada durante 2 meses en
estanques experimentales a condiciones de luz similares a 4 m de profundidad,
mostré valores muy bajos de la presion en todas las profundidades, indicativo de
una baja actividad fotosintética por falta de luz. La forma asociada de J. adherens,
sin embargo, mostré este mismo comportamiento solo en el limite de distribucion
en profundidad de la asociacion a 5 m. A 1y 3 m de profundidad la forma asociada
del alga tenia valores de Qmax indicativos de una optima actividad fotosintética.
Estos resultados indican que los ejemplares de la asociacion de 1 m tienen la
capacidad de crecer mas que los ejemplares de 3 y 5 m. Sin embargo, el hecho de
que el pico de biomasa de la asociacién se encuentre a 3 m, y a 1 m casi no haya
presencia, puede explicarse porque el factor que limita la distribucion de la
asociacién hacia zonas mas someras es la fuerza del oleaje, la cual, limita la
adhesion de los nuevos reclutas al sustrato y fragmenta a los pocos individuos
capaces de asentarse a esta profundidad. Esta fragmentacién, sin embargo,
podria servir de origen de muchos de los nuevos reclutas asentados a 3 m. Se
concluye que H. caerulea y J. adherens forman una asociacion simbidtica
mutualista que supone una serie de ventajas para ambos organismos, entre ellas
la posibilidad de sobrevivir en un ambiente donde la disponibilidad de luz y las
condiciones hidrodinamicas limitan la supervivencia, respectivamente, de la forma
aislada de J. adherens y de H. caerulea.



Abstract

The sponge Haliclona caerulea and the calcareous alga Jania adherens forms
an obligatory mutualistic association in shallow rocky bottoms of the bay of
Mazatlan. In this study some ecological and biological aspects of this association
have been analyzed, like a previous step to know the possible advantages that
both species obtain of this association. Firstly, field and laboratory experiments
were carry out to determine if the larvae of H. caerulea select actively to J.
adherens in their settlement stage, for which three different substrates were used
including to J. adherens. Specimens of the association were also transplanted from
the depth of maximum abundance (3 m) until their distribution limits (1 y 5 m), to
analyze the phenotypic plasticity, survival and growth of the sponge and the alga in
the association, and its relationship whit environmental factors associated to the
depth in the bay of Mazatlan. In the association, the coverage, height, tissue
concentration and alga-sponge proportion were studied. Additionally, in the sponge
the density and diameter of the oscules, density and longitude of branches of
growth, and the longitude and diameter of the spicules (oxeas) were measured. In
the free-living form of J. adherens and in association whit H. caerulea, some
descriptors of the form of growth, has their height, tissue concentration in the
canopy (mg CaCOs; cm™) and the chlorophyll a content in the tissue and in the
canopy of the alga were determined, as well as descriptors of different functional
properties as it is their capacity of absorption of light, their photosynthetic capacity
estimated through the electron transport rates (ETR), the diurnal variation of the
effective photochemical efficiency of the FSIl (AF/Fm’), and the maximum dynamic
pressure of the FSII (Qmax) measure in situ. Our results showed that the larvae of
H. caerulea settled mostly on J. adherens (> 90%; p < 0.001), which indicates a
clear preference of the sponge for J. adherens like the most appropriate substrata
for the larval settlement. In the experiment of transplants, the association
developed more smoothed forms of growth with a higher surface of attachment to
smaller depth (1 m) than the specimens of more depth (3 and 5 m). At 5 m, the
specimens were higher and developed numerous branches of tissue of the sponge
than the specimens from 1 and 3 m depth. The sponge also registered acclimation
responses in its aquiferous system, showing a higher density of oscules with
smaller diameter to 1 m depth, which was related with the increment of the water
movement to this depth. However, to 1 m depth we don’t found the variation in
longitude and diameter of the spicules waited for the highest hydrodynamism,
since the longitude average of these was smaller than those observed to more
depth. We also found that the typical skeletal organization of primary and
secondary fibers in the choanosome of H. caerulea, is replaced partly (until 27% of
inorganic content) by the branches of J. adherens. On the other hand, J. adherens
adopts more expanded and higher canopies when it lives in association with the
sponge than when it inhabits in the intertidal zone, where it forms dense mats. The
pigment content analysis, and the diurnal variation pattern of the effective
photochemical efficiency of the organisms transplanted under similar conditions of
light in experimental tanks, showed that J. adherens has the capacity to be
acclimatized so much in the aposymbiotic form as in the form associated to the
sponge to the light conditions of the bay of Mazatlan. However, the free-living form



of growth of J. adherens has a smaller light absorption capacity than the symbiotic
form, for what its photosynthetic production is 87% smaller than 1 m, 69% smaller
than 3 m and 19% smaller than 5 m. This bigger ability to collect light in the
associate form is probably what allows him to colonize deeper and less illuminated
environments of the bay of Mazatlan. The variation observed in Qmax in situ,
confirms this interpretation because the free-living form of J. adherens transplanted
to the bay after having been acclimatized during 2 months in the tanks to similar
conditions of light to 4 m of depth, it showed very low values of the pressure in all
the depths, which is indicative of low photosynthetic activity for lack of light.
However, the associated form of J. adherens, showed the same behavior only in
the distribution limit in depth from the association alga/sponge (5 m). To 1 and 3 m
depth the associated form of the alga had values of Qmax that indicated an optimal
photosynthetic activity. These results indicate that the specimens of the association
from 1 m have the capacity to grow more than the specimens from 3 and 5 m
depth. However, the fact that the maximum values of biomass of the association is
3 m, and to 1 m there is hardly presence, it can be explained because the factor
that limits the distribution of the association toward more shallow areas is the wave
force, which limits the adhesion from the new recruits to the substratum and it
fragments the few specimens able to settle to this depth. However, this
fragmentation could serve as origin of many of the new recruits settled in 3 m. We
conclude that H. caerulea and J. adherens form a mutualistic association that
supposes a series of advantages for both organisms, among them the possibility to
survive in an environment where the availability of light and the hydrodynamic
conditions limit the survival, respectively, in the free-living form of J. adherens and
of H. caerulea.



CAPITULO 1: GENERALIDADES

1.1. Introduccidn

Las esponjas son organismos con una gran plasticidad morfolégica y entre sus
habilidades esta la capacidad de establecer una multitud de asociaciones con una
gran variedad de especies. Algunas de estas asociaciones incluyen organismos
procariontes como cianobacterias (Wilkinson, 1978a, b, c), bacterias (Reiswig,
1981), bacterias amonio-oxidantes (Diaz, 1997), arqueobacterias (Preston et al.,
1997), levaduras (Maldonado et al., 2005) y eucariontes como dinoflagelados
(Rosell y Uriz, 1992), zooclorelas (Gilbert y Allen, 1973; Saller, 1989), criptofitas
(Duclaux, 1973), diatomeas (Cox y Larkum, 1983), escifozoos (Uriz et al., 1992;
Meroz e llan, 1995), zoantarios (West, 1976; Hill, 1998), corales (Wulff y Buss,
1979), bivalvos (Forester, 1979; Pond, 1992), ofiuroideos (Hendler, 1984; Turdn et
al., 2000), crustaceos (Saito y Takeda, 2003), insectos (Roback, 1968) manglares
(Ellison et al., 1996), otras esponjas (Wulff, 1997) y macroalgas (Rutzler, 1990).

Las asociaciones simbidticas de esponjas con organismos fotosintéticos son
muy diversas; de hecho, las esponjas forman simbiosis con mas especies de
algas, de mas divisiones, que cualquier otro phylum animal y se pueden encontrar
tanto extracelular como intracelularmente en el cuerpo de la esponja. Este tipo de
asociacion se encuentra tanto en ambientes tropicales como subtropicales,
aunque son mas comunes, diversas y abundantes en los tropicos (Trautman vy
Hinde, 2002), donde los simbiontes pueden llegar a constituir mas del 75 % del
tejido celular de la asociaciéon, (Rutzler, 1981; Wilkinson, 1987; Saller, 1989;
Trautman et al., 2000).

Las asociaciones entre esponjas y algas multicelulares que se han descrito
incluyen asociaciones con el alga verde, Struvea deliculata (Weber Van Bosse,
1890), las algas rojas Codiophyllum flabelliforme, Codiophyllum spongioides,
Thamnoclonium dichotomum (Scott et al., 1984), Ceratodictyon spongiosum (Price
et al., 1984) y las algas calcareas Jania adherens y J. capillacea (Rutzler, 1990)

Una de las asociaciones mas comunes en los arrecifes del oeste del Indo-
Pacifico es la constituida por la esponja Haplosclerida Haliclona cymiformis Esper

(descrita originalmente como Sigmadocia symbiotica, Berquist y Tizard), y la
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macroalga roja Ceratodictyon spongiosum Zanardini (Vacelet, 1981, Price et al.,
1984). Esta asociacién es obligatoria para ambos organismos, ya que ni la esponja
ni el alga viven independientemente o en asociacidén con otras especies (Trautman
et al., 2000). Entre las ventajas que adquieren los organismos al estar asociados,
se incluye la adquisicion de un soporte que le da mayor rigidez a alguno de los
asociados (Rutzler, 1990), ahorro energético en la construccion de esqueleto, ya
que utiliza a la estructura de otros organismos como un sustituto de su propio
esqueleto (Uriz et al., 1992), y por la transferencia de metabolitos, ya que el
nitrogeno requerido para el crecimiento del alga puede ser provisto por el
catabolismo de la esponja y, alternativamente, los compuestos derivados de la
fotosintesis (fotosintetatos) pueden ser translocados a la esponja (Davy et al.,
2002).

Haliclona caerulea Hechtel 1965 (Demospongiae), es una esponja muy comun
en algunas zonas rocosas de la bahia de Mazatlan, y ha sido considerada como el
organismo mas exitoso en términos de abundancia que habita en un ambiente
donde la mayor parte de la comunidad de esponjas esta compuesta por
organismos incrustantes (Wilson, 2002; Avila, 2002). La especie aparece asociada
muy frecuentemente a algas rojas como Gelidiopsis sp., Amphiroa sp. y Jania
adherens, siendo con esta ultima con la que aparece con mayor frecuencia (Avila,
2002). La esponja se desarrolla principalmente en los espacios que quedan entre
las numerosas ramificaciones de este tipo de alga y el conjunto adopta una
consistencia masiva (Fig. 1.3). Por otra parte, observaciones preliminares también
indican que J. adherens (especie tipica de la zona intermareal) coloniza ambientes
de mayor profundidad Unicamente cuando aparece asociada a la esponja (Avila,
2002).

La interdependencia que estas especies parecen tener entre si, sugiere la
presencia de interacciones especificas que confieren ventajas adaptativas a la
asociacién para vivir en estos ambientes rocosos litorales.

El objetivo principal en este trabajo fue estudiar algunos aspectos del ciclo
biolégico y de la dinamica poblacional de la asociacion, como la variacién espacio-
temporal de la abundancia, el periodo de reproduccion (esponja y alga), y el

mecanismo de seleccidén de sustrato de las larvas de la esponja, asi como llevar a
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cabo experimentos de trasplantes para examinar la plasticidad fenotipica y la
influencia de algunas variables ambientales en el crecimiento y supervivencia de la
asociacibn como paso previo para entender algunas de las posibles ventajas

ecoldgicas que adquiere esta relacion esponja-alga en la bahia de Mazatlan.
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1.2. Antecedentes

Las esponjas constituyen uno de los grupos mas importantes en las
comunidades bentdnicas litorales y son muy sensibles a los cambios ambientales
(Hentschel, 1929; Hartman, 1958; Reid, 1968; Reiswig, 1971; Bergquist y Sinclair,
1973; Alcolado, 1978; Alcolado y Herrera, 1987; Vacelet, 1988, Bavastrello et al.,
1993). Presentan una estrecha relacion con el movimiento del agua, ya que
necesitan de un flujo constante para su supervivencia (Wilkinson y Vacelet, 1979)
y su distribucién espacial también se relaciona con factores fisicos como la luz, la
sedimentacion y la turbulencia fisica o hidrodinamismo (Wilkinson y Evans, 1988;
Carballo et al., 1996). En este sentido, a pesar de que algunas especies de
esponjas han mostrado cierta adaptacion frente a situaciones adversas (Carballo
et al., 1994; Carballo y Naranjo, 2002), en general, no se consideran resistentes a
ambientes extremos (Rutzler, 1995; Carballo et al., 1996).

Por otra parte, los factores bioticos también pueden ejercer gran influencia
sobre la distribucion y la supervivencia de las esponjas. En ese sentido, se han
descrito asociaciones simbidticas de esponjas con una gran variedad de
organismos heterétrofos como las bacterias, las cuales se pueden encontrar en las
esponjas tanto extracelular como intracelularmente, donde pueden constituir mas
del 60% de la biomasa de la esponja (Vacelet, 1970; Wilkinson, 1978 a, b, c).

La esponja se beneficia de estos simbiontes al obtener una fuente alterna de
nutrientes, ya sea por medio de una digestion intracelular directa de los simbiontes
o por translocacion de metabolitos (Wilkinson y Garrone, 1980). Algunas de estas
bacterias transforman el amonio creado durante el catabolismo de la esponja en
nitrato, mientras que otras tienen la capacidad de tomar gas nitrégeno del agua de
mar y convertirlo en formas de nitrdgeno que puede ser utilizado para ayudar a la
nutricion de la esponja (Wilkinson y Fay, 1979). También proporcionan rigidez al
cuerpo de la esponja (Wilkinson et al., 1981) y participan en el sistema de defensa
quimica del hospedero contra depredadores y organismos que buscan superficies
para colonizar (Bakus et al., 1986). Como contrapartida, se sugiere que las
bacterias se beneficiarian de la esponja al colonizar un espacio libre de
competidores (Althoff et al., 1998).
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Las asociaciones de esponjas con macroorganismos como los octocorales, los
briozoos y los escifozoos, constituyen un tipo de asociacion que normalmente
confiere ventajas al huésped por la explotacion de un espacio libre de
competidores y por obtener un incremento en las corrientes de agua para su
alimentacion (Reiswig, 1971; Meroz e llan, 1995; Hill, 1998). En este tipo de
interacciones, se ha sugerido que la esponja se beneficia al obtener un ahorro
energético en la construccion de esqueleto, ya que utiliza a la estructura de estos
cnidarios como un sustituto de sus fibras primarias o de sostén, y por vivir en un
sustrato elevado (Reiswig, 1971; Uriz et al., 1992). En otros casos, se ha
demostrado que ciertos moluscos bivalvos se encuentran recubiertos de esponjas,
las cuales les sirven para protegerse frente a depredadores potenciales como los
peces y estrellas de mar (Pond, 1992), mientras que las esponjas se beneficia por
obtener un incremento de la fuente de nutrientes suspendidos generados por las
corrientes inhalantes del huésped (Forester, 1979).

Algunas esponjas de aguas profundas como las hexactinélidas viven en
simbiosis (comensalismo) con crustaceos de los géneros Spongicola,
Spongicoloides y Spongiocaris. Por lo general, una pareja (hembra y macho) de
estos pequefos crustaceos entra por el atrio de la esponja como juveniles y
quedan atrapados permanentemente cuando se desarrollan hasta estadio adulto.
La esponja les proporciona una barrera de proteccion, pero permite un intercambio
libre de agua y alimento (Saito y Takeda, 2003). También hay otros crustaceos
como los balanos, que viven asociados con esponjas (Kolbasov, 1996; llan et al.,
1999), como es el caso de Neoacasta laevigata, el cual vive obligatoriamente con
la esponja Carteriospongia foliascens, beneficidandose de un habitat libre de
competidores, y por obtener una fuente de alimento a través de las corrientes que
genera la esponja. Para la esponja no se ha registrado ningun beneficio o perjuicio
de esta asociacion (llan et al., 1999).

También se han registrado asociaciones mutualistas entre esponjas de
diferentes especies, y se ha demostrado que la tasa de crecimiento y la
supervivencia se incrementa cuando determinadas especies de esponjas se

adhieren entre si, debido a que éstas difieren en la susceptibilidad ante factores
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como la depredacién, enterramiento por sedimento, fragmentacion por oleaje y
patdgenos (Wulff, 1996; Wilcox et al. 2002).

Las asociaciones entre esponjas y organismos fotosintéticos (cianobacterias o
cianofitas, grandes grupos de algas procariontes) se conocen desde hace casi un
siglo (Feldmann, 1933). Sin embargo, las relaciones que se establecen entre estos
organismos Yy las esponjas no tomd trascendencia hasta hace poco tiempo. Las
esponjas marinas que contienen cianobacterias, generalmente se benefician por
obtener suplementos alimenticios, por proteger su tejido subyacente, mientras que
las algas por ganar nutrientes y proteccidn contra el herviborismo (Wilkinson,
1978a; Wilkinson y Vacelet, 1979; Rutzler, 1990). Muchas especies de esponjas
perforadoras (Anthosigmella varians forma varians) albergan dinoflagelados
simbidticos intracelularmente (Rutzler, 1990) y se cree que el simbionte
incrementa la actividad perforadora de la esponja huésped. De hecho, en términos
de disolucion de carbonato, se ha sugerido que las esponjas mas destructivas son
las que albergan dinoflagelados (Vacelet, 1981).

H. caerulea es una esponja comun en el Caribe y en las costas del Pacifico de
Panama (Wulff, 1996), donde ha sido vista ocasionalmente creciendo en
asociaciéon con algas coralinas articuladas (Zea, 1987; Rutzler, 1990). Esta
especie, presenta un unico periodo de reproduccion al afo, sus larvas son
lecitotroficas y presentan una capacidad de dispersion muy limitada debido a una
corta duracion de su etapa plancténica (entre 8 y 70 h) (Maldonado et al., 1997;
Maldonado y Young, 1996, 1999). También se ha demostrado que las larvas de H.
caerulea presentan fototropismo negativo durante toda su etapa de nado libre, e
incrementan su velocidad de nado como respuesta a la luz (Maldonado y Young,
1996). Recientemente, se encontré una importante poblacion de esta especie
viviendo en asociacion con el alga calcarea J. adherens en la bahia de Mazatlan,
localizada en la entrada del Mar de Cortés (Avila, 2002). Esta asociacién se
distribuye principalmente en un intervalo de profundidad de 2 a 5 m y existen

variaciones de la abundancia muy altas a lo largo del afio (Avila, 2002).
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1.3. Hipotesis

Hipotesis 1 (Capitulo 4): Se sabe que la esponja Haliclona caerulea en la bahia
de Mazatlan aparece asociada principalmente al alga calcarea Jania adherens, lo
cual parece indicar que la esponja podria beneficiarse de esta asociacion con el
alga al ofrecerle ésta un sustrato adecuado para la fijacion y posterior desarrollo
de las larvas.

Ho: No encontraremos diferencias significativas en el porcentaje de fijacién y/o
desarrollo de larvas asentadas sobre el alga respecto de otros sustratos en
estudios experimentales.

Hq: Si encontraremos diferencias significativas en el porcentaje de supervivencia
y/o desarrollo de las larvas que se asientan sobre el alga con respecto a otro

sustrato.

Hipotesis 2 (Capitulo 5): El area de distribucion de Jania adherens en la bahia de
Mazatlan es preferentemente en la zona intermareal. Sin embargo, esta especie,
asociada siempre a la esponja Haliclona caerulea, llega a penetrar hasta los 4-5 m
de profundidad formando una asociacién con una fuerte presencia en la bahia. El
hecho de que la forma aislada (aposimbionte) de J. adherens esté restringida a la
zona intermareal y que la asociacion J. adherens/H. caerulea no aparezca nunca
en esta zona, indica que la asociacion con la esponja le confiere ventajas
ecoldgicas para colonizar ambientes mas profundos de la bahia. Estas ventajas
estan probablemente asociadas a propiedades emergentes de la asociacidn, que
facilitan a J. adherens una mejora significativa de su desempefio fotosintético al

disminuir la intensidad de luz en un gradiente batimétrico.

Ho: No encontraremos diferencias en el desempefio fotosintético del alga en
asociacion con la esponja, con respecto al desempeno fotosintético de la forma
aislada.

Hi: Si encontraremos diferencias en el desempeno fotosintético del alga en
asociacion con la esponja, con respecto al desempefo fotosintético de la forma

aislada.
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Hipotesis 3 (Capitulo 6): Se sabe que la asociacion se desarrolla
preferentemente dentro del intervalo de profundidad de 2 a 5 m, con un maximo en
un intervalo de 2.8 a 3.3 m (Avila, 2002), lo cual parece indicar que el crecimiento
y la supervivencia de ambos organismos (esponja y alga) son éptimos en ese

intervalo.

Ho: No encontraremos diferencias significativas en la tasa de crecimiento y en la
supervivencia de ejemplares de la asociacidn a 3 metros respecto a ejemplares

trasplantados a mayor (5 m) y menor (1 m) profundidad.

H1: Si encontraremos diferencias significativas en la tasa de crecimiento y en la
supervivencia de ejemplares de la asociacion a 3 metros respecto a ejemplares

trasplantados a mayor (5 m) y menor (1 m) profundidad.
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1.4. Objetivos

Objetivo general

Estudiar algunos aspectos ecoldgicos y biolégicos de la asociacion H.
caerulea/J. adherens como paso previo para conocer las posibles ventajas que se

derivan de esta asociacion en la bahia de Mazatlan.

Objetivos especificos

1. - Describir las caracteristicas fisicas del ambiente donde se realizaron los
experimentos de trasplantes y de ecologia larvaria mediante el registro de
algunos parametros ambientales como: temperatura del agua, tasa de
sedimentacion/resuspension, turbulencia del agua, transparencia, luz, % de
materia organica en el sedimento y proporcion de los tamafos de grano del

material sedimentario.

2. - Estudiar la variacién de la abundancia de la asociacién H. caerulea/J.

adherens a lo largo del tiempo y con respecto a la profundidad.

3. - Determinar del periodo de emision larvaria de la esponja H. caerulea.

4. - Conocer la estrategia que utiliza la larva de la esponja para fijarse al sustrato

en su medio natural (si es al azar o de forma selectiva).

5. - Conocer la influencia de algunos parametros ambientales sobre la tasa de
crecimiento, supervivencia y la morfologia de ejemplares de la asociacién
trasplantados desde su zona de optima abundancia (3 m) a los limites tedricos

de su distribucién en profundidad (1 'y 5 m).
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6. - Comprobar si la esponja utiliza el talo del alga como sustituto de sus
estructuras esqueléticas, y si la proporcion alga/esponja cambia en relaciéon

con el ambiente.

7. - Examinar el desempefio fotosintético del alga creciendo de forma aislada o
asociada a la esponja en un gradiente en profundidad, a través del analisis de

la senal de fluorescencia de la clorofila a.
8. - Examinar las propiedades Opticas de J. adherens, a través del analisis del

contenido de pigmentos y de la capacidad de absorber luz de la forma aislada

y de la forma asociada a la esponja.
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1.5. Caracteristicas generales del area de estudio

1.5.1. Descripcion del area de estudio

El area de estudio integra un conjunto de islas que se encuentran al noroeste
de la bahia de Mazatlan (Sinaloa, México) (Fig. 1.1), cuyos nombres son isla
Pajaros e isla Venados; ésta ultima se une por medio de una porcién angosta de
rocas a otra mas pequena denominada isla Lobos. Dentro del area de estudio se
selecciond una zona de muestreo frente a la isla Venados, en las coordenadas 23°
13’ 49” de latitud norte y 106° 27' 43” de longitud oeste, en un intervalo de
profundidad comprendido entre 1 y 5§ m. El sustrato es rocoso a rocoso con
parches arenosos hasta los 5-6 m de profundidad. Por debajo de esta profundidad,

el ambiente es principalmente arenoso con afloramientos rocosos pequefios y
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Fig. 1.1. Localizacion del area de estudio en la bahia de Mazatlan, Sinaloa (México).
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1.5.2. Clima

El clima del area es tropical y subtropical de tipo calido subhumedo. Las
mayores precipitaciones se presentan durante el mes de septiembre. El periodo de
lluvias va de verano a otofio con un promedio anual de 97.4 mm, con un marcado
incremento de junio a octubre (Datos estadisticos de la Comision Nacional del
Agua) (Fig. 1.2). La zona es afectada por tormentas tropicales y huracanes
provenientes del Pacifico noroeste, generalmente de julio a octubre. Los vientos
predominantes son del oeste, noroeste y oeste-noroeste, con una velocidad
promedio anual de 3.4 m s, prevaleciendo durante el invierno los vientos del
noroeste, denominados “Colas” y vientos variables. Durante el periodo de lluvias
los vientos son fuertes aunque de corta duracion y predominantemente de
procedencia del sur y sureste (Secretaria de Marina, 1974).

La temperatura media anual del aire es de 24°C, siendo de julio a septiembre
los meses mas calidos, con un promedio de 28°C. La humedad relativa media
anual es de 76%, siendo el mes de septiembre el que alcanza mayor humedad

(79%). El promedio anual de la presion atmosférica es de 1004.7 mb.

1.5.3. Condiciones oceanograficas

Los estudios oceanograficos realizados por Roden (1958) en el area del sur del
Golfo de California, reconocen la presencia de una corriente que entra al Golfo por
la costa este (parte continental) y sale por la costa oeste (parte de la peninsula) en
un giro contrario al de las manecillas del reloj. En la parte sur del Golfo de Baja
California, se registra una corriente promedio de 0.35 m s con direccion hacia el
noroeste, cerca de la superficie (Emilsson y Alatorre, 1984; Garcia de la Parra,
1992).

La temperatura media anual de la superficie del mar en la bahia de Mazatlan
es de 24.4°C, y la salinidad promedio anual es de 35 (Calendario Grafico de
Mareas, 1988). Asimismo, el régimen de mareas queda comprendido en el
intervalo (0.25, 1.5) que corresponde al tipo mixto semidiurno (Pond y Pickard,
1983); es decir, generalmente se dan dos pleamares y dos bajamares.

Las olas mas frecuentes provienen del noroeste, norte, oeste y suroeste en

orden descendente y, dentro de esas direcciones, las de mayor energia son las
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del suroeste y oeste. Las olas provenientes del suroeste ocasionalmente son
generadas por tormentas tropicales y son las que causan los dafios mayores a las
areas costeras. El patrén anual de la afluencia de arena a lo largo del Pacifico
noroeste, muestra que la deposicion de arena se incrementa en los ambientes
intermareales rocosos en los meses del verano (Hedgpeth, 1957; Markham, 1973;
Shephard, 1973). En la region, son notables los cambios estacionales de direccion
y magnitud del transporte litoral de arenas, debido a la amplia variabilidad de las
condiciones de oleaje (Montafo, 1985). Esta dinamica estacional de erosion y

sedimentacion de arena suele afectar a los sistemas intermareales rocosos de la
region (Littler y Littler, 1980).
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Fig. 1.2. Temperatura maxima y minima promedio del agua en la bahia de Mazatlan (eje Y
principal) (Laboratorio de Ecologia del Bentos, ICMyL, UNAM). Precipitacion mensual
promedio desde febrero de 2001 hasta octubre de 2003 (eje Y secundario) (Datos

estadisticos tomados de la estacion meteorologica de Mazatlan, Sinaloa, de la Comisién
Nacional del Agua).
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1.6. Descripcion de la asociacion esponja-alga

Haliclona caerulea Hechtel

De acuerdo con la reciente clasificacion del phylum Porifera (Hooper y Van
Soest, 2002), la especie Haliclona caerulea pertenece a la Clase Demospongiae,
Orden Haplosclerida, Suborden Haplosclerina, Familia Chalinidae, Género
Haliclona y Subgénero Gellius. Esta esponja es de forma incrustante-masiva, de
0.9 a 12 cm de espesor. Su consistencia es ligeramente compresible y muy
quebradiza. La superficie es lisa, pero generalmente presenta proyecciones que
pueden ser osculares, fistulares o en forma de cresta, las cuales miden
aproximadamente entre 0.2 y 1 cm de alto y de 3 a 8 mm de diametro, aunque en
algunos ejemplares pueden alcanzar hasta 2 cm de longitud y 1 cm de diametro.
También se observan ostiolos de 0.2 a 0.8 mm de diametro. Los 6sculos
generalmente son de forma circular u ovalada, estan ligeramente elevados y
miden entre 1.3 y 5 mm de diametro. El ectosoma es un poco translucido, no
desprendible y en ocasiones retiene restos de conchas y arena. El coanosoma es
cavernoso con canales que van desde 0.2 a 1 mm de diametro. El color en vida es
de blanco a ligeramente azulado y preservada es de color blanco. ElI material
esquelético esta constituido por oxas (megascleras) y sigmas (microscleras) de
material silicico. Las oxas son curvadas con las puntas asimétricas, aunque
algunas pueden ser rectas con los extremos en forma de asta. Estas espiculas
miden 82.5-(177.3)-210 um de longitud y 2.5-(5.9)-11.3 um de diametro. Las
sigmas son delgadas y en forma de “C” y miden 17.5-(21.6)-30 um de longitud.
Las oxas se disponen tangencialmente en el ectosoma, y en el coanosoma se
pueden apreciar haces multiespiculares (4 a 8 espiculas) ascendentes de 50 a 90
um de didametro, los cuales estan interconectados por espiculas solitarias. Las
sigmas se pueden encontrar dispersas en el mesohilo de la esponja. Esta esponja
se distribuye en el Caribe: Jamaica (Hechtel, 1965), Curagao, Puerto Rico (Van
Soest, 1980), isla Virgen, Martinica, Grenada, Bonaire, Venezuela, Colombia y
Belice (Weerdt, 2000). En el Golfo de México, se ha encontrado en la zona

arrecifal de Tuxpan y Chopas, Veracruz (Lépez, 1992; Carballo, com. pers.). En el
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Pacifico este, ha sido citada en las costas de Panama (Wulff, 1996), Mazatlan,
Sinaloa (Green y Gomez, 1986) y recientemente en Manzanillo, Colima vy
Huatulco, Oaxaca, México (Carballo, com. pers.). Este organismo se encuentra en
sustratos rocosos desde 2 a 6 m de profundidad. Algo muy caracteristico de la
especie, en la bahia de Mazatlan es que generalmente se encuentra asociada a
especies de algas rojas de los géneros Jania, Amphiroa y Gelidiopsis pero, con
mayor frecuencia (> 90 %), sobre J. adherens, donde la esponja ocupa los
espacios que hay entre las ramificaciones y la engloba por completo (Fig. 1.3). H.
caerulea en asociacion con esta alga, presenta una coloracién rosada debido a la

presencia del alga.

Fig. 1.3. Imagen de la asociacion entre la esponja H. caerulea y el alga calcarea J.
adherens. Las flechas indican la abertura de los ésculos (a) y proyecciones de crecimiento

de la esponja sobresaliendo por la parte superior del ejemplar (b). Escala = 1 cm.
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Jania adherens Lamouroux

La especie Jania adherens se encuentra clasificada dentro de la Divisidon
Rhodophyta, Clase Rhodophyceae, Subclase Florideophyceae, Orden
Corallinales, Familia Corallinaceae y Género Jania (Lamouroux, 1816). Este tipo
de algas rojas normalmente contienen numerosos cloroplastos en forma de lentes
pequefas alrededor de la periferia de la célula (Kirk, 1983). Sus células, casi sin
excepcion, son uninucleadas y suelen existir numerosos cromatéforos
(rodoplastos). La pared celular de este tipo de algas rojas estda marcadamente
impregnada de CaCOs3. Su mecanismo de reproduccidon puede ser sexual (ciclo de
alternancia de generaciones trifasicos) o asexual, el cual puede ser por
fragmentacion del talo, mediante la formacién de esporas apomeiéticas o de otros
propagulos vegetativos (Woelkerling, 1988, 1996). J. adherens es un alga calcarea
que se caracteriza por tener ramificaciones articuladas erectas y fragiles de color
rosa a blanco, de menos de 0.5 mm de diametro y 0.3-2 cm de longitud (Fig. 1.4
A). Las ramificaciones estan calcificadas, excepto en los nddulos (geniculas). La
ramificacion puede ser erecta o incrustante, dicotomica, basicamente en un plano;
con intergenicula axial cilindrica; con células medulares centrales que carecen de
corteza (Searles, 1980). En la bahia de Mazatlan, J. adherens se encuentra en
sustrato rocoso desde el ambiente intermareal (forma aislada) hasta los 4-5 m de
profundidad (en asociacion con la esponja H. caerulea). Se ha observado la
presencia de conceptaculos axiales (a partir de los cuales se liberan las esporas)
en J. adherens, unicamente cuando ésta habita en la forma aislada en la zona

intermareal (Fig. 1.4 B).
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Fig. 1.4. A) Fotografias de ejemplares de J. adherens procedentes de la zona intermareal,
escala = 3 mm. B) Detalle de los conceptaculos axiales presentes en el alga, escala = 1

mm. Fotografias tomadas en el Laboratorio de Ecologia del Bentos, ICML, UNAM.
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Descripcion de la asociacion a nivel estructural

Mediante estudios de Microscopia Electronica de Barrido (SEM), se pudo
determinar con mas detalle el grado de asociacién que existe entre J. adherens y
H. caerulea. Las espiculas de silice (oxas y sigmas) (a), no penetran en el talo del
alga (b) (Fig. 1.5 A), sino que se adhieren a éste firmemente a través una fina
membrana de espongina (Fig. 1.5 B y C). Generalmente, la estructura esquelética
de la esponja se encuentra cubriendo completamente el talo del alga (Fig. 1.5 D).
También, se ha podido comprobar, que la esponja puede utilizar a su simbionte
como un sustituto para la construccion de esqueleto (principalmente como
sustituto de fibras primarias), reduciendo la inversion en la produccion de
espiculas. En trozos de la esponja que no contienen alga, se desarrolla una tipica
reticulacion compuesta de lineas pauciespiculares primarias y secundarias en el
coanosoma (Fig. 1.6 D, E), las cuales son parcialmente substituidas por las
ramificaciones de J. adherens cuando ambas especies viven en asociacion (Fig.
1.6 C).
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Fig. 1.5. Detalle de la unién de la estructura esquelética de H. caerulea al talo de J.

adherens. En las imagenes A, B y C se observan la unién de las espiculas de la esponja
al talo del alga (escala 60 um). En la imagen D se observa el talo del alga cubierto
completamente por la estructura de la esponja (escala 600 um). Imagenes tomadas en el
Laboratorio de Nanoestructuras del Centro de Ciencias de la Materia Condensada,
UNAM, Ensenada, B. C.
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Fig. 1.6. A, B) Vista tangencial de la superficie de la asociacion que muestra el ectosoma
de H. caerulea formado por una reticulacion isotropica tangencial de oxas. C) Corte
transversal del coanosoma mostrando la arquitectura esquelética de la esponja H.
caerulea y el talo de J. adherens. D, E) Reticulacion esquelética constituida por fibras
pauciespiculares primarias y secundarias en el coanosoma de H. caerulea viviendo
aislada (sin el alga). F) Detalle de la reticulacion esquelética en el ectosoma. Imagenes
tomadas en el Laboratorio de Servicio Central de Ciencia y Tecnologia de la Universidad

de Cadiz, Espana.
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CAPITULO 2: PARAMETROS AMBIENTALES

2.1. Introduccion

Actualmente se ha establecido que la distribucion, supervivencia y crecimiento
de organismos bentonicos como esponjas y algas puede estar limitada por una
serie de factores fisicos y biologicos como son la turbulencia del agua (esponjas:
Schonberg y Barthel, 1997; algas: Walters y Smith, 1994), sedimentacién
(esponjas: Carballo et al.,, 1996; algas: Lyngby y Mortensen, 1996), irradiancia
(esponjas: Wilkinson y Evans, 1988; Maldonado y Young, 1996; algas: Airoldi et
al., 1995), depredacion en esponjas (Wulff, 1994) y herviborismo en algas (Pitlick y
Paul, 1997). Sin embargo, para el caso concreto de las esponjas que se asocian
con simbiontes fotosintéticos, se ha sugerido que su distribucion espacial y/o
cambios en la morfologia de algunas especies se encuentra relacionada
principalmente con factores como la luz, la sedimentacion, la turbulencia del
medio, la disponibilidad de nutrientes organicos y la depredacion (Wilkinson y
Evans, 1988; Carballo et al., 1996; Trautman y Hinde, 2002).

En el presente capitulo, se realizé una descripcion ambiental de la zona de
estudio mediante la determinacién de una serie de parametros ambientales

durante el periodo en que se realizaron los experimentos en esta zona (capitulo 5).

2.2. Material y métodos

Durante el periodo comprendido entre marzo y junio de 2003, se registré la
variacion espacial (batimétrica) y temporal de la temperatura del agua, turbulencia
del agua, sedimentacion y transparencia del agua. Para ello, se colocé una
estructura de hormigoén (Fig. 2.1) en cada una de las profundidades (1, 3y 5 m),
donde se realizd nuestro estudio (ver apartado 1.5), las cuales constan de una

base de concreto con tres soportes verticales de PVC.
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2.2.1. Temperatura del agua
Para conocer la temperatura (°C) del agua se utilizaron termémetros de
maxima y minima, los cuales se colocaron a 1, 3 y 5 m de profundidad (Fig. 2.1).

El registro de la temperatura se hizo mensualmente.

2.2.2. Turbulencia del agua

La turbulencia del agua se calculé con base en la pérdida de peso (g) de
esferas de yeso provocado por el movimiento del agua durante un periodo de
tiempo determinado. En cada una de las tres estructuras se colocaron cuatro
esferas de yeso de 5 cm de diametro, ancladas a los soportes verticales de PVC,
con un alambre de acero de 2 mm de grosor, a una altura aproximada de 30 cm
del fondo (Fig. 2.1). Después de 72 horas se retiraron y se sustituyeron por otras
previamente pesadas. Al final de cada mes (de marzo a junio de 2003) se calculé
el desgaste promedio por profundidad. Este método ha sido empleado con
anterioridad para el estudio de comunidades benténicas como esponjas (Carballo
et al., 1996) y ascidias (Naranjo et al., 1996). Se ha sugerido que la disminucion
de la masa de cada esfera es independiente de la direccion del flujo, la velocidad
maxima o de la fluctuacién de la velocidad (Denny, 1988). Sin embargo, esta
linealmente relacionada con la velocidad del agua (Muus, 1968; Komatsu y Kawai,
1992; Maldonado y Young, 1996) e influenciada por la temperatura del agua. Por
este motivo, se llevo a cabo una calibracion en el laboratorio colocando esferas en
acuarios a diferentes temperaturas (21, 25 y 30 °C) en ausencia de corriente por
24 horas (datos no publicados). A partir de dicha calibracidon se obtuvo la siguiente
ecuacion:

M; =0.0178 (T°) + 3.7337

Donde:
M; = Pérdida de masa de las esferas debido a su disolucion; T° = Temperatura del
agua donde se realiz6 la calibracion.

Posteriormente, se estandarizé la pérdida de peso de las esferas que se
colocaron en el campo a un mismo valor de temperatura, para obtener el desgaste

o disolucion neta causada por el movimiento del agua. El parametro calculado fue
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expresado como la tasa de disolucién promedio (% dia™) en cada profundidad

durante el periodo de estudio.

2.2.3. Andlisis cuantitativo y cualitativo del material sedimentario
En cada una de las estructuras se fijaron verticalmente 4 recipientes de
plastico de 1 L de capacidad, con una abertura de 2.9 cm de diametro (D), altura
de 17.5 cm (H) y una relacién H:D de 6, tal como se recomienda (Blomquist y
Kofoed, 1981) para estudios sedimentoloégicos en ambientes con fuerte
movimiento de agua (Fig. 2.1). Los recipientes se colocaron a una altura de 1 m
desde el fondo. Posteriormente, fueron retirados y sustituidos por otros nuevos
cada mes y el material fue secado en una estufa a 105°C durante 48 horas. Este
estudio se llevd a cabo en el periodo de marzo a junio de 2003. A partir del peso
seco del sedimento y el tiempo de permanencia en el mar se calculé la tasa de
sedimentacion, la cual incluye material producto de la resuspensiéon del fondo
debida a la influencia que tiene el oleaje en zonas de poca profundidad. Por tal
motivo, el parametro  calculado se expres6 como tasa de

sedimentacién/resuspension en kg m?dia™.

L
«— Recipientes recalectores
de sedimentacion/resuspension
o

O —) (O« Esferas de yeso

J el - Termémetro de maxima y
minima

Blogue de concreto

Fig. 2.1. Estructura permanente que se empled para el registro de algunos parametros

ambientales.
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La proporcion de materia organica del material contenido en los recipientes de
sedimentacion se determiné lavando previamente las muestras con agua destilada
para eliminar las sales. Posteriormente, se obtuvo el peso seco a 105°C durante
48 horas, y una vez seco se calciné en una mufla durante 1 h a 550°C. Las
cenizas representan la fraccion inorganica y la pérdida de peso representa la
materia organica (Dean, 1974; Paez-Osuna et al., 1984).

Para determinar la proporcion de los tamafios de grano se llevé a cabo un
analisis granulométrico del sedimento (seco) (recogido en los botes de
sedimentacion) empleando una serie de tamices de distinta apertura de malla. La
clasificacion se hizo de acuerdo con los criterios establecidos por Folk (1965),
donde la clasificacion del tamano de grano se realiza de acuerdo con el diametro
de las particulas: > 1.41 mm = arena muy gruesa, > 0.71 mm = arena gruesa, >
0.42 mm = arena media, < 0.2 mm = arena fina.

El parametro calculado fue la proporcion (%) promedio del tamafio de grano del
sedimento por mes y profundidad. Para determinar la composicion del sedimento
se empled el criterio de Inman (1952), el cual consiste en un analisis visual
mediante la utilizacion de una lupa estereoscépica, que solo incluye la clasificacidon

entre el porcentaje de materiales clasticos y bioclasticos.

2.2.4. Transparencia de la columna de agua

El parametro utilizado para describir la transparencia del agua fue el coeficiente
de atenuacion vertical Kd (m™), el cual se determind registrando la variacion de la
irradiancia en profundidad con un sensor plano corregido por coseno conectado a
un LI-COR datalogger (LI-1400), y ajustando dicha variacion a una funcidn
exponencial. La irradiancia (E) disminuye de una manera exponencial con la
profundidad. La primera medicion se llevd a cabo al inicio del experimento de
trasplantes (marzo de 2003), la cual se realizé con un mini sensor plano conectado
a un fluorometro sumergible (diving PAM, Walz, Alemania) (Kirk, 1983). La
segunda medicion se llevo a cabo al finalizar el experimento de trasplantes (junio
de 2003), mediante la utilizacibn de un sensor plano corregido por coseno
conectado a un LI-COR datalogger (LI-1400). Las determinaciones se hicieron

para toda la columna de agua. Posteriormente, para calcular el porcentaje de
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irradiancia superficial (%Es) en una profundidad z se considerd la irradiancia
superficial (fuera del agua) como el 100%, y se utilizé la formula E (z) = E (0) e*%,
donde, E (z) y E (0) son los valores de la irradiancia a una profundidad z, y de la
superficie respectivamente y, Kd es el valor promedio del coeficiente de
atenuacion vertical sobre el intervalo de profundidad de 0 a z m (Kirk, 1983). En
nuestro caso, se calculd el %Es en las profundidades donde se llevaron a cabo los
trasplantes (1, 3y 5 m).

También se continud registrando la transparencia del agua horizontalmente a
30 cm del fondo utilizando un disco de Secchi, como se ha venido haciendo desde
junio de 2002. La determinacién se realizé mediante buceo autbnomo en el area

de estudio a una profundidad de 5 m.

2.3. Resultados

La temperatura del agua tuvo un incremento promedio de 7.4 °C en el periodo
de marzo a junio de 2003. EIl valor promedio mensual fue de 20.02 °C en marzo,
23.7 °C en abril, 25.2 °C en mayo, y 27.6 °C en junio (Fig. 2.2). En abril, se registro
el mas amplio rango de variacion (6°C). No se registré una variaciéon significativa
en la temperatura del agua por profundidad (1y 3 m =24 °C, 5 m = 23.5 °C).

La tasa de disolucion promedio (£ SE) de las esferas de yeso, producto del
movimiento del agua, varié significativamente (ANOVA, p < 0.05) en las tres
profundidades donde se llevaron a cabo los trasplantes. La tasa de disolucién mas
alta se registré a 1 m de profundidad (21.2 + 2.0 % disolucién dia™), la cual tendié
a disminuir gradualmente con la profundidad (3 m = 19.1 + 1.5 % disolucién dia™,
5m = 18.6 + 1.4 % disolucion dia™) (Fig. 2.3 a).

La tasa de sedimentacion/resuspension no varid significativamente en
profundidad (1, 3 y 5 m). El valor mas alto se registré a 1 m de profundidad (4.2 +
4.1 kg m?dia™), el cual decrecié a 3 m (2.9 + 2.9 kg m? dia™') y aumentd de nuevo
a5m (4.0+ 3.6 kg m? dia”). El mayor porcentaje del material recolectado
correspondié a arena fina (< 0.2 mm) en las tres profundidades, con valores mas
altos a 5 m (88 %) y mas bajos hacia 1 m (77 %). El material mas grueso varié de
forma contraria al material fino, registrandose los valores mas altos a menor

profundidad, los cuales decrecieron a mayor profundidad. El material sedimentario
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recolectado en las tres profundidades fue clasificado por su origen como
bioclastico, el cual estaba compuesto por restos de organismos. El porcentaje de
materia organica en el sedimento durante el periodo de estudio, fue mayor a
menor profundidad (1 m = 11.4 %), el cual disminuy6é a mayor profundidad (3 m =
10.3 % y 5 m = 9.8 %) debido, probablemente, a la presencia de organismos vivos
o de restos en descomposicion entre el sedimento.

Durante el tiempo en que se llevé a cabo el experimento de trasplantes se
registré una importante variacion en el campo luminico en el area de estudio. A
través de la determinacion del coeficiente de atenuacion vertical (kd), los
resultados nos indican que la transparencia del agua en el area de estudio
aumentd de marzo (kd = 0.46 + 0.03 m™", R? = 0.99, p < 0.001) a junio (kd = 0.26
m”, R = 0.99, p < 0.001) de 2003. Asimismo, se registré una variabilidad en la
disponibilidad de luz en el fondo de 1 a 5 m de profundidad. En marzo, el
porcentaje de irradiancia superficial (% Es), fue de 63% en 1 m, 25% en 3 my de
10% en 5 m de profundidad. Al finalizar el experimento de trasplantes (junio de
2003), el % Es aument6 a 78.7% en 1 m, 48.8% en 3 m y de 30.2% en 5 m. El
incremento en la disponibilidad de luz registrado de marzo a junio fue de
aproximadamente un 20% (Fig. 2.3 c). Estos resultados concuerdan con los
valores de la transparencia del agua medida con el disco de Secchi
(horizontalmente cerca del fondo), donde la transparencia promedio fue de 1.9 +
0.05 m™ en marzo (2003), la cual tendi6 a incrementarse hasta junio de 2003 (4.3
+0.01 m™) (Fig. 2.3 d).
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horizontalmente con el disco de Secchi a 5 m de profundidad.
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CAPITULO 3: DINAMICA POBLACIONAL DE LA ASOCIACION

3.1. Introduccion

En las regiones tropicales, las macroalgas asociadas con esponjas contribuyen
en gran medida a la productividad primaria neta de los ecosistemas bentonicos en
el area donde se encuentran (Trautman y Hinde, 2002). Por ejemplo, se ha
documentado que la asociacion entre la esponja Haliclona cymiformis y el alga
roja Ceratodictyon spongiosum constituye uno de los mayores productores
primarios de algunas areas de la Gran Barrera de Arrecifes (Australia), ya que
contribuye con mas del 50% del total de la productividad primaria (Trautman,
1997). Sin embargo, a pesar de la gran importancia de estas asociaciones, los
estudios sobre la dinamica poblacional de las mismas son aun muy escasos
(Trautman y Hinde, 2002).

La asociacion entre la esponja H. caerulea y el alga roja J. adherens habita en
ecosistemas rocosos someros de la bahia de Mazatlan (Avila, 2002), donde se
han realizado algunos estudios para conocer su distribucion batimétrica, la
variacion de la abundancia, el tamafo, la biomasa, y el reclutamiento en
profundidad y a lo largo del tiempo, asi como el periodo de reproduccién sexual
(Avila, 2002).

En el presente trabajo se llevaron a cabo experimentos para conocer algunos
aspectos de la ecologia larvaria de H. caerulea (ver capitulo 4), asi como
trasplantes de ejemplares de la asociacion a lo largo de un gradiente de
profundidad para estudiar la respuesta morfolégica y fisiolégica de ambos
organismos (esponja y alga) (capitulo 5). Por tal motivo, se requiri6 hacer un
estudio paralelo sobre la variacion de la abundancia de la asociacién durante el
periodo en que se realizaron los experimentos de trasplantes. También se
continud con el estudio del periodo de reproducciéon sexual de H. caerulea, para

poder establecer el momento de iniciar con los experimentos de ecologia larvaria.
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3.2. Material y métodos

3.2.1. Cuantificacion de la abundancia de la asociacion

Durante el periodo en que se realizo el experimento de trasplantes (marzo-junio
de 2003) se registrd, simultaneamente, la variacion de la abundancia de la
asociacion a través del tiempo y por profundidad (ver apartado 5.2.1). Para esto,
se utilizaron dos grupos de cinco parcelas de 25 m? alineadas perpendicularmente
a la costa a diferentes profundidades (2, 3, 4 y 5 m). Posteriormente, mediante
buceo autébnomo se cuantificé, mensualmente, la abundancia dentro de cada
parcela (especimenes 25 m™). En este estudio, se considero como una unidad a
cada espécimen de la asociacion esponja-alga, independientemente de que éste
haya sido originado por mas de una larva de esponja (quimerismo) y/o contenga

mas de un individuo de J. adherens.

3.2.2 Determinaciéon del periodo de emisién larvaria vy

cuantificacion del potencial reproductivo de H. caerulea

En un estudio preliminar se determin6é que H. caerulea presenta solamente un
periodo de reproducciéon sexual al afio que abarca los meses de primavera-verano
(Avila, 2002). En este estudio, se decidié continuar con esta investigacién para
poder establecer el periodo de recoleccién de larvas que se iban a usar en los
experimentos de ecologia larvaria (capitulo 4). Para ello, se recolectaron al azar,
de 10 a 15 ejemplares de la asociacion del medio natural (mensualmente). En el
laboratorio, se determin6 el volumen (ml) de los especimenes y se cortaron en
trozos para buscar bajo el microscopio estereoscopico (SZ-ST OLYMPUS Japon,
con un aumento de 10 X) la presencia de embriones y/o larvas de la esponja. Una
vez determinada la presencia de estos elementos reproductivos, se estimé el
numero de embriones y/o larvas por unidad de volumen (ml) de la esponja (Ayling,
1980), y el porcentaje de especimenes en reproduccion. Se consideré como
espécimen en reproduccién a aquel que contenia en su interior embriones y/o

larvas.
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3.3. Resultados

3.3.1. Variaciébn espacio-temporal de la abundancia de la
asociacion

La abundancia varié significativamente a través del tiempo con valores
maximos de 10-9.6 ind 25 m™? en febrero-abril, 2001; de 11.4-12.8 ind 25 m™ en
abril-mayo, 2002; y 4.8-5.3 ind 25 m? en febrero-abril, 2003. Es importante
destacar el amplio intervalo de variacidon de la abundancia a través del tiempo (de
0.5 a 26.5 ind 25 m™), y las frecuentes fluctuaciones a corto plazo. También se ha
detectado una alta heterogeneidad espacial a través del tiempo (Fig. 3.1). Al inicio
del estudio (de febrero a abril de 2001) la asociacién se distribuia de 3 a 5 m de
profundidad con una maxima abundancia a 4 m de profundidad. Sin embargo, a
partir de abril de 2001 hubo un cambio muy claro de la distribucién batimétrica,
encontrandose la asociacién en aguas mas someras. A partir de esta época, la
asociacioén se distribuyd de 2 a 4 m de profundidad, con un maximo a 3 m.

Durante el periodo en el que se realizaron los experimentos de trasplantes
(marzo-junio de 2003), la abundancia de la asociacién ha sido relativamente baja
comparandola con los valores registrados en los dos afios anteriores (2001 vy
2002). En este periodo (marzo-junio de 2003), la abundancia promedio oscil6 entre
6 y 3 ejemplares 25 m™. Sin embargo, el patrén de distribucién espacial se ha
mantenido de manera similar (de 2 a 4 m de profundidad), con un maximo de

abundancia entre 3 y 4 m de profundidad.
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Fig. 3.1. Variacion de la abundancia de la asociacion por profundidad y a través del
tiempo.

3.3.2. Periodo de reproduccidon sexual y potencial reproductivo de
H. caerulea

Se ha detectado un periodo de emisién larvaria por ano, el cual se extendid
desde mayo a septiembre en el 2001, desde marzo hasta julio en el 2002, y desde
abril hasta octubre de 2003 (Fig. 3.2). La produccion maxima de embriones y/o
larvas en el 2001 se registrd6 en mayo (2.63 embriones/larvas/ml), disminuyendo
paulatinamente hasta septiembre (0.28 embriones/larvas/ml). En el 2002 el valor
maximo se registré6 en marzo con 6.01 embriones/larvas/ml; no obstante, no fue
hasta junio de 2002 cuando se registro al 100% de los ejemplares recolectados en
reproduccién. Posteriormente, la produccion larvaria fue disminuyendo hasta julio

con 0.62 embriones/larvas/ml. En el 2003 la presencia de embriones y/o larvas se
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detecto inicialmente desde abril (0.32 embriones/larvas/ml), con un 18% de los
ejemplares en reproduccion. Posteriormente, en junio de 2003 fue cuando se
detecté la maxima produccion (7.02 embriones/larvas/ml) con un 100% de los
individuos en reproduccion, el cual se mantuvo hasta julio del mismo ano. Cabe
destacar que el momento en el cual se ha detectado al 100% de los individuos en

reproduccién ha coincidido (junio) en los tres afios.
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Fig. 3.2. Produccion de embriones y/o larvas/ml de H. caerulea (barras, eje Y principal) y
porcentaje de individuos en reproduccién (linea continua, eje Y secundario) desde enero
de 2001 hasta octubre de 2003.

3.4. Discusion

Existen diversos factores que pudieran explicar la distribucién de la asociacion
en un intervalo de profundidad tan corto, asi como su comportamiento a través del
tiempo. En estudios previos, se ha sugerido que la variacion temporal de la
abundancia de la asociacion se encuentra asociada negativamente con la
variacién estacional de la temperatura del agua (Carballo y Avila, 2004). La
temperatura del agua también se ha relacionado con el crecimiento y la

reproduccion sexual de las esponjas que habitan zonas someras (Rader y Winget,
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1985), y la presencia de valores inusuales de temperatura provocan mortalidades
masivas, especialmente en las especies que estan cerca de los limites de su area
geografica o en las esponjas que habitan en la zona intermareal, las cuales estan
sujetas a variaciones mas fuertes (Sara y Vacelet, 1973; Barthel, 1989). También,
se ha documentado que la extrema deposicion de sedimento ocasiona un
empobrecimiento del ecosistema y afecta la abundancia y el crecimiento de
muchas especies de esponjas (Bakus, 1967; Vacelet, 1969; Sara y Vacelet, 1973)
y macroalgas (Scoffin, 1970; Stewart, 1983; Airoldi et al., 1995; Airoldi y Cinelli,
1997). En este sentido, se sugiere que el patron de variacion espacial y temporal
de la abundancia de la asociacion podria estar influenciado por la sedimentacién,
ya que en la zona de estudio se han registrado altas tasas de
sedimentacion/resuspension, de hasta 11 kg m?dia™ (mayo de 2001), sobre todo
durante la época en que se presenta el cambio en la direccién del viento (del
noroeste en invierno al sur y sureste en verano) (Avila, 2002).

La luz es otro factor importante a tener en cuenta, ya que aunque muchas
algas que viven libres o en asociaciones simbidticas pueden desplegar algun
modo de fotoaclimatacion en respuesta a bajas intensidades de luz o cambios en
la irradiancia (Trautman y Hinde, 2002), la profundidad pudiera ser un factor
limitante para esponjas con simbiontes fotosintéticos (Cheshire y Wilkinson, 1991).
La abundancia de la esponja Halichondria panicea (la cual contiene cianobacterias
simbioticas en su superficie), se incrementa conforme aumenta la profundidad, con
un maximo entre 6 y 12 m (Barthel, 1989), pero en la asociacién H. caerulea/J.
adherens, la disponibilidad de luz para el alga podria ser uno de los principales
factores que limitan su distribucion a mayor profundidad (> 5 m). A menor
profundidad (< 2 m), donde tampoco se encuentran ejemplares, el fuerte
movimiento del agua ocasiona que los reclutas no se puedan adherir a un sustrato

y crecer.

En lo que se refiere al periodo de reproduccién de la esponja, después de tres
afnos de estudio se ha podido comprobar que H. caerulea presenta un solo periodo
de liberacion de larvas al afo, el cual se extiende de marzo a octubre, como
también sucede en el Caribe (Maldonado y Young, 1996). Las ligeras variaciones

que se presentaron en el periodo de reproduccidn sexual interanualmente, se
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atribuyen a la temperatura del agua, ya que éste es el principal factor que regula
esta fase bioldégica en las esponjas (Uriz, 1982). En este estudio se pudo
determinar que el porcentaje maximo de ejemplares en reproduccién (100% de los
ejemplares recolectados) ha coincidido siempre en el mismo mes (junio). Aunque
existen especies de esponjas (género Mycale) que se reproducen sexualmente
durante todo el afo, también hay algunas que se reproducen estacionalmente
(Vega-Juarez, 2002). El periodo de reproduccién de muchas especies de esponjas
se encuentra asociado con la temperatura del agua (Sara y Vacelet, 1973; Barthel,
1989), y en caso de H. caerulea, el inicio del periodo de reproduccion parece

coincidir con el incremento en la temperatura del agua.
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CAPITULO 4: SELECCION DE HABITAT POR LAS LARVAS DE LA
ESPONJA H. CAERULEA

4.1. Introduccion

La asociacion simbidtica entre la esponja H. caerulea y la macroalga roja J.
adherens, es uno de los organismos mas exitosos en términos de abundancia,
distribucion y permanencia en ecosistemas rocosos litorales de la bahia de
Mazatlan (Avila y Carballo, 2004). Esta asociacion forma poblaciones muy
estables a lo largo del afio y es obligatoria para la esponja, debido a que no se le
encuentra en forma independiente en la bahia. No obstante, si es posible
encontrar a J. adherens en estado aposimbiético en la zona intermareal rocosa
fuera del rango de distribucién de la asociacién (Carballo y Avila, 2004).

Actualmente no hay estudios detallados que involucren a las simbiosis de
esponjas con macroalgas (Palumbi, 1985; Rutzler, 1990), la mayoria de estos se
han enfocado principalmente en la dinamica de poblaciones, distribucién o
relaciones metabdlicas entre ambos organismos (Trautman et al., 2000; Trautman
y Hinde, 2002; Trautman et al., 2003; Avila y Carballo, 2004). Sin embargo, no se
han realizado estudios acerca de la seleccion del alga por la larva de la esponja.
Este aspecto es muy importante para entender la dinamica de poblaciones de
estas asociaciones, ya que necesitan ser reconstituidas después de la
reproduccién sexual.

En el ciclo de vida de casi todas las esponjas esta presente un estadio larvario.
Esta larva se asienta sobre el sustrato y se desarrolla convirtiéendose asi en un
organismo seésil (Lindquist y Hay, 1996). Este asentamiento puede ser al azar
(Bergquist, 1978) o selectivo, cuando se muestra en este caso una alta
especificidad por un sustrato; por ejemplo, las larvas de las esponjas perforadoras,
las cuales muestran una alta preferencia por superficies calcareas (conchas de
moluscos, corales, etc.) (Hartman, 1958; Schonberg, 2003). Esta seleccion activa
de habitat puede ser considerada como ventajosa para la supervivencia,
dispersion, reclutamiento y dinamica de poblaciones de las especies, permitiendo

asi que los individuos encuentren los requerimientos alimenticios adecuados,
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evitar competidores o incrementar la probabilidad de asentarse en el ambiente
fisico correcto (Martin et al., 1992; Pawlik, 1992; Stoner, 1994; Walters et al.,
1997; Carballo y Avila, 2004).

La esponja H. caerulea libera larvas de tipo parenquimula de abril a octubre en
la bahia de Mazatlan (Carballo y Avila, 2004), las cuales forman parte del plancton
durante un corto periodo de tiempo (Maldonado y Young, 1999).

En previos estudios, se ha demostrado que la esponja y el alga se benefician
mutuamente, ya que ambos organismos viven en un ambiente donde no se
encuentran en forma aislada o aposimbiética (Avila y Carballo, 2004; Carballo y
Avila, 2004). La fuerte interdependencia que existe entre ambos organismos por
habitar en un ambiente muy hidrodinamico (ecosistemas rocosos de poca
profundidad) sugiere que el alga ofrece un sustrato seguro para la supervivencia
de las larvas de la esponja.

El objetivo principal de este estudio fue investigar 1) si las larvas de la esponja
se asientan selectivamente en J. adherens, su socio en la simbiosis, y 2)
comprobar si el alto movimiento del agua puede afectar a las larvas en la
seleccion de habitat. La hipétesis es que el comportamiento de las larvas de la
esponja puede ser el responsable de la asociacién gracias a un asentamiento
selectivo o preferencial en el alga. Por lo tanto, se llevaron a cabo experimentos
en el campo y en el laboratorio utilizando diferentes tipos de sustrato, y diferentes
velocidades de corriente, las cuales se encuentran dentro del rango de la

velocidad registrada en el lugar donde habita la asociacién.

4.2. Material y métodos

4.2.1. Experimentos de laboratorio

De mayo a septiembre de 2004, se recolectaron cada 15 dias 10 especimenes
maduros de H. caerulea en bahia de Mazatlan por medio de buceo auténomo de
entre 3 y 4 m de profundidad e introducidos en un recipiente con agua de mar.
Una vez en la embarcacion, se indujo la liberacion larvaria exponiendo a los
adultos al aire por unos pocos segundos (Maldonado y Young, 1996).

Posteriormente, las larvas se trasladaron rapidamente al laboratorio donde fueron
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recolectadas del agua con una pipeta Pasteur. Después, las larvas se colocaron
en cristalizadores (125 x 65 mm) previamente preparados con 300 ml de agua de
mar filtrada con salinidad de 35. En cada cristalizador se colocaron cuatro
sustratos experimentales (3 cm de diametro) a 5 cm de distancia uno de otro. Los
cristalizadores fueron colocados a una iluminacion correspondiente a 5 m de
profundidad y a 25°C. Se hicieron recambios del 50 % de agua diariamente
durante el tiempo que duré el experimento.

Para probar si las larvas de la esponja se asientan selectivamente a J.
adherens, se les proporciono simultdneamente cuatro diferentes sustratos: (1) el
sustrato con el cual la esponja vive en asociacion (frondas de J. adherens), (2) un
sustrato similar en estructura a J. adherens (Luffa cylindrica), (3) Luffa cilindrica
impregnada con extracto de J. adherens y (4) valvas de ostion.

Luffa cilindrica es una fibra natural de un vegetal conocido comunmente con el
nombre de lufa o esponja vegetal. Se consideré6 a ésta como un sustrato
experimental porque forma microrefugios con tamafo y forma similar a J.
adherens (espacios internos 467 + 87 um en J. adherens vs. 484 + 35 um en lufa).
Ademas, ésta pudo ser impregnada facilmente con la concentracion natural del
extracto de J. adherens para probar si las larvas seleccionan a su “socio” por
medio de una sefal quimica. Para obtener el extracto de J. adherens, se utilizd
diclorometano:metanol en una proporcion de 1:1 (volumen/volumen) (Becerro,
1994). A las frondas de J. adherens que se usaron para la extraccion, se les midio
previamente su volumen (ml) para obtener la relacion entre el peso seco del
extracto / volumen de alga fresca. También se obtuvo el volumen de la lufa (ml)
para conocer la cantidad de extracto necesario para simular la concentraciéon
natural de los compuestos en el alga. Para disolver el extracto se utilizé acetona al
90 %, y después concentrado en un volumen pequefio para posteriormente
impregnar la lufa con este.

Las valvas de ostidn se seleccionaron porque ofrecen a las larvas un sustrato
que no forma microrefugios, y de esta manera probar si el asentamiento de las
larvas es al azar (no encontrariamos diferencias con los sustratos Jania o lufa) o

selectivo.
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Antes de utilizar a los sustratos, éstos permanecieron expuestos en agua de
mar con aireacion por 20 dias (Kaye y Reiswig, 1991).

Para investigar el efecto del movimiento del agua en el asentamiento, se
usaron diferentes velocidades de corriente en el laboratorio. El flujo en los
cristalizadores fue generado con un agitador magnético en rpom. Es importante
sefalar, que se han realizado estudios sobre el efecto de campos magnéticos en
larvas de caracoles zebra, en los cuales se ha demostrado que la presencia de un
campo magnético no impacta significativamente en el comportamiento de la larva
veliger y post-veliger (Smythe et al.,1997).

La equivalencia de rpm a cm s se calculé midiendo el tiempo que tardaba una
pequefia boya en recorrer una distancia conocida en los cristalizadores (y =
0.0348x -0.494, R* = 0.99, p < 0.01). Las velocidades de corriente seleccionadas
fueron 0 cm s, 3.2 cm sy 6.3 cm s, las cuales estan dentro del rango de
velocidad de corriente registrado en la bahia de Mazatlan (entre 1.2 y 7.7 cm s™,
dependiendo del estado de la marea) (Cabrera, 1988).

Se utilizaron 20 cristalizadores con 10 larvas en cada uno, y se calcul6 el
numero promedio (+ SE) de asentamientos a las 24, 48 y 72 h en cada tipo de
sustrato utilizando un microscopio estereoscopico (SZ-ST OLYMPUS, Japdn). Se
consideré como un asentamiento al estado en el cual la larva se habia adherido al
sustrato para iniciar con la metamorfosis. No se consideraron aquellas larvas que

se asentaron en la superficie del cristalizador.

4.2.2. Experimentos de campo

Durante el periodo de emision larvaria de H. caerulea (mayo a octubre de
2004), se llevé a cabo un experimento en el campo similar al de laboratorio. Se
utilizaron los mismos tipos de sustrato que en el laboratorio excepto la lufa con
extracto de alga, debido a que en este experimento los sustratos fueron dejados
en el mar por cinco meses, y durante este tiempo el extracto se pierde
completamente por diluciéon (Engel y Pawlik, 2000). 15 sustratos de cada tipo se
ataron individualmente sobre superficies artificiales (azulejos de ceramica de 10 x
10 cm) con hilo de nylon, los cuales fueron distribuidos en una malla de plastico, la

cual a su vez estaba firmemente sujeta a una base de concreto (1.0 x 0.6 x 0.1 m).
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Se utilizaron cuatro bases de concreto con 45 sustratos cada una, y se colocaron
en el area de distribucion de la asociacién (3 m de profundidad) con una
separacion de 10 metros una de otra. Otras cuatro bases se colocaron en el limite
del area de distribuciéon a 6 m de profundidad. También se intenté hacer el mismo
experimento a 1 m de profundidad, donde J. adherens vive en forma aislada, pero
no fue posible debido al fuerte movimiento del agua durante el periodo del
experimento. Después, cada 10 dias durante tres meses se recuperaron cinco
sustratos de cada tipo, los cuales, se introducian individualmente en recipientes de
plastico. Posteriormente, en el laboratorio, se llevé a cabo una revision meticulosa
de cada sustrato bajo el microscopio estereoscopico para determinar el numero de

asentamientos.

Anadlisis de datos. Para probar la hipotesis de que el asentamiento de las
larvas depende (1) del tipo de sustrato, (2) velocidad de corriente y (3) del tiempo,
los factores se analizaron utilizando un analisis de varianza (ANOVA) con medidas
repetidas. Tipo de sustrato (cuatro niveles: frondas de J. adherens, lufa con
extracto, lufa sin extracto, valvas de ostion) fue un factor fijado y velocidad de
corriente (tres niveles: 0, 3.2 y 6.2 cm s™) y tiempo (tres niveles: 24, 48, 72 horas)
fueron factores seleccionados al azar. Se examind la normalidad de los datos
utilizando la prueba de Kolmogorov-Smirnow, y para examinar la homogeneidad
de las varianzas se utilizé la prueba Fmax (Sokal y Rohlf, 1995). Los datos se
transformaron con arcoseno para eliminar la heterogeneidad. Después del analisis
de varianza, se hizo un analisis a posteriori, utilizando una prueba de

comparaciones multiples de medias (prueba de Student-Newman-Keuls, SNK).

4.3. Resultados
En los experimentos de laboratorio, se observé que las larvas de H. caerulea

se asentaron en los cuatro tipos de sustrato (Fig. 4.1). Aunque, los tres factores

analizados en estos experimentos (laboratorio) confirmaron que las larvas de H.
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caerulea presentaron una mayor preferencia por asentarse en J. adherens (91.6

1.1 % del total de asentamientos).

Fig. 4.1 A) Larvas de H. caerulea de 24 horas de edad en el proceso de asentamiento, en
frondas de J. adherens y B) en lufa. C) Estadio postlarvario de H. caerulea de 72 horas de
edad asentadas en frondas de J. adherens, D) El mismo estadio en una valva de ostién
(linea punteada). Escala para A, C, D = 500 um; escala para B = 200 ym. Imagenes

tomadas en el Laboratorio de Ecologia del Bentos, ICML, UNAM).

Factor 1 (sustrato): El porcentaje mas alto de larvas se asentaron en las
frondas de J. adherens (SNK, p < 0.01) (Tabla 1). No se detectaron diferencias

significativas en el numero de asentamientos entre los otros sustratos.
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Tabla 1. Resumen del analisis de varianza de tres vias con medidas repetidas para el

numero de asentamientos.

Fuente df MS F P

Velocidad de corriente 2 235 86.5 0.000
Sustrato 3 1347 495.6 0.000
Tiempo 2 29 52.7 0.000
Velocidad de corriente x Sustrato 6 169 62.3 0.000
Velocidad de corriente x Tiempo 4 2 3.3 0.01

Sustrato x Tiempo 6 20 35.4 0.000
Velocidad de corriente x Sustrato x 12 1 21 0.013

Tiempo

Factor 2 (velocidad de corriente): Los resultados indicaron que los
asentamientos en J. adherens se incrementaron cuando se incremento la
velocidad de corriente, pero ésta no tuvo un efecto significativo en el asentamiento
larvario en el resto de los sustratos. Por ejemplo, el promedio total de
asentamientos se incrementé de 2.6 + 0.27 larvas a 0 cm s a 10.3 + 0.45 larvas a
6.3 cm s (SNK, p < 0.01) (Fig. 4.2), indicando que una rapida velocidad de
corriente induce a un rapido asentamiento de las larvas en J. adherens.

Factor 3 (tiempo): El numero de asentamientos no varid significativamente a
través del tiempo en los cristalizadores sin corriente (SNK, p > 0.05). Sin embargo,
cuando se aplicé corriente (3.2 y 6.3 cm s™') la mayoria de las larvas se asentaron
en las primeras 24 horas después de su liberacion (SNK, p < 0.01) (Fig. 4.2). Esta
tendencia se observo solamente en J. adherens. En los otros sustratos el numero

de asentamientos no vario significativamente a través del tiempo.
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Fig. 4.2. Asentamiento promedio (+ SE) de larvas en los diferentes sustratos utilizados a

diferente velocidad de corriente y a través del tiempo; a) 24 h, b)48 hy c) 72 h.
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En los experimentos de campo, no se encontraron asentamientos de larvas de
H. caerulea en ninguno de los sustratos durante todo el periodo de estudio. Sin
embargo, después del primer mes se encontraron algunas pequefias esponjas en
los sustratos colocados a 3 m de profundidad. Las especies fueron Callyspongia
sp. (tres asentamientos; uno en valvas de ostién y dos en la superficie del azulejo),
Mycale magnirhaphidifera (un asentamiento en una valva de ostidén) y esponjas
calcareas (tres asentamientos; uno en J. adherens y dos en lufa). Después de tres
semanas de exposicion en el campo, los sustratos colocados a 3 y 6 m de
profundidad se recubrieron por una capa fina de sedimento y de algas verdes
filamentosas (a 3 m de profundidad). Durante este periodo, las frondas de J.
adherens se perdieron casi completamente, o comenzaron a desprenderse del

sustrato al cual estaban adheridos (azulejo).

4.4. Discusion

La localizacién de hospedero por las larvas de los invertebrados marinos que
viven en simbiosis obligatorias, constituye un proceso critico para su supervivencia
y crecimiento (Pasternak et al., 2004).

Los resultados del presente estudio indicaron que las larvas de H. caerulea
presentan una alta preferencia por asentarse en las frondas de J. adherens
comparado con los otros sustratos (91.6 % del total de asentamientos), lo cual
sugiere una alta especificidad de las larvas por su socio en esta relacion
simbidtica. Resultados similares se obtuvieron con las larvas de la esponja
Halichondria panicea cuando vive en asociacion con algas coralinas. Los
experimentos de laboratorio mostraron que las larvas se asientan y metamorfizan
mas rapidamente en presencia de algas coralinas que en presencia de superficies
de roca natural (56 % vs. 11 %) (Palumbi, 1985).

El mecanismo por el cual las larvas seleccionan un sustrato especifico puede
ser atribuido a una combinacion de factores como el comportamiento activo de la
larva y su respuesta a factores bioldgicos, quimicos y fisicos (Scheltema, 1986;

Butman, 1987; Pawlik, 1992). Por ejemplo, las larvas del balano parasitico
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Heterosaccus dollfusi, el cual es capaz de localizar activamente a su hospedero (el
cangrejo Charybdis longicollis) mediante quimiotaxis (percepcién de una sefal
quimica) y rheotaxis (nadar en contra de la corriente), y modificar su patrén de
nado, direccion y velocidad (Pasternak et al., 2004). Las larvas planctonicas del
poliqueto Capitella sp. también son capaces de seleccionar activamente un
sedimento fangoso y rico en materia organica, mejor que un sedimento artificial
(abidtico) y con bajo contenido de materia organica (Butman y Grassle, 1992). Las
larvas de las esponjas también pueden responder a sefiales quimicas (Sara, 1984;
Burke, 1986; Pawlik, 1992), a algunos factores fisicos incluyendo a la luz (Maida et
al., 1994; Maldonado y Young, 1996), y microrefugios fisicos (Carleton y Samarco,
1987; Maldonado y Uriz, 1998). Sin embargo, el numero de asentamientos
registrados en la lufa con extracto de J. adherens, fue significativamente menor
que en las frondas del alga, lo cual indica que las larvas de H. caerulea no utilizan
un mecanismo de quimiorecepciéon para localizar a su hospedero. Las larvas de H.
caerulea probablemente seleccionaron a las frondas de J. adherens por el hecho
de que esta ofrece un microrefugio sombreado, el cual puede incrementar la
supervivencia de las post-larvas (Buss, 1979). Esto se apoya por el hecho de que
las larvas de H. caerulea presentan fototaxismo negativo durante la fase larvaria
(Maldonado y Young, 1996), y por lo general general, las larvas que poseen esta
respuesta a la luz se asientan principalmente en lugares que ofrecen microrefugios
y baja iluminacion, como se ha documentado para las larvas de las esponjas
Crambe crambe y Scopalina lophyropoda (Maldonado y Uriz, 1998).

Es importante notar, que a pesar de que el sustrato lufa puede ofrecer una
multitud de microrefugios al igual que el alga, no fue seleccionado como superficie
de asentamiento por las larvas. La posible razéon que puede explicar estas
diferencias, es debido a la diferente naturaleza de los dos sustratos (calcareo vs.
vegetal), y al diferente nivel de sombreado que ofrece el interior de la marafia de
fiboras de lufa las cuales no son tan opacas como las ramificaciones de J.
adherens.

También es importante senalar que el asentamiento en J. adherens fue mas
rapido debido probablemente al estrés que se origina en las larvas cuando la

velocidad de la corriente es mayor. De hecho, se han obtenido resultados
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similares con larvas de poliquetos que viven en habitats sujetos al fuerte oleaje
como lo hacen los adultos (como se observa también en H. caerulea) (Butman,
1987).

El rapido asentamiento registrado con alta velocidad de corriente podria ser
explicado por un asentamiento pasivo debido al movimiento circular en los
cristalizadores, lo cual pudo concentrar a las larvas en la parte central y después
quedar atrapadas por la estructura de J. adherens. Sin embargo, hay dos
argumentos que estan en contra de esta suposicion: 1) Los sustratos estaban
colocados en la periferia de los cristalizadores, por lo tanto la fuerza centrifuga no
debid ser la causa del rapido asentamiento en Jania. 2) Si esta fuese la razén
principal, las larvas debieron ser igualmente atrapadas por la marana de lufa
cuando se incrementa la turbulencia. En consecuencia, los resultados sugieren
que la reduccién del tiempo de nado libre en condiciones de flujo rapido puede ser
una respuesta activa de las larvas de H. caerulea contra el incremento del
movimiento agua. Este mismo comportamiento se ha documentado para las larvas
del balano parasito H. dollfusi y del poliqueto Capitella sp. (Pasternak et al., 2004;
Butman y Grassle, 1992).

En contraste con los experimentos de laboratorio, no se encontré6 ningun
asentamiento de las larvas de H. caerulea en ninguno de los sustratos
experimentales en el campo, a pesar de que otras especies de esponjas si se
asentaron en estos. J. adherens fue incapaz de sobrevivir fuera de su tipica area
de distribucion (resultados similares se obtuvieron en otros estudios que aun no
han sido publicados), y la falta de reclutamiento en los sustratos experimentales
durante el periodo de liberacion larvaria sugiere, que las larvas son incapaces de
sobrevivir en un sustrato diferente a J. adherens. De esta manera, los
experimentos de campo indicaron que el reclutamiento por via sexual en el area
donde vive la asociacion no es posible debido a la alta especificidad de las larvas
por asentarse en un sustrato que vive fuera del intervalo de distribucion de la
asociacion. Esto también es apoyado por el hecho de que otras algas coralinas
como Amphiroa sp. o el alga roja Gelidiopsis sp. que viven en el mismo habitat
donde se encuentra la asociacion, se han encontrado también en asociacion con

H. caerulea aunque muy esporadicamente (Carballo y Avila, 2004).
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Estas conclusiones son muy importantes para entender la dinamica poblacional
de estas asociaciones debido a que éstas necesitan ser reconstituidas después de
la reproduccién sexual. Una posibilidad podria ser que las larvas se asienten en J.
adherens de la zona intermareal. Esta hipétesis podria parecer poco probable,
pero se apoya por el hecho de que esporadicamente se han encontrado juveniles
de la esponja libre o en asociacion con el alga en pequefias pozas de marea
(datos no publicados) (Fig. 4.3). Esta alga tiene la capacidad de reproducirse por
fragmentacion (Woelkerling, 1996) (Fig. 4.4), y algunos de esos fragmentos
podrian tener adheridos juveniles de la esponja, los cuales podrian derivar hacia el

area donde vive la asociacion.
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Fig. 4.3. Espécimen de H. caerulea en forma aislada o aposimbiética, encontrado debajo
de una roca en una poza de la zona intermareal frente a la zona de estudio. Escala = 1

cm.
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Fig. 4.4. J. adherens de la zona intermareal. Las flechas gruesas indican los
conceptaculos axiales para la reproducciéon sexual, y las flechas delgadas indican los

discos de fijacion utilizados para la propagacion asexual. Escala = 1 mm.

Por otro lado, los experimentos de campo también fueron importantes para
apoyar una de nuestras hipotesis iniciales de que la poblacion de esta asociacion
en la bahia de Mazatlan utiliza la fragmentacion como el principal mecanismo de
reclutamiento (Fig. 6.4) (Avila y Carballo, 2004). Incluso, el reclutamiento por via
sexual también se ve favorecido por la fragmentacion, ya que durante el periodo
de reproduccion sexual de la esponja, se han encontrado camaras que contienen
embriones y larvas en fragmentos sueltos de la asociacion, como se ha
documentado en fragmentos de Scopalina lophyropoda (Maldonado y Uriz, 1999).

En resumen, en este estudio se utilizaron larvas de H. caerulea con el objetivo
de demostrar que la simbiosis con el alga calcarea J. adherens en el area de
estudio es el resultado de la seleccién de habitat por parte las larvas. Aunque el
hecho de asentarse selectivamente en un habitat disponible puede ser ventajoso
para la supervivencia de las especies, la evidencia actual de su importancia es en

muchos casos indirecta (Carballo, 2000). En nuestro caso, los experimentos de
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laboratorio indicaron que las larvas tienen la capacidad de seleccionar el habitat
que es mas apropiado para el asentamiento. Algunos de aspectos mas severos
del ambiente fisico en la zona donde vive la asociacion son la turbulencia del
agua, la abrasion y la deposicion de sedimento (Carballo et al., 2002). Estos
resultados son consistentes con nuestra hipotesis preliminar, la cual sugiere que
esta alga ofrece un sustrato seguro para la supervivencia de las larvas en este
ambiente altamente hidrodinamico, donde la esponja no es capaz de vivir en forma
aislada (Avila y Carballo, 2004; Carballo y Avila, 2004).
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CAPITULO 5: PLASTICIDAD FENOTIPICA DE LA ASOCIACION
INDUCIDA MEDIANTE EXPERIMENTOS DE TRASPLANTES

5.1. Introduccion

La habilidad de un organismo para responder apropiadamente a cambios
espacio-temporales en el ambiente puede explicar los patrones en la distribucion
local, global y temporal de una especie (Palumbi, 1984, 1986; Woodin, 1991;
Maldonado y Young, 1996). Esta habilidad de ajustar la fisiologia y/o morfologia en
respuesta a cambios en las condiciones ambientales se denomina plasticidad
fenotipica (Meroz et al., 2001), la cual se expresa a diferentes niveles de
organizacion, desde el nivel molecular y fisiolégico, hasta poblacional implicando
cambios en la morfologia y formas de crecimiento del organismo.

Las esponjas han mostrado ser capaces de adaptarse a un ambiente variable
por medio de constantes procesos de remodelacion de su esqueleto (Palumbi,
1984, 1986; Barthel, 1989; Kaandorp, 1999; Hill y Hill, 2002), y de su morfologia
(principalmente la forma del cuerpo y del sistema acuifero) (Bell et al., 2002;
McDonald et al., 2002), siendo la topografia del fondo, la sedimentacion y el
régimen de hidrodinamismo fuentes determinantes de la distribucién y morfologia
de las mismas (Vogel, 1981; Palumbi, 1984; Carballo et al., 1996; Bell y Barnes,
2000).

Para las macroéfitas bentdnicas, la luz ha sido considerada como el factor
ambiental dominante en su patron de distribucion en profundidad capaz de inducir
una gran variedad de ajustes estructurales y funcionales (Ramus et al., 1976a;
Ldning, 1981; Raven, 1986). La respuesta fotoaclimatativa generalmente incluye:
(1) cambios en la estructura de la membrana fotosintética (Ramus et al., 1976b;
Anderson y Barrett, 1986; Falkowski y Raven, 1997), y (2) cambios en el grado de
sobrelapamiento o “empaquetamiento” de los pigmentos fotosintéticos tanto en el
tejido como en el dosel segun el sistema de ramificacion o patron de distribucion
del tejido fotosintético en el dosel (Bjorkman, 1981; Hay, 1986; Raven, 1986;
Enriquez y Pantoja-Reyes, 2005).
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En la bahia de Mazatlan (Pacifico, mexicano) se encuentra una asociacion
simbidtica muy particular, entre una esponja (H. caerulea) y una macroalga roja
calcarea (J. adherens), constituyendo uno de los organismos mas importantes en
términos de permanencia, distribucion, abundancia y biomasa de la bahia en
comparacion con las demas especies de esponjas. La asociacion esponja-
macroalga habita ecosistemas rocosos entre 2 y 5 m de profundidad, formando
organismos con una entidad bien definida y estable (Avila, 2002; Wilson, 2002;
Nava, 2004). Las formas no simbiéticas tanto del alga como de la esponja rara vez
se encuentran viviendo en profundidad en la bahia. A través de estudios
preliminares, se determiné que la forma aislada de J. adherens se distribuye
exclusivamente en la zona intermareal, apareciendo invariablemente asociada con
la esponja H. caerulea a mayor profundidad (Avila, 2002). El conocimiento de los
ajustes morfologicos y fisioldgicos que utiliza esta asociacion para adecuarse a las
condiciones locales y su variacién espacio-temporal, es vital para entender la
naturaleza de esta relacion simbidtica y sus limites, asi como su posible papel en
el ecosistema costero de la bahia de Mazatlan. Existen varias hipdtesis que
pueden explicar esta limitada distribucion batimétrica, dependiendo de que sea la
esponja o el alga la especie que favorezca o que limite el crecimiento de la
asociacién. Las hipotesis asociadas a la esponja incluyen, ademas del efecto del
hidrodinamismo y de la sedimentacion, aspectos relacionados con la capacidad de
dispersion larvaria, reclutamiento, asentamiento, supervivencia de los
asentamientos, seleccion apropiada de habitat, disponibilidad de sustrato para el
asentamiento y mortalidad de los adultos, etc. Las hipotesis asociadas al alga
estan dominadas por el efecto de la luz y la disponibilidad de nutrientes sobre su
crecimiento, ademas de posibles efectos del hidrodinamismo, sedimentacién y
disponibilidad de sustrato.

En este capitulo se examinan los cambios morfolégicos experimentados por
especimenes de la asociacion trasplantados desde la zona de mayor abundancia
(3 m) hasta profundidades fuera de su rango normal de distribucién (1 y 5 m).
Realizando un experimento de trasplantes, ha sido posible examinar la plasticidad

fenotipica de la asociacién y el papel del alga y de la esponja en el control de esta
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variacion, asociada a factores ambientales, como la disponibilidad de luz, la tasa
de sedimentacién y el hidrodinamismo.

En esta investigacibn se examina, por primera vez, la variaciéon de la
morfologia de una esponja y de una macroalga que viven en asociacion simbidtica

a lo largo de un gradiente ambiental.

5.2. Material y métodos

5.2.1. Experimentos de trasplantes

Se llevé a cabo un experimento de trasplantes de ejemplares de la asociacion
desde la profundidad de maxima abundancia (3 m) hasta sus limites de
distribucién batimétrica (1 y 5 m) (ver apartado 1.5.1.), con el objetivo de analizar
la variacion morfolégica de ambos componentes de la asociacion (esponja y alga)
en un gradiente ambiental. Este experimento se realizé de marzo a junio de 2003,
debido a que en estudios previos se habia observado que este periodo constituia
una etapa de crecimiento en la asociacién (Avila, 2002). En marzo de 2003, se
recolectaron, al azar, 45 ejemplares adultos con un volumen de 104 a 112 cm®.
Cada espécimen se fijé con bridas de plastico a un sustrato artificial (parte rugosa
de azulejos de 15 x 15 cm) marcado y colocado, aleatoriamente, en grupos de
cinco sobre soportes de hormigon (0.8 x 0.6 x 0.10 m), previamente fondeados a 3
m (Fig. 5.1). Posteriormente, después de esperar a que los ejemplares se
hubieran adherido al sustrato (una semana), se trasladaron quince ejemplares a
una profundidad ubicada por encima de su limite de distribucién, a 1 m de
profundidad (Tratamiento 1). Otros 15 ejemplares se dejaron como control de
trasplante en la zona donde se ha registrado la mayor abundancia (3 m de
profundidad) (Control), y otro grupo de 15 ejemplares se trasladaron a una
profundidad que estuviera por debajo de sus limites de distribuciéon en profundidad
(5 m) (Tratamiento 2). Se utilizaron tres réplicas para cada tratamiento, las cuales
tenian una separacion de 10 m. Todos los ejemplares estuvieron sometidos,
previamente, a las mismas condiciones experimentales provocadas por la
recoleccion, la fijacion sobre el sustrato y el transporte, y los ejemplares que se

dejaron a 3 m fueron trasportados debajo del agua a lo largo de la misma distancia
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a la que fueron trasladados los ejemplares a 1 y 5 m de profundidad. El
experimento durd un total de 103 dias.

En forma paralela a este estudio, se llevd a cabo un experimento donde se
colocaron ejemplares de la asociacion dentro de jaulas para investigar el posible
efecto de la depredacion por peces (Camacho-Cruz, 2004). Este experimento
consistié en colocar en cada profundidad (1, 3 y 5 m) dos grupos de cinco
especimenes de la asociacién dentro de jaulas (100 x 20 x 20 cm), las cuales
estaban cubiertas con malla de plastico con una abertura de 1.5 cm y estaban

atadas a bases de concreto (0.8 x 0.6 x 0.10 m) (Fig. 5.1).

Trasplante de J. adherens

Con el objetivo de comparar la respuesta fotoaclimatativa de la morfologia y
fisiologia de J. adherens viviendo tanto en simbiosis con la esponja como en forma
aislada, se llevdé a cabo, simultdneamente (marzo de 2003), un trasplante de
individuos de J. adherens a las mismas profundidades a las que se habian
colocado los organismos de la asociacion (1, 3 y 5 m). Como durante la fase de
preparacion del experimento (enero-febrero de 2003), no se encontraron
ejemplares de J. adherens viviendo en la zona intermareal, los ejemplares de alga
que se utilizaron para los trasplantes, se obtuvieron de una poblacion mantenida
en los estanques experimentales de la Unidad Académica Mazatlan durante dos
meses (enero y febrero de 2003) en condiciones de iluminacion similares a 4 m de
profundidad de la bahia de Mazatlan en marzo de 2003 (15% de Es).
Posteriormente, 30 dias antes de realizar el trasplante, se ataron 15 individuos de
alga a superficies artificiales (azulejos de ceramica de 15 x 15 cm), por el lado
rugoso con hilo de nylon y se mantuvieron en el estanque con flujo constante. Una
vez que se encontraban adheridos al sustrato, se trasladaron cuidadosamente
hacia el area de estudio tres grupos de cinco individuos, los cuales se colocaron a
un lado de los ejemplares de la asociacidn que se encontraban en el interior de las
jaulas (Fig. 5.1) bajo las mismas condiciones ambientales (1, 3 y 5 m de
profundidad).
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Fig. 5.1. Esquema del disefio experimental. Trasplante de ejemplares de la asociacién y

de J. adherens en forma aislada en un gradiente batimétrico.

5.2.2. Variabilidad morfolégica en la asociacion

Los parametros morfolégicos que se midieron al finalizar el experimento de
trasplantes fueron area de cobertura (cm?) y altura promedio (cm) de los
ejemplares de la asociacion. En la esponja, se midié la densidad de 6sculos
(6sculos dm™), diametro de los 6sculos (cm), densidad (proyecciones dm?) y
longitud (cm) de proyecciones de crecimiento y longitud y grosor de las oxas (um).
Las medidas se realizaron in situ mediante buceo autbnomo con cinta métrica y
vernier en todos los ejemplares que sobrevivieron hasta el final del experimento.
Las mediciones de las espiculas se hicieron en el laboratorio utilizando un
microscopio oOptico (marca Olympus CH30). También se tomaron fotografias, in
situ (con una camara acuatica, marca GOKO FR-350, Japén), de todos los

ejemplares de la asociacion a los 15 dias de haber iniciado los trasplantes y de los
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que sobrevivieron hasta el final del experimento (103 dias), con la finalidad de
poder ilustrar alguna variacion morfolégica registrada en los especimenes de la
asociacion a diferente profundidad.

En J. adherens, se determin6 la altura promedio (cm) cuando esta en la

asociacion y cuando crece en forma aislada en la zona intermareal.

5.2.2.1. Determinacion de la concentracion de los elementos esqueléticos y

de la proporcion alga-esponja en la asociacion

En los organismos de la asociacion trasplantados a distinta profundidad se
examino la variacion en la concentracidon de los elementos esqueléticos (CaCOs3 =
alga y silice = esponja) y de materia organica, asi como la proporcion de alga y
esponja.

La proporcién alga/esponja se estimo, indirectamente, calculando la proporcion
de carbonato calcico con respecto al contenido de silice en la asociacion. La
proporcion de carbonato calcico se empleé como estimador de la biomasa del alga
calcarea (J. adherens) y, la proporcién de silice como un estimador de |la biomasa
de la esponja (H. caerulea). Para ello, se extrajeron cinco submuestras de
diferentes puntos de cada ejemplar con un nucleador de acero de 6 mm de
diametro y 20 cm de largo en posicién vertical para obtener una muestra
representativa desde la parte superior hasta la base del ejemplar. El muestreo se
llevd a cabo en todos los ejemplares antes de iniciarse el trasplante (marzo de
2003) vy, posteriormente, cada mes hasta el final del experimento de trasplantes
(junio de 2003).

Una vez extraidas las muestras, se midié el volumen por desplazamiento
volumétrico (ml). Posteriormente, se lavaron con agua destilada para eliminar la
sal y se secaron a 100°C en una estufa durante 24 h para determinar el peso seco
(Trautman et al., 2000). Para calcular la proporcion de materia organica e
inorganica, la muestra se calcind en un horno mufla durante 24 h a 500-550°C
(Barthel, 1995; Reincke y Barthel, 1997). Las cenizas representan la fracciéon
inorganica y se usa comunmente para describir la cantidad de silice en la esponja,

o de carbonato del alga. En este caso, las cenizas representan la suma de los dos
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componentes: silice y carbonato calcico, por lo que posteriormente los carbonatos
fueron eliminados por ignicion manteniendo durante 24 h las muestras a una
temperatura entre 900 y 1000 °C. Para comprobar la completa ignicion de los
carbonatos, se utilizé6 acido nitrico (70 %). Una vez conocidos el peso (g) de la
silice y del carbonato se pudo estimar el contenido por unidad de volumen (ml) en

la asociacion.

También se determiné el contenido organico e inorganico de ejemplares de J.
adherens aislada recolectada de la zona intermareal y también en trozos de H.

caerulea que estaban libres del alga, siguiendo el mismo procedimiento.

5.2.3. Variabilidad morfoldgica y fisiolégica en J. adherens en la

forma aislada y asociada con H. caerulea

5.2.3.1. Determinacion del contenido de pigmentos

Se obtuvieron muestras de los ejemplares de la asociacion y de J. adherens
que habian permanecido transplantados en tres ambientes diferentes (1, 3y 5 m
de profundidad). En estas muestras se determiné el contenido en pigmentos y su
grado de empaquetamiento, segun la variabilidad morfolégica de la asociacion o
de la forma aislada. Primeramente, se registré el volumen (cm®) de cada muestra,
y se depositaron en tubos de ensayo con 3 ml de acetona al 90%. Posteriormente,
las muestras fueron incubadas en refrigeracion y protegidas de la luz para llevar a
cabo la extraccidon de los pigmentos. La extraccion se realizd manualmente
triturando las muestras en un homogenizador de tejidos seguido por una
incubacion de 24 h de refrigeracion. Al cabo de este tiempo, las muestras se
centrifugaron a 2,000 rpm durante cinco minutos, y se determiné el contenido de
clorofila a espectrofotométricamente, segun las ecuaciones de Jeffrey y Humphrey
(1975). Posteriormente, se calculd la concentracion promedio de clorofila a por
unidad de volumen (ug chl a cm™).

Para estimar la concentracion de clorofila a en el tejido de J. adherens (ug Cl a
g CaCO3™"), se dividié el parametro anterior (ug chl a cm™) por la concentracién de

carbonato de calcio por unidad de volumen (g CaCOs cm™). Este parametro es
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ademas, un descriptor de la concentracion de la masa del alga en la asociacion
por unidad de volumen, por lo que puede ser utilizado como un descriptor del
dosel de J. adherens. El examen de la variacién de la concentracién de clorofila a
por unidad de volumen, pero, sobre todo, por unidad de area de cobertura del
organismo (tanto para la forma aislada como para la forma asociada a la esponja)
nos ofrece informacion sobre la variabilidad del grado de empaquetamiento de los
pigmentos en el dosel de J. adherens en las distintas morfologias desarrolladas

por la asociacion esponja-alga.

5.2.3.2. Determinacion de la absorptancia

Para determinar si los cambios morfolégicos de la estructura de los
especimenes de la asociacion trasplantados a distinta profundidad (1, 3 y 5 m)
durante 103 dias, pudieran estar asociados a algun cambio funcional en las
propiedades de absorcion de luz de la asociacion, se estimé la absorptancia
(fraccidn de luz incidente absorbida por la estructura de los ejemplares).

La absorptancia es la fraccién de luz no transmitida y no reflejada (A=1-T -
R), donde; A, es la absorptancia (fraccién de luz incidente absorbida por el cuerpo
del ejemplar), T, es la transmitancia (fraccion de la luz incidente transmitida) y R,
es la reflectancia (fraccion de la luz incidente que se refleja). Su estima se puede
realizar en modo de transmision a partir de las determinaciones
espectrofotométricas que asumen que la reflectancia es igual en la muestra y en el
blanco y, por tanto: A =1 -T. O a partir de medidas de reflectancia y asumiendo
que es una estructura opaca y, por tanto, toda la luz que penetra en la estructura
acaba siendo absorbida (T = 0) y, por tanto A = 1 - R. En este estudio se utilizaron
las dos metodologias. Todos los analisis espectroscopicos se efectuaron en el
laboratorio de Fotobiologia de la Unidad Académica Puerto Morelos; para esto, los
ejemplares se trasladaron refrigerados hasta el momento de su analisis.

(1) Los espectros de absorcion de luz en el modo de transmisién (Absorbancia,
D) se determinaron sobre muestras de ejemplares de la asociacién alga/esponja y
de J. adherens aislada, recolectados en la bahia de Mazatlan (de 2 y 4 m de
profundidad y de la zona intermareal respectivamente) en enero del 2003, y en

ejemplares de la asociacion tras haber estado fotoaclimatados experimentalmente
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a tres profundidades (1, 3 y 5 m) durante 71 dias (mayo 2003). Se determind la
absorbancia o densidad optica (D) de trozos de la asociacion de diferente grosor,
entre 750 y 400 nm a intervalos de 1 nm utilizando un espectrofotometro AMINCO
DW2 (USA) controlado por un sistema de coleccion de datos OLIS (USA). Se
empled la técnica del ‘Opal glass’ desarrollada por Shibata (1959) para hojas
intactas de plantas terrestres. Las muestras se colocaron en cubetas de 3 ml y 1
cm de lado con agua de mar filtrada. Como referencia (blanco), se utilizaron trozos
de la asociacion o de J. adherens del mismo grosor blanqueados (sin pigmentos)
con cloro al 20 %. La absorbancia esta relacionada con la absorptancia segun la
transformacién:
A = 1-10" (Kirk, 1994)

(2) Los espectros de reflectancia se determinaron con un espectrometro
(Spectra Pro 300i, Acton research, USA) entre 400 y 700 nm con una resolucién
de 1 nm. La muestra es iluminada de forma homogénea y con un angulo de 45°
con una lampara incandescente (flujo incidente), situada a una altura de 25-30 cm
de esta. La luz reflejada por la superficie del organismo se colecté por medio de
una fibra éptica de 2 mm de diametro, conectada al espectrometro, la cual se situd
con un angulo de 45° sobre la superficie iluminada. Como referencia, el espectro
de la ldAmpara se midié sobre una superficie blanca de sulfato de bario, la cual se
utiiza comunmente para recubrir las esferas integradoras por tener una

reflectancia de 0.99 a todas las longitudes de onda, entre 350 - 2000 nm.

5.2.3.3. Determinacion de la eficiencia fotoquimica maxima (Fv/Fm) y efectiva
(AF/Fm’) de J. adherens

Debido a que la morfologia de J. adherens, se caracteriza por talos muy
delgados y de similar grosor que varian en su superposiciéon segun el patron de
ramificacion del organismo, se necesitaba realizar un estudio previo para examinar
la comparabilidad entre muestras de la medida de la senal de fluorescencia de la
clorofila a, ya que ésta es dependiente de la cantidad de pigmento presente en la
seccion examinada.

Mediante ensayos preliminares, antes de iniciar el experimento de trasplantes,

se evalud la variaciéon de la sefnal de fluorescencia de J. adherens entre diferentes
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morfologias (en su forma aislada procedente del intermareal y en asociacion con
la esponja recolectados a 2 y 4 m en la bahia de Mazatlan) y en una misma
morfologia en distintas posiciones de un mismo ejemplar (Fig. 5.2). Las medidas
de la eficiencia fotoquimica maxima (Fv/Fm) obtenidas a través de la sefal de
fluorescencia, se realizaron con un fluorbmetro sumergible de Pulso de Amplitud
Modulada (PAM) (diving PAM, Walz, Alemania). Asimismo, se examind la
variabilidad en la sefial de fluorescencia de la asociacion esponja-alga. Los
ejemplares que se recolectaron para las pruebas, se colocaron en un estanque de
concreto en las instalaciones del Instituto de Ciencias del Mar y Limnologia
(Unidad Académica Mazatlan), cubierto con malla sombreadora para simular las

condiciones de luz en el medio natural, y con flujo constante de agua.

Fig. 5.2. Zonas donde se llevaron a cabo mediciones de la senal de fluorescencia en
ejemplares de la asociacion recolectados del medio natural. a) posicion en el dsculo: parte
superior o inferior de los dsculos, b) orientacion: parte superior central o laterales (lado A,

B, C 6 D) y c¢) parte interna de los organismos.

Los resultados indicaron que habia una fuerte variabilidad en la senal de
fluorescencia dentro de un mismo ejemplar asociado a la orientaciéon (zona
superior o laterales) y a la superficie del organismo, entre las partes elevadas de
los Osculos y la zona plana entre dsculos, tanto en la eficiencia fotoquimica
maxima (Fv/Fm) como en la magnitud de la sefal (Fo) (Fig. 5.3 a y b). También se
encontré una variacion significativa de la sefial desde la superficie hacia el centro
del organismo (Fig. 5.3 a y b), indicando que el alga no muestra signos de

mortalidad hacia las zonas mas internas de la asociacion. A través de este analisis
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preliminar se eligid limitar las medidas fisiologicas del alga a la parte superior
central y, dentro de ésta, a la parte superior de los dsculos, la cual ofrecia una
suficiente sefal de fluorescencia con la menor variabilidad dentro de un mismo

ejemplar y maximos valores de Fv/Fm (Fig. 5.3 a).
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Fig. 5.3. a) Variacion de la eficiencia fotoquimica maxima (Fv/Fm) y, b) Variacion de la
fluorescencia inicial (Fo) en distintas zonas de la asociacién esponja/alga (parte superior e
inferior de los ésculos, distancia en profundidad a la superficie y orientacién). Los

ejemplares fueron recolectados a 2 m de profundidad.

Aunado a la variabilidad que se registra dentro de un mismo organismo en la
sefal de fluorescencia y en la eficiencia fotoquimica maxima, también se detecto
una variabilidad significativa entre ejemplares de la asociacién procedentes de
distinta profundidad (Fig. 5.4). Con los mismos ejemplares (2 y 4 m de
profundidad), se realizé también un examen previo de la variabilidad diurna de la
eficiencia fotoquimica efectiva (AF/Fm’). Este examen detectd una variabilidad a lo
largo de un ciclo diurno con valores maximos a las primeras horas de la mafana
(8: 00 a.m), después se presenta un descenso de AF/Fm’ asociado a un aumento
de la irradiancia hacia el medio dia y posteriormente se registra un periodo de
recuperacion durante la tarde de los valores maximos del dia (17: 00 p.m) (Fig.

5.5). Mediante este estudio, se estableci6 el momento ideal para hacer los
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muestreos en el campo para obtener el valor maximo y minimo de la eficiencia

fotoquimica.
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Fig. 5.4. Prueba inicial de variacion diurna de AF/Fm’ en ejemplares de la asociacion

recolectados de 2 y 4 m de profundidad.

Posteriormente, se determind la curva ERT-Irradiancia estimada como la
variacion de la tasa de transporte de electrones ETR (umol e m? s™) con la
finalidad de establecer si se detectaban diferencias en la actividad fotosintética
entre los organismos aclimatados a diferentes condiciones de luz, asociadas a
diferencias en la respuesta fotoaclimatativa del alga. Los resultados nos indicaron
que los ejemplares de la asociacion alga-esponja recolectados a 4 m de
profundidad, alcanzan tasas de transporte de electrones mayores a menores
irradiancias (E = 18 ymol quanta m s'1) que los ejemplares recolectados en un
ambiente de mayor iluminacion (2 m) (Fig. 5.5). Esta es la respuesta
fotoaclimatativa esperable del alga al disminuir la disponibilidad de luz en un

gradiente batimétrico.
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Fig. 5.5. Curva ETR vs. irradiancia determinada en ejemplares de la asociacion

recolectados de 2 y 4 m de profundidad en enero de 2003.

Mediante estos ensayos previos, se describié el patrén de variacién de AF/Fm’
durante un ciclo diurno (ver capitulos 5.2.3.4 y 5.2.3.5), se establecié la hora de
realizar el muestreo en el campo en las posteriores determinaciones in situ de
Qmax. Se detectaron, ademas, algunos problemas de heterogeneidad en la
iluminacion dentro del area de los estanques de experimentacién, debido a la
sombra de las paredes de los estanques. Este tipo de observaciones, nos permitid
mejorar las condiciones para tener un ambiente luminico mas homogéneo en los
estanques para la realizacion de las posteriores determinaciones de la variacion

de AF/Fm’ durante un ciclo diurno con los ejemplares trasplantados.

5.2.3.4. Determinacion de la presion dinamica maxima (Qmax)

La presidn dinamica, es un parametro propuesto por lglesias-Prieto et al.
(2004) como un descriptor del grado de excitacidon o trabajo que experimentan las
membranas fotosintéticas y en concreto el fotosistema Il, asociado a la luz que

absorben y a la capacidad del aparato fotosintético de mover electrones vy fijar
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carbono. Su variacion es proporcional, por tanto, a la irradiancia pero también
depende de la respuesta fotoaclimatativa del alga al ambiente como resultado del
balance entre su capacidad de absorber luz y su capacidad de relajar la excitacién
absorbida en fotoquimica (fotosintesis) o calor (procesos no fotoquimicos
fotoprotectores). La presion dinamica se define como:

Q=1 -[(AF/Fm’)/(Fv/IFm)]

Donde, AF/Fm’ es la eficiencia fotoquimica efectiva del fotosistema Il medida in
situ y con luz natural, y Fv/Fm es la eficiencia fotoquimica maxima diurna medida
al inicio del dia con toda la poblacion de fotosistemas Il funcionales abiertos. En el
pico de irradiancia (medio dia solar) Q alcanza su valor maximo (Qmax). En este
estudio se determind la presion dinamica maxima (Qmax) de J. adherens,
determinando la maxima eficiencia fotoquimica del dia (Fv/Fm) y el valor minimo
de la eficiencia fotoquimica efectiva (AF/Fm’), asociada al pico diurno de
irradiancia de los ejemplares de forma aislada y en asociacion trasplantados. Se
estimé con un fluorometro sumergible de pulso de amplitud modulada (diving-
PAM, Walz, Alemania) en un dia despejado.

En marzo de 2003, se llevé a cabo un experimento donde se compararon las
determinaciones de Qmax en J. adherens en asociacion con la esponja y en forma
aislada. EI momento que se considerd adecuado para llevar a cabo las mediciones
en el campo, fue a la primera luz del dia (a las 7:00 a.m.) y cuando se registra la
maxima irradiancia (a las 12:00 p.m.), con una ventana de 30-45 minutos de
mantenimiento del minimo valor, de acuerdo con los resultados obtenidos en
ensayos preliminares. En cada ejemplar se registraron 3 mediciones in situ de
AF/Fm’ con un fluorébmetro sumergible de pulso de amplitud modulada. Las
mediciones se llevaron a cabo mediante buceo auténomo. Cada medicién se hizo
en el mismo lugar y en sincronia, para lo cual, se marcaron los puntos donde se

hicieron las mediciones en cada ejemplar utilizando alfileres.

5.2.3.5. Determinacion del patron de variacion diurno de la eficiencia
fotoquimica efectiva del FSII (AF/Fm’) de J. adherens
Con la finalidad de describir el patrén diferencial diurno de variacion de AF/Fm’

de J. adherens en forma aislada y en la asociacién alga/esponja, bajo condiciones
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similares de iluminacion, se llevé a cabo un experimento donde se determiné la
variabilidad de AF/Fm’ a cada hora en los estanques de la Unidad Académica
Mazatlan (ICML), en los mismos ejemplares de J. adherens de forma aislada que
habian sido ya trasplantados a diferente profundidad en la bahia de Mazatlan y en
ejemplares de la poblacion natural de la asociacion recolectados a 2 y 4 m de
profundidad. Se utilizaron individuos de la poblacion natural de la asociacién alga-
esponja para no perturbar los otros objetivos del experimento de trasplantes. Sin
embargo, se utilizaron los ejemplares de alga aislada trasplantados porque
mostraban claras indicaciones de inhabilidad para sobrevivir mucho mas tiempo
en el experimento de trasplantes, ya que se observé una significativa pérdida de
peso en el alga en todas las profundidades pero no se detectaron sefales de dafio
en el tejido. Los ejemplares del alga aislada habian permanecido por una semana
aclimatandose a diferentes niveles de profundidad en la bahia de Mazatlan (1, 3y
5 m). Se recolectaron del medio natural otros 12 ejemplares (6 de 2 m y otros 6 de
4 m de profundidad). Se trasladaron a un estanque de concreto de 2 X 4 m con
aireacion y flujo continuo de agua en las instalaciones de la Unidad Académica
Mazatlan (ICML). Como control, se utilizaron 10 ejemplares de la poblacién de J.
adherens mantenida creciendo en uno de los tanques desde enero de 2003 y
utilizada para el experimento de trasplantes. El estanque se cubri6 con malla
neutra cuya sombra permitia simular las condiciones de luz a 3 m de profundidad
en la bahia de Mazatlan, aunque la combinacién de la malla con la sombra de las
paredes del estanque resultdé en una atenuacion de luz un poco mayor. Las
medidas de irradiancia se realizaron utilizando un sensor plano corregido por
coseno (LI-192SA, LI-COR, USA) conectado a un LI-COR datalogger (LI-1400, LI-
COR, USA).

Las determinaciones de AF/Fm’ se realizaron con un fluorémetro de pulso de
amplitud modulada en un dia despejado, cada hora, desde antes del amanecer
(6:00 a.m.) hasta después de la puesta del sol (8:00 p.m.) en marzo de 2003. Las
mediciones se hicieron en sincronia y siempre en el mismo lugar (zona del
ejemplar), para lo cual se utilizaron alfileres para marcar el lugar de medida. Al
finalizar el experimento de trasplantes (en junio de 2003), se determind, por

segunda vez, el patrén de variacion de AF/Fm’ durante un ciclo diurno, con los
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ejemplares de la asociacion que sobrevivieron durante este periodo (103 dias) y
con ejemplares de J. adherens que se mantuvieron creciendo en el estanque, los
cuales se utilizaron como control. Esta determinacion se realizé también en los
estanques experimentales de la Unidad Académica Mazatlan. El dia en que se
llevd a cabo el experimento (26 de junio de 2003), el sol sali6 a las 6:21 a.m y se

meti6 a las 7:55 p.m.

5.2.3.6. Determinacion de la tasa de fotosintesis

La tasa de fotosintesis se estim6 como tasa de transporte de electrones (ETR,

umol e m? s™) de acuerdo con la ecuacion propuesta por Genty et al. (1989):
ETR = AF/Fm’ x PAR x Absorptancia x 0.5

Donde: AF/Fm’ es la eficiencia fotoquimica efectiva, PAR es la irradiancia
fotosintéticamente activa, Absorptancia es la fraccion de luz incidente absorbida
por la superficie del ejemplar, y 0.5 es una constante que se deriva del modelo Z
de la fotosintesis basado en un flujo no ciclico de electrones entre los fotosistemas
I y Il que se reparten equitativamente la luz absorbida para hacer fotoquimica. La
tasa de transporte de electrones se estimd in situ en los ejemplares de J.
adherens aislada y en asociacion con H. caerulea trasplantados en un gradiente
en profundidad (1, 3y 5 m).

Analisis de datos. Para establecer si habia diferencias en la morfologia y
estructura del tejido entre los organismos trasplantados a diferente profundidad se
realizd un analisis de varianza de una via, después de verificar la normalidad
(prueba de Kolmogorov-Smirnov) y homogeneidad de las varianzas (prueba de
Barlett). Previo a los analisis, los datos fueron transformados por rango cuando no
se cumplieron las asunciones. Para determinar si las diferencias encontradas
entre los tratamientos eran significativas se utilizé la prueba de Tukey (Sokal y
Ronhlf, 1981).

Para determinar si habia diferencias entre los tratamientos en la morfologia
externa de la asociacion se empled un andlisis de varianza (ANOVA) de una via.
Para determinar si habia diferencias significativas en la altura promedio de los
organismos de J. adherens (forma aislada vs. asociada a la esponja) y de la

asociacién de 1 y 5 m de profundidad y el control (3 m de profundidad) se utilizd
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una prueba t-student o una prueba U de Mann-Whitney (U) (partiendo de la
normalidad de los datos (Palumbi, 1984). Para describir el patron de variacion de
los descriptores morfolégicos con la profundidad o la luz, se hicieron ajustes
exponenciales o analisis de regresion de minimos cuadrados de transformacién de
datos log-log (de acuerdo a la funcion: log y = a + b*log x, la cual describe la
funcion alométrica y = a *Xb).

Para evaluar si habia alguna relacién entre los parametros morfolégicos y las

variables ambientales, se utilizaron correlaciones de rango de Spearman.

5.3. Resultados

5.3.1. Coberturay altura de la asociacion

Se registraron diferencias significativas en la morfologia de la asociacion,
viviendo bajo diferentes condiciones ambientales. La morfologia externa varié de
formas aplanadas con una amplia superficie basal a 1 m de profundidad, a formas
masivas a 5 m de profundidad. Antes de ser trasplantados a los diferentes
ambientes, los especimenes tenian una cobertura promedio de 125.7 + 11.3 cm?,
altura 40.1+ 4.2 cm y una densidad promedio de ésculos de 4.5 + 0.1 6sculos dm’
2. Después de 103 dias, se registré un area de cobertura mayor en los ejemplares
de 1 m (144 £ 19 cm?) que en los de 5 m (110 + 12.7 cm?) de profundidad
(ANOVA, p <0.01). Aunque, no se detectaron diferencias significativas en la altura
promedio de los especimenes (ANOVA, p > 0.05), se observdé que estos
alcanzaron una mayor altura a 5 m (5.4 £ 0.2 cm) con relacion alos de 1 m (4.7 £
0.5 cm) (Fig. 5.6).

Se registraron diferencias significativas en la altura promedio entre J. adherens
creciendo aislada y en la asociacion (ANOVA, p < 0.01). En asociacién con H.
caerulea, J. adherens forma individuos con una altura 4 veces mayor que cuando
se encuentra en forma aislada en la zona intermareal, la cual alcanza una altura
maxima promedio de 12 mm, mientras que los individuos que crecen en
asociaciéon con H. caerulea miden en promedio 47 + 5 mm, 39 £ 3 mm, y 53 £ 4

mm, para 1, 3 y 5 m de profundidad respectivamente (Fig. 5.6).
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Fig. 5.6. Cobertura (barra oscura) y altura promedio (barra clara) de los ejemplares de la

asociacion por profundidad y de J. adherens viviendo en forma aislada.

5.3.2. Sistema acuifero y proyecciones de crecimiento de H.

caerulea

La densidad de 6sculos en promedio, fue mayor en los ejemplares de 1 m (70
+ 7.2 6sculos dm?) que en los de 5 m (33 + 3.2 dsculos dm™) de profundidad
(ANOVA, p < 0.01). Sin embargo, el didmetro promedio de estos, fue menor en los
ejemplares de 1 m (3.6 £ 0.1 cm) comparado con los ejemplares de 5 m (4.4 + 0.2
cm) (ANOVA, p < 0.05, Fig. 5.7 a). Por otra parte, las proyecciones o
ramificaciones de la esponja (de 5-10 mm de diametro aproximadamente)
aparecieron unicamente sobre la superficie de los ejemplares trasplantados a 3y 5
m de profundidad (Fig. 5.8). La densidad promedio de éstas, fue mayor en los
ejemplares de 5 m (24 + 2.5 proyecciones dm™) que en los de 3 m (13 + 17.1
proyecciones dm™) de profundidad (ANOVA, p < 0.05). Asimismo, la longitud
promedio de las prolongaciones fue mayor en los ejemplares de 5 m (2.5 + 0.2
cm) que en los de 3 m (1.6 £ 0.6 cm) de profundidad (ANOVA, p < 0.01, Fig. 5.7
b). Las fotografias que se tomaron al finalizar el experimento de trasplantes (Fig.

5.8), ilustran los diferentes morfotipos registrados en los organismos de la
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asociacion y el cambio en la morfologia externa experimentado por un mismo
ejemplar fotografiado a los 15 dias de haber iniciado el experimento (Fig. 5.8 A, C,

E) y al final del experimento (Fig. 5.8 B, D, F).
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Fig. 5.7. a) Densidad (barra oscura, eje y principal) y diametro promedio de 6sculos de H.
caerulea por profundidad (barra clara, eje y secundario), b) Longitud (barra oscura, eje y
principal) y densidad promedio de proyecciones de crecimiento (barra clara, eje y

secundario) de H. caerulea por profundidad.
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Fig. 5.8. Ejemplares de la asociacién trasplantados a diferente profundidad tomadas al
inicio (15 dias) y al final del experimento (103 dias). 1 m (A = inicial, B = final), 3 m (C =

inicial, D = final) y 5 m (E = inicial, F = final).
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5.3.3. Concentracion de tejido y contenido inorganico

Los ejemplares de la asociacion trasplantados mostraron diferencias
significativas (ANOVA, p < 0.05) en la concentracion de ‘tejido’ (masa por unidad
de volumen), asi como en el contenido inorganico (silice y carbonato de calcio por
unidad de volumen). La concentracién de tejido mostré una clara tendencia a
disminuir con la profundidad, siendo los ejemplares trasplantados a 1 m los que
presentaron valores de concentracién mas altos (247 + 15 mg cm™) con respecto
a los de 3y 5 m de profundidad (210 + 23 mg cm™ y 159 + 13.2 mg cm™,
respectivamente). El contenido de materia organica presenté también una
tendencia a disminuir con la profundidad (1 m = 68 + 4.7 mg materia organica cm™
: 3 m =58 + 5.5 mg materia organica cm™ ; 5 = 46 + 4.6 mg materia organica cm™)
(Fig. 5.9 a). El contenido de materia organica de la asociacién es en promedio de
un 31%, y de este total el 46% procede de H. caerulea mientras que J. adherens
contribuye solo con un 21% (Fig. 5.9. b).

Asimismo, la concentracién de los elementos esqueléticos de H. caerulea
(silice) fue mayor en los ejemplares de 1 m (110 + 5 mg silice cm™) que en los
ejemplares de 3 m (90 + 9 mg silice cm™®) y de 5 m (70 % 5 mg silice cm™) (Fig. 5.9
a). No se detectaron diferencias significativas en la concentracién de silice entre
los ejemplares de 1 y 3 m, pero estos valores si fueron significativamente
(ANOVA, p < 0.05) mayores que en los ejemplares de 5 m.

Se encontré que la concentracion de la estructura de J. adherens en la
asociacién descrita por la concentracion de CaCOs, también presentaba una
significativa reduccién con la profundidad (1 m = 66.8 + 4.7 mg CaCOs cm™; 3 m =
57.1+7.1 mg CaCOscm®y5m=239.2 + 3.5 mg CaCO; cm™) (Fig. 5.9 a) y que la
forma aislada contenia el doble de CaCO3 por unidad de volumen (94.5 + 12.7 mg
CaCOs3 cm'3), que el promedio encontrado para la forma asociada a la esponja
(47.3 + 3.4 mg CaCO; cm™).
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5.9. a) Concentracion promedio de elementos esqueléticos (silice y carbonato de calcio,
barra blanca), concentracién de silice (barra gris) y carbonatos (barra negra) en
ejemplares trasplantados a diferente profundidad (de dentro y fuera de las jaulas). b)
Proporcion de silice, carbonatos y materia organica en ejemplares de J. adherens y H.
caerulea (en forma aislada) y en la asociacion. Los datos de contenido inorganico de los

ejemplares del interior de las jaulas fueron tomados de Camacho-Cruz (2004).

Los organismos mantenidos dentro de las jaulas mostraron valores del contenido
en materia organica, silice y CaCOs3 por unidad de volumen no significativamente
distintos a los de los ejemplares crecidos fuera de ellas (Fig. 5.9 a).

El tamano de los elementos esqueléticos de la esponja (oxas) también varié con
la profundidad: (1) las oxas de los ejemplares trasplantados a 1 m fueron
significativamente mas cortas (169.3 £ 0.84 um) que enlosde 3y 5m (172.7 £ 1.01
pm y 173 £ 1.01 ym respectivamente) (ANOVA, p < 0.05), en los cuales no se
registraron diferencias significativas; y (2) el grosor de estas espiculas fue
significativamente mayor a 5 m (6.13 £ 0.08 ym) que en 1 m (5.92 £ 0.05 ym) y 3 m
(5.78 £ 0.06 pm) de profundidad (ANOVA, p < 0.05).
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5.3.4. Variacion morfoldgica de la asociacion con relaciéon a las

variables ambientales

Se encontr6 una correlacion positiva entre el movimiento del agua y la
cobertura promedio que tenian los ejemplares de la asociacion al finalizar el
experimento de trasplantes (relacion lineal, r = 0.9, p < 0.05, n = 5, Fig. 5,10 a) y
con la densidad promedio de ésculos por unidad de area (relacién exponencial, r =
0.9, p<0.01,n =5, Fig. 5. 10 b). También se establecié que la variacion en la
disponibilidad de luz (% Es) se encuentra correlacionada positivamente con la
densidad promedio de 6sculos (relaciéon exponencial, r = 0.9, p < 0.01, n = 5, Fig.
5.10 c), con la concentracién de tejido de la asociacién (log/log, r = 0.95, p < 0.01,
n =5, Fig. 5.10 d), y con el contenido inorganico de cada especie (log/log, r = 0.93,
p < 0.01, n =5, para el contenido de silice; y log/logr=0.90,p<0.01,n=5,yr=
0.97, P <0.01, n = 6, para el contenido de CaCOg3, Fig. 5.10d).
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Fig. 5.10. a) Cobertura promedio de los ejemplares de la asociacion trasplantados con
relacion al hidrodinamismo, b) Densidad de ésculos en los organismos trasplantados con
relacion al hidrodinamismo, c) Densidad de 6sculos en los organismos trasplantados con
relacion a la disponibilidad de luz (% Es), d) Concentracion de tejido (cuadros negros),
concentracién de silice (circulos sin color), y concentracion de CaCO; (cuadros sin color)
en la asociacion H. caerulea/J. adherens. En esta figura también se indica la
concentracién de CaCO; de J. adherens en forma aislada (cuadro rayado), y el ajuste

log/log para las observaciones (n = 6) (linea punteada).

5.3.5. Variabilidad de la respuesta fotoaclimatativa de J. adherens
a lo largo de un gradiente batimétrico viviendo en asociacién con

H. caerulea.
En el analisis de la variacion del contenido de clorofila a como indicador de la
respuesta fotoaclimatativa de J. adherens, se observé un incremento progresivo

del contenido de clorofila a en el talo de J. adherens (mg chl a g CaCO5") y de la
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densidad de clorofila a (g chl a m?) de la asociacion alga-esponja con la
profundidad (Fig. 5.11). La densidad de clorofila a es un descriptor del contenido
de clorofila a del dosel de J. adherens por unidad de area de cobertura. No se
encontraron diferencias significativas en estos parametros entre los ejemplares
que estaban situados dentro o fuera de las jaulas (ANOVA, p > 0.05). La
concentracion de clorofila a (g chl a cm™) no mostré un patrén de variacién con la
profundidad, aunque si se encontraron diferencias significativas entre los
tratamientos (ANOVA, p < 0.05). La concentracion de clorofila a por unidad de
volumen mas baja se observé a 1 m de profundidad en la forma asociada con la
esponja (39.8 + 3.9 ug chl a cm™), similar a la concentracién observada para el
alga aislada de la zona intermareal (45.8 + 11.5 pg chl a cm™, ANOVA, p > 0.05).
En los otros fenotipos del alga, se registr6 en promedio, una concentracion de
clorofila a 1.8 veces mayor y no hubo diferencias significativas entre ellos
(ANOVA, p > 0.05; 3 m-fuera de jaula, 73.8 + 10.2 pg chl a cm™ ; 3 m-dentro de
jaula, 69.9 + 11.7 ug chl a cm™ ; 5 m-fuera de jaula, 95 + 8.9 ug chl acm™ ; 5 m-
dentro de jaula, 74.2 + 11 pg chl a cm™).
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5.11. Contenido promedio de clorofila a (barra oscura) y densidad de clorofila a (= SE)
(barra clara) de J. adherens, en forma aislada y en asociacion con H. caerulea en los

diferentes tratamientos.
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Se examind nuevamente la asociacion entre la respuesta fotoaclimatativa del
alga y los cambios en la disponibilidad de luz asociados a la profundidad o al
efecto de sombra de las jaulas, y se encontré un patrén de variacion comun para
el alga que incluia la variacién observada en la forma asociada y en la forma
aislada, definido por un incremento significativo del contenido de clorofila a en el
talo de J. adherens (por unidad de CaCOs) y de la densidad de clorofila a por
unidad de area al disminuir el porcentaje de irradiancia superficial, % Es, en el que
el alga estuvo creciendo (Fig. 5.12). La densidad de clorofila a presentd una
reduccién exponencial al aumentar la disponibilidad de luz (y = 3.27 + 0.37 x ¢ %98
+0.0057 (% Es) 'R2=0.87, p<0.01, n =6), mientras que la variacion del contenido de
-0.62 + 0.099

clorofila a se ajustd mejor a una funcién alométrica (y = 8.9 + 2.2 x [% Es]
,R?=0.94, p<0.01, n =6, Fig. 5.12).
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Fig. 5.12. Variacion del contenido de clorofila a (circulos negros) y densidad de clorofila a
(cuadros sin color) de J. adherens en forma aislada, y en la asociacién con H. caerulea en

funcién del porcentaje de la irradiancia superficial,
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Para estimar el efecto de los cambios morfolégicos inducidos en la asociacion
esponja-alga en el experimento de trasplantes, sobre el ‘empaquetamiento’ y el
posible efecto de ‘autosombra’ de los pigmentos en el dosel de J. adherens, se
calcularon las diferencias en el contenido de clorofila a por unidad de area
proyectada (mg chl a cm®) entre los valores observados y un valor hipotético
calculado a partir de los cambios registrados en el contenido de pigmentos en el
tejido (por unidad de CaCOs3;) y asumiendo que no hubieran ocurrido cambios en la
morfologia del dosel (morfologia del dosel = 3 m de profundidad, Fig. 5.13).

Se encontré que los cambios morfoldgicos que se registraron en la asociacion
permitieron un efecto de dilucion progresiva en el ‘empaquetamiento’ de los
pigmentos (reduccién de la seccion transversal de pigmentos) del dosel de J.
adherens, al disminuir el porcentaje de irradiancia superficial con la profundidad y
por el efecto sombra de la jaula (Fig. 5.13). Por otro lado, también se encontré que
la forma de crecimiento que se desarrollé a 1 m de profundidad, produjo un
aumento significativo en el ‘empaquetamiento’ de los pigmentos a pesar de tener

una forma aplanada y un bajo contenido de pigmentos en el talo (Fig. 5.13).
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Fig. 5.13. Diferencias en la densidad de clorofila a en la asociacion H. caerulea/J.
adherens en los diferentes tratamientos, debido a cambios en la morfologia del dosel. Los
valores observados fueron substraidos de los valores calculados asumiendo que no
ocurrieron cambios en la concentracion de CaCQOs. Para calcular los valores se utilizé la
concentracion de CaCOj; de los especimenes control a 3 m, y la variabilidad observada en

el contenido de clorofila a (mg chl a g CaCO5™") en los diferentes tratamientos.

5.3.6. Variabilidad de la absorptancia de la asociacion a lo largo

de un gradiente en profundidad

De acuerdo con los resultados de las medidas de reflectancia (R) se
registraron diferencias significativas en la absorptancia promedio en el rango
visible del espectro (PAR), estimada como A = 1-R, asociadas a los diferentes
morfotipos de J. adherens/H. caerulea que se desarrollaron en el experimento de
trasplantes a 1, 3 y 5 m de profundidad. El valor de absorptancia mas alto se

observo en los ejemplares de 3 m (89 %), y el mas bajo en los de 1 m (82 %),
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mientras que los ejemplares de 5 m mostraron valores intermedios (85 %) (Fig.
5.14).
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Fig. 5.14. Variacion de la absorptancia en ejemplares de la asociacion en un gradiente en

profundidad.

5.3.7. Comparacion de la capacidad de absorcién de luz de J.
adherens viviendo en forma aislada y en asociacion con H.

caerulea

Después de analizar la variabilidad de la absorbancia en el pico de absorcion
de la clorofila a en el rojo (680 nm) en funciéon de la variacion de la seccion
transversal de la clorofila a (mg chl a m?), tanto en los tres tratamientos del
experimento de trasplantes (1, 3 y 5 m), como en dos poblaciones naturales (2y 4
m) de la asociaciébn y en ejemplares de la forma aislada de J. adherens
recolectados del intermareal en enero del 2003, se observoé que la clorofila a
absorbe mas eficientemente la luz cuando J. adherens esta asociada a la esponja,

que en su forma libre (Fig. 5.15)
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Fig. 5.15. Variacion de la densidad de clorofila a en funcién de la absorptancia. Los
circulos blancos corresponden a ejemplares de la asociacion de distinta profundidad y los

circulos negros muestran los valores para J. adherens en forma aislada.

Esto se puede ilustrar mejor comparando los espectros de absorcion de luz de
J. adherens aislada y en asociacion (Fig. 5.16). En esta figura se observa que la
absorbancia en el pico de la clorofila a a 680 nm para la asociacién alga/esponja
fue considerablemente mayor (D = 0.64) que para J. adherens aislada (D = 0.29),
a pesar de que las muestras de J. adherens aislada tenian 1.8 veces mayor

densidad de clorofila a.
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Fig. 5.16. Espectros de absorcidén y contenido de pigmentos en J. adherens aislada y en

asociacion con H. caerulea.

5.3.8. Patron de variacion diurno de la eficiencia fotoquimica

efectiva de J. adherens

En los individuos de J. adherens de forma aislada (fotoaclimatadosa 1,3y 5 m
de profundidad) y en asociacién con H. caerulea analizados en marzo de 2003, se
describié el patron de variacibn de AF/Fm’ asociado a la variacion de la
irradiancia (PAR) durante el dia (Fig. 5.17) en los estanques de la Unidad
Académica Mazatlan (ICML). Los valores de AF/Fm” observados para la forma
aislada de J. adherens fueron en promedio mas altos (0.652 + 0.005) al inicio del
dia cuando la irradiancia es todavia relativamente baja (18 umol quanta m?)
(mayor eficiencia fotoquimica a las 08:00 a.m) y, posteriormente, se registré una
caida de AF/Fm’ asociada al incremento de la irradiancia, presentandose los
valores mas bajos de AF/Fm” (0.543 + 0.01) hacia el medio dia solar (menor
eficiencia fotoquimica a las 12:00 p.m). Posteriormente, se observd una

recuperacion por la tarde conforme disminuye la irradiancia, hasta tener valores
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similares (0.660 + 0.01) a los de la mafana (a las 06:00 p.m). El patréon de
variacion de AF/Fm’ que se registré en los ejemplares de J. adherens
fotoaclimatados durante una semana a diferente profundidad y en J. adherens
control, mostré una tendencia similar. Sin embargo, se hallaron diferencias en los
valores registrados a lo largo del dia. Los valores de AF/Fm’, por lo general,
fueron mas altos en J. adherens control-estanques pero no significativamente
diferentes a los que presentd la poblacién aclimatada a 1 m de profundidad,
aunque si a los que presentaron los individuos de J. adherens que habian sido
trasplantados a mayores profundidades. Las caidas de AF/Fm” mas altas se
observaron en los ejemplares aclimatados a un ambiente de menor disponibilidad
luminica (5 m), con relacion a los valores obtenidos en los ejemplares que
permanecieron bajo una mayor disponibilidad de luz o sin sufrir estrés del doble

trasplante (estanque-bahia-estanque) (Fig. 5.17).
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Fig. 5.17. Patrén de variaciéon diurno de AF/Fm’ en ejemplares de J. adherens aislada

aclimatada a diferente profundidad en relacion con la disponibilidad de luz (PAR) (linea

continua).
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En los ejemplares de la asociacion crecidos en el medio natural, también se
registré un patron inverso de variacion de AF/Fm” asociado al patron de variacion
diurno de la irradiancia. De nuevo, este patrén se caracterizd por presentar los
valores mas altos por la mafiana (un promedio de 0.618 + 0.01 a las 08:00 a.m) y
por la tarde (0.593 + 0.02, a las 06:00 p.m), y los valores mas bajos al medio dia
(0.494 £ 0.03 a la 01:00 p.m) (Fig. 5.18). Se detectaron diferencias significativas
entre los individuos de la asociacion aclimatados a 2 y 4 m de profundidad. Los
ejemplares de 2 m de profundidad, por lo general, mostraron una mayor eficiencia
fotoquimica que los ejemplares de 4 m, bajo las mismas condiciones
experimentales, excepto a las 08:00 a.m, donde se detect6é el valor promedio
maximo (0.631 = 0.06), el cual fue mayor en los ejemplares de 4 m (0.605 *
0.005), sin embargo, dicho valor nunca se recuperé completamente al final del
dia. A diferencia de los valores observados para J. adherens aislada, la AF/Fm’
de J. adherens en asociacion con la esponja presentdé una caida mayor a
menores intensidades de luz, pero menos pronunciada en el pico de la
irradiancia (12:00 p.m). Una importante diferencia que se detect6 en los patrones
de variacion de AF/Fm’” entre J. adherens aislada y en asociacion con la esponja
fue que en los ejemplares de la asociacidon se registré una caida mucho mas

marcada de la eficiencia fotoquimica maxima (Fv/Fm) en oscuridad.
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5.18. Patrén de variacion diurno de AF/Fm’ en J. adherens en asociacion con H. caerulea

a diferente profundidad en relacion con la disponibilidad de luz (PAR) (linea continua).

En los ejemplares de la asociacion que permanecieron trasplantados en los
diferentes ambientes durante 103 dias se detecté una tendencia similar de
AF/Fm’ a lo largo del dia, al igual que en la poblaciéon de J. adherens control que
permanecid creciendo en los estanques a lo largo de todo el experimento. Los
valores mas altos, fueron registrados de nuevo por la mafiana (09:00 a.m) y por la
tarde (08:00 p.m), y los valores mas bajos al medio dia (12:00 p.m) (Fig. 5.19). En
esta ocasidén se registraron valores de AF/Fm’ relativamente mas altos en los
ejemplares de J. adherens control que en los ejemplares de la asociacién, y no se
detectaron diferencias significativas entre estos ultimos trasplantados a 1,3y 5 m
durante 103 dias. Se detectaron, sin embargo, menores recuperaciones en los
valores de AF/Fm’ al final del dia, pues los maximos valores que se registraron

por la manana no se recuperaron completamente al final del dia, indicando que
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valores similares de la irradiancia indujeron mayor dafio en las membranas
fotosintéticas en junio. El hecho de que se observo también la misma respuesta
en la forma aislada de J. adherens mantenida en los estanques durante todo el
experimento de trasplantes, es indicativo de que los estanques estuvieron
expuestos ese dia a mayores irradiancias que los dias precedentes o que algun

estrés adicional afectd a todos los organismos durante estas determinaciones.
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Fig. 5.19. Patron de variacion diurno de AF/Fm” en ejemplares de J. adherens aislada

aclimatada a diferente profundidad en relacién con la disponibilidad de luz (PAR) (linea

continua).

5.3.9. Presion dinamica méaxima

Las medidas in situ de la presion dinamica maxima (Qmax), en general
mostraron que los valores eran significativamente mayores en J. adherens
cuando se asocia con H. caerulea (0.216 + 0.09) que viviendo de forma aislada
(0.058 = 0.01) (Fig. 5.20). Los valores de presion dinamica que se registraron en
la asociaciéon, mostraron una tendencia a disminuir con la profundidad. El valor
promedio mas alto se registrdo en los individuos de la asociacion de 1 m de
profundidad (0.35 £ 0.07), el cual tendi6 a disminuir en los de 3 m (0.17£ 0.04) y 5
m (0.11 £ 0.01). Qmax en J. adherens aislada no presentd diferencias
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significativas entre las tres profundidades (ANOVA, p > 0.05) y no sobrepaso
valores de 0.1, indicando una baja actividad en las membranas fotosintéticas en
el pico de irradiancia del dia. Por otro lado, no se observaron diferencias
significativas en los valores de Qmax (ANOVA, p > 0.05) entre J. adherens
aislada y en asociacion a 5 m de profundidad, esto debido a que en esa
profundidad existe una reduccion de la disponibilidad de luz del 90.4 % de la

irradiancia superficial.
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Fig. 5.20. Variabilidad de la presion dinamica maxima (Qmax) en campo entre J. adherens
aislada y en asociacion transplantada a 1, 3 y 5 m de profundidad (barras). Porcentaje de

la irradiancia superficial (%Es) en un gradiente en profundidad (linea con circulos).

5.3.10. Variacion de la fotosintesis en J. adherens a1, 3y 5 m de

profundidad en la forma aislada y en asociacion con H. caerulea

La fotosintesis se estimé a partir de los valores de ETR en el pico de irradiancia
del mes de marzo de 2003. Se calcularon los valores relativos con respecto al
maximo observado en la asociacion a 1 m de profundidad (Fig. 5.21). En los
ejemplares de la asociacion aclimatados a 3 m, se estim6é una reduccién de la
fotosintesis de un 65 % con respecto a los de 1 m, y en los ejemplares de 5 m de

hasta un 87 %. En el caso de los ejemplares de J. adherens en forma aislada
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trasplantados a 1, 3 y 5 m de profundidad, éstos producen en promedio un 87 %

menos que la forma asociada a 1 m, y no se detectaron diferencias significativas

entre ellas.
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Fig. 5.21. Tasa de transporte de electrones determinado en ejemplares de J. adherens
aislada (barra oscura) y en asociacion con la esponja (barra clara) aclimatada a diferente

profundidad.

5.4. Discusion

Respuesta morfolégica

En el experimento de trasplantes, se registraron cambios morfolégicos
significativos entre los organismos de la asociacion trasplantados de 3 a1y 5 m
de profundidad. Los organismos que crecieron a 1 m desarrollaron una mayor
superficie de fijacion y un tejido mas denso que los individuos de 3 y 5 my la
morfologia externa, en general, varié desde formas delgadas y aplanadas a1 m a
formas mas altas y elipsoidales a 5 m de profundidad. También se observé que el
tejido era menos denso y con mas espacios internos a mayor profundidad.

El movimiento del agua ha sido considerado como el factor ambiental principal

gue modula la morfologia de las esponjas en aguas poco profundas (Lewis, 1968;
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Kaandorp, 1999). En nuestro experimento de trasplantes se confirmé6 la
importancia que tiene la fuerza hidrodinamica en la regulacion morfoldgica de la
esponja. Una alta exposicion al oleaje puede incrementar dramaticamente una
pérdida de biomasa (Meroz e llan, 1995; Bell y Barnes, 2000), por consiguiente,
todos los ajustes del fenotipo llevan a (1) incrementar la resistencia del tejido para
no romperse, y/o (2) reducir la resistencia a la fuerza hidrodinamica (desarrollo de
una area basal mas grande con relacion a la altura del individuo), lo cual puede
ayudar a aumentar la supervivencia de la especie en este ambiente. Asociado a
estos cambios morfolégicos, los dsculos (y otros elementos del sistema acuifero)
tienden a reducir su diametro para poder bombear agua a través de un tejido mas
denso y satisfacer asi las necesidades de alimentacion y respiracion (Wilkinson y
Vacelet, 1979; Palumbi, 1986; McDonald et al., 2002, entre otros) y oponer una
mayor resistencia al flujo de agua en el interior de la esponja (Vogel, 1981).

La variacién del contenido inorganico de la esponja y de la morfologia de las
espiculas también se ha asociado al grado de exposicion al oleaje (Bell et al.,
2002). Las espiculas, son el principal constituyente del material esquelético de las
esponjas, junto con el colageno y las fibras de espongina, y se ha evidenciado que
las esponjas que viven expuestas a un estrés mecanico alto, desarrollan una
mayor concentracion de espiculas que las esponjas que habitan en lugares con
hidrodinamismo moderado (Palumbi, 1984, 1986). Por otra parte, el incremento
relativo en el contenido inorganico también se puede conseguir a través de una
disminucién de otros componentes organicos del esqueleto, como son las fibras
de espongina (Stone, 1970), o aumentando el grosor de los elementos
espiculares. Es un hecho que las oxas mas gruesas son mas fuertes y tienen un
area de anclaje mas grande, proporcionando asi un mayor soporte e integridad
estructural al tejido organico de la esponja (Koehl, 1982; Palumbi, 1984, 1986;
McDonald et al., 2002). Las esponjas como la especie Halichondria panicea
(Palumbi, 1986) y Cinachyrella australiensis (McDonald et al., 2002) desarrollan
oxas significativamente mas gruesas en ambientes con fuerte oleaje, para
incrementar asi la rigidez de su tejido. Contrariamente a este hecho, encontramos
que las espiculas de H. caerulea, se hicieron mas largas y gruesas a 5 m que las

que produjeron los ejemplares sometidos a mayor hidrodinamismo a menor
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profundidad (1 m), lo que en principio contradice la hipotesis generalmente
aceptada de que es la fuerza del oleaje el factor determinante de este cambio
morfoldgico en la esponja, ya que un incremento en la concentracion de espiculas
en el tejido proporciona una mayor rigidez y resistencia a la accion del oleaje
(Palumbi, 1986). Aunque en este estudio no se cuantifico directamente la
resistencia del tejido a la ruptura, si se registraron valores similares en la
concentracion del tejido entre los ejemplares de 1y 3 m (247 mg cm™ y 211 mg
cm>, respectivamente) como los que se han documentado para la esponja
Halichondria panicea (210 mg cm™) trasplantada a ambientes de fuerte
movimiento de agua (Palumbi, 1986). Se han observado valores similares en el
contenido inorganico del tejido de este estudio a los documentados para H.
panicea (76 %) (Palumbi, 1986), y C. australiensis (78 %) (McDonald et al., 2002)
creciendo en ambientes de alto hidrodinamismo. Sin embargo, en estas especies
el contenido inorganico es exclusivamente la silice de las espiculas mientras que
en la asociacion H. caerulea/J adherens, los talos calcificados de J. adherens
contribuyen hasta en un 27 % al contenido inorganico total de los especimenes
trasplantados a 1 m de profundidad.

En estudios previos, se ha documentado que algunas esponjas pueden utilizar
la estructura de otros organismos diferentes como sustituto de sus fibras
esqueléticas (Rutzler, 1990), y especies como Dysidea janiae y Strongylacidon
osburnensis, sustituyen o refuerzan su propio esqueleto al vivir en asociacion con
un alga calcarea del género Jania (Rutzler, 1990), por lo que en este caso los
beneficios para la esponja de vivir en asociacion con el alga calcarea parecen ir
mas alla que el de disponer de un simple sustrato estable y estructura de soporte
en el esqueleto ramificado del alga. En este sentido, estudios previos han
concluido que la esponja puede vivir en este ambiente altamente hidrodinamico
(en la bahia de Mazatlan) unicamente en asociacion con J. adherens (Carballo y
Avila, 2004; Avila y Carballo, 2004). Los presentes resultados indican que la
esponja utiliza el alga como un sustituto de su estructura esquelética
(principalmente como sustituto de las fibras primarias), reduciendo asi
significativamente los costos de inversion en la produccion de espiculas. H.

caerulea reemplaza mas del 27 % de su esqueleto a 1 m de profundidad, con el
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talo de J. adherens, obteniendo asi un significativo beneficio metabdlico (Uriz et
al.,, 1992). De hecho, en estanques experimentales, fue posible cultivar a la
esponja sin el alga, la cual desarrollé la tipica reticulacién de fibras primarias y
secundarias pauciespiculares en el coanosoma, que son sustituidas, en parte en la
asociacion, por las ramificaciones de J. adherens (Fig. 1.6).

El sistema acuifero de H. caerulea también presentd modificaciones en
respuesta al alto movimiento de agua. Se incrementd el numero de canales
internos por unidad de superficie y se redujeron en diametro en ambientes de
mayor movimiento de agua. Esta estrategia sirve para imponer una mayor
resistencia al paso del agua a través del cuerpo de la esponja (Vogel, 1981) y asi
controlar mas eficientemente el flujo de agua que circula por el interior. En este
estudio concluimos por tanto que J. adherens proporciona una parte importante
del esqueleto estructural de la asociacion y ayuda a reducir significativamente los
costos energéticos de la esponja en la sintesis de espiculas, sobre todo cuando H.
caerulea requiere de un refuerzo estructural para vivir en lugares donde hay un
fuerte movimiento de agua.

Con respecto a los posibles beneficios que puede adquirir el alga en asociacion
con la esponja H. caerulea, en este estudio observamos que los individuos de J.
adherens de forma aislada trasplantados a la bahia de Mazatlan, mostraban claros
signos de inhabilidad para sobrevivir mas alla de la primera semana desde el inicio
del experimento. Estos organismos habian crecido durante dos meses en los
tanques experimentales, aclimatados a un ambiente luminico similar al de 4 m de
profundidad de la bahia de Mazatlan en marzo 2005 (15% Es). Sin embargo,
mostraron claros sintomas de pérdida de peso y disminucién del crecimiento,
aunque sin manifestar signos de dafio en el tejido a la semana del inicio del
experimento. Parece claro que es la forma asociada a la esponja la que provee a
J. adherens de la habilidad para incrementar su rango de distribucién en la bahia
de Mazatlan. J. adherens, al igual que la esponja experimentd una significativa
variacion morfolégica. Los organismos que viven en forma aislada en la zona
intermareal de la bahia de Mazatlan crecen formando matas de pequefa altura
con alto sobrelapamiento de su tejido ramificado, similares a los que se han

registrado en ambientes rocosos de las costas del Golfo de California (Abbot y
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Hollenberg, 1976). No obstante, J. adherens desarrolla individuos 4 veces mas
altos con un dosel menos ‘empaquetado’ cuando viven en asociacion con H.
caerulea, ya que se reduce significativamente la cantidad de CaCOs3; por unidad de
volumen. El grado de ‘empaquetamiento’ del dosel de J. adherens puede
estimarse utilizando la variacion de la concentracién de CaCOj3 (g cm™) como un
descriptor de la concentracién de tejido fotosintético del alga por unidad de
volumen. J. adherens tiene talos de un diametro muy pequefio, que presentan una
muy baja plasticidad morfolégica en cuanto al grosor, cuya ramificaciéon produce
minima autosombra cuando el alga crece en forma abierta, pero puede llegar a
producir una gran autosombra cuando el dosel es muy denso. En este estudio se
encontré que la concentracion de CaCO; decrecio significativamente con la
profundidad con respecto a la forma aislada, desde un 29 % a 1 m hasta un 59 %
en los organismos que crecieron a 5 m, y que esta dilucidon en la en la
concentracion de CaCOs del alga seguia un patron no lineal asociado a la
disminucién en la disponibilidad de luz (% Es), considerando también los cambios
experimentados por los individuos mantenidos en las jaulas y sometidos a un 30%
de atenuacién con respecto a la luz ambiental (Fig. 5.13, Enriquez, Avila y
Carballo, en revision). Una importante observacion del experimento de trasplantes
es que el patron de variacion morfolégica descrito para J. adherens es comun a
las dos formas de crecimiento, la asociada a la esponja y la de vida libre del
intermareal (Fig. 5.13, Enriquez, Avila y Carballo, en revision).

La luz es considerada como el factor principal que regula la abundancia,
distribucion y respuesta morfolégica de las macrofitas benténicas en un gradiente
de profundidad (Ramus, 1976a; Lluning, 1981; Raven, 1986). Cuando la
disponibilidad de luz disminuye, las macrofitas marinas tienden a incrementar su
contenido de pigmentos y a expandir sus superficies fotosintéticas tanto a nivel de
tejido fotosintético desarrollando estructuras mas delgadas con una mayor area
por unidad de peso (Area Foliar Especifica, SLA, cm? g peso seco™), como en el
dosel del organismo completo, desarrollando una distribucion del area foliar con
menor solapamiento de estructuras modulares para optimizar la capacidad de
absorcion de luz y de produccion fotosintética neta (Ramus, 1976b; Lining, 1981;
Bjorkman, 1981; Hay, 1986; Raven, 1986; Falkowski y Raven, 1997). Un aumento
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del contenido de pigmentos y del area de colecta de luz estan pues asociados a
menores irradiancias, pero también un aumento de la irradiancia puede inducir
disminuciones en el contenido de pigmentos y en el area de colecta de luz para
minimizar el fotodafio y los costos de recuperacion en habitats altamente
iluminados. Se ha sefalado, que cambios morfolégicos en el tejido fotosintético y
en concreto en el grosor del tejido y en el area especifica (SLA) estan asociados a
cambios en la eficiencia de absorcion de luz por unidad de pigmento y por unidad
de peso (Enriquez y Sand-Jensen, 2003; Enriquez, 2005).

Por otro lado, la plasticidad del dosel también juega un papel importante en la
respuesta fotoaclimatativa de todo el organismo, no sélo por su efecto sobre el
campo luminico del tejido (Enriquez y Pantoja-Reyes, 2005) y, por tanto, sobre la
produccion fotosintética neta, sino también por la gran variedad de procesos que
ocurren en el dosel no solamente asociados a la luz, sino también las tasas de
difusion de gases, al tiempo de vida de las unidades modulares, etc. (Asner, 1998;
Scurlock et al., 1999; Asner et al., 2003). La respuesta morfolégica del talo-tejido o
del dosel depende mucho de la forma de vida y de la plasticidad de la forma de
crecimiento de la especie (Hay, 1986). Tanto la forma de vida como la forma de
crecimiento estan relacionadas con los requerimientos minimos de luz necesarios
para asegurar el mantenimiento del organismo en un determinado habitat. En los
habitats limitados por luz, la atenuacion de la luz dentro del tejido o del dosel de
las algas marinas puede ocasionar que las capas celulares o ramificaciones mas
profundas estén la mayor parte del dia expuestas a irradiancias por debajo del
punto de compensacion (irradiancia donde la produccion fotosintética neta es cero
porque la fotosintesis estd compensada por la respiracion), lo que trae como
consecuencia un balance de carbono negativo para estas estructuras. Solo en
habitats bien iluminados, el tejido fotosintético puede hacerse mas grueso vy el
dosel mas denso para que la luz pueda penetrar suficientemente hasta las capas
mas profundas del tejido y del dosel. Un aumento del grosor del tejido y del
espesor del dosel puede proporcionar mejoras significativas en la tasa de
asimilacion neta fotosintética por unidad de superficie, tanto para el tejido
(Terashima y Saeki, 1985; Vogelmann et al., 1996), como para el dosel (Asner et

al., 1998; Scurlock et al., 1999; Asner et al., 2003) y también fotoproteccion para
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una significativa fraccién del tejido fotosintético (Bjérkman, 1981; Jones, 1992;
Enriquez et al., 2002). No obstante, otros factores como la disponibilidad de
nutrientes, temperatura del agua, exposicién al oleaje, estabilidad del sustrato y
tasas de sedimentacion, también pueden jugar un papel importante en la
regulacion del crecimiento, abundancia, tamafio y forma de las macrofitas marinas
(Norton et al., 1981; Koehl, 1986).

En este estudio, se encontrd, asociado a una reduccion de la disponibilidad de
luz con la profundidad y con la sombra de las jaulas: (1) un incremento
exponencial en el contenido de pigmentos en el talo de J. adherens, (2) un
incremento no lineal en la densidad de clorofila a y, (3) una reduccion no lineal en
la concentracion del tejido fotosintético de J. adherens en el dosel (Enriquez, Avila
y Carballo, en revisién), lo cual confirma la dominancia de la luz en el ajuste
morfologico y estructural observado en J. adherens en la asociacion con H.
caerulea. El hecho de que los patrones de variacion observados en J. adherens
sean comunes para las dos formas de crecimiento, la asociada a la esponja y la
de vida libre del intermareal, refuerza todavia mas la importancia de la luz como
factor regulador de la respuesta morfologica de J. adherens en la bahia de
Mazatlan, y permiten concluir que la plasticidad morfolégica observada en el dosel
de J. adherens puede ser considerada como una respuesta fotoaclimatativa en el
contexto de previas descripciones (Ramus, 1976b; Bjorkman, 1981; Ramus, 1981;
Hay, 1986; Raven, 1986).

A 1 m de profundidad, J. adherens sin embargo, desarrollé doseles con una
alta concentracion de tejido fotosintético por unidad de volumen, lo que produjo un
incremento significativo en el ‘empaquetamiento’ de la clorofila a en la asociacién
(Fig. 5.13) (Enriquez, Avila y Carballo, en revisién), a pesar de la reduccién
observada en el contenido de pigmentos del talo. En condiciones donde la luz no
limita el crecimiento, una reduccion en la eficiencia de absorcidén de los pigmentos
puede producir minimas desventajas ecolégicas en comparacion con los
beneficios que puede ofrecer un significativo reforzamiento de la resistencia del

tejido en la profundidad de maximo hidrodinamismo.

La forma de crecimiento en la zona intermareal es una mata de pequena altura

muy densa, que quizas le permita a J. adherens minimizar asi las pérdidas de
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biomasa causadas por herbivoros o desecamiento (Hay, 1986). Sin embargo, esta
forma de crecimiento puede sufrir importantes reducciones en las tasas
fotosintéticas debido a la fuerte autosombra y a marcados gradientes de difusion
dentro del dosel. J. adherens en asociacion con H. caerulea, forma individuos mas
altos con un dosel mas abierto (menos denso) y cubierto por el tejido de la
esponja. El ‘empaquetamiento’ de los pigmentos en la asociacién (g pigmento m)
se incrementa entre 2.3 y 5.9 veces con respecto a la forma aislada. De acuerdo
con Raven (1986), los organismos fotosintéticos de mayor tamarfo tienen
requerimientos minimos de luz mayores, por lo que la forma de crecimiento
desarrollada por J. adherens en la asociacion pareceria suboptima para colonizar
los ambientes menos iluminados de profundidad en la bahia de Mazatlan. Sin
embargo, la capacidad de formar un dosel mas expandido puede reducir
fuertemente la autosombra de los pigmentos, aumentando la produccion

fotosintética neta de J. adherens en condiciones de baja iluminacion.

No se encontré un patron de mortalidad en el talo del alga en el interior del
organismo simbidtico. El talo de J. adherens estaba fuertemente pigmentado en la
base y en la parte mas interna del individuo en todas las profundidades. Por otra
parte, los especimenes que crecieron a 5 m, y que mostraron grandes
proyecciones de la esponja, también tenian una significativa presencia de alga en
la base de la asociacion. Estas observaciones, indican que J. adherens disponia
en todas las profundidades examinadas en este estudio de la suficiente cantidad
de luz, si no para crecer, al menos para mantener su tejido vivo. Por consiguiente,
se puede concluir que J. adherens tiene la capacidad de fotoaclimatarse y de
colonizar areas de mayor profundidad y menor disponibilidad de luz en la bahia de
Mazatlan. Sin embargo, el hecho de que la forma aislada de J. adherens esta solo
presente en la zona intermareal, sugiere que la asociacién con H. caerulea es la
que provee a J. adherens de la proteccion y/o las propiedades emergentes

necesarias para permitirle colonizar y sobrevivir en la bahia.

Respuesta fisiologica
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Al igual que las plantas terrestres, las algas realizan ajustes en su actividad
fotosintética en respuesta a cambios diurnos en la disponibilidad de luz (Falkowski
y Raven, 1997; Ralph et al., 1998). Expuestos a las mismas condiciones de
irradiancia, en los estanques, los ejemplares de J. adherens (aislada o asociada)
mostraron un patréon de variacion diurno de AF/Fm’ con valores maximos por la
mafana seguidos por una disminucion hacia el medio dia y posteriormente se
presenta una fase de recuperacion por la tarde como ha sido reconocido para
otros organismos fotosintéticos como el fitoplancton (Kolber et al., 1993), algas
marinas (Franklin et al., 1996) y recientemente en los simbiontes de los corales
escleractineos (Hoegh-Guldberg y Jones, 1999; Jones y Hoegh-Gulberg, 2001).
Las variaciones encontradas en el patréon de variacion de AF/Fm’ de J. adherens
aislada y asociada con la esponja obedecen principalmente a las diferencias en la
respuesta fotoaclimatativa inducida a diferente profundidad y entre la forma
aislada y asociada. Las diferencias observadas en los especimenes de J.
adherens aislada que fueron trasplantados con respecto a los que se utilizaron
como control, son pruebas de que una semana fue suficiente para inducir
respuestas fotoaclimatativas distintas en el alga aislada. Esta respuesta
fotoaclimatativa se evidencié por las variaciones en los valores de AF/Fm’, los
cuales, por lo general, fueron mas altos en J. adherens control-estanques pero no
significativamente diferentes a los que presento la poblacion aclimatada a 1 m de
profundidad, aunque si a los que presentaron los individuos de J. adherens que
habian sido trasplantados a mayores profundidades. También se detectaron
diferencias entre estos organismos de J. adherens procedentes de los trasplantes
(1, 3 y 5 m), donde la caida de la eficiencia fotoquimica en el pico de irradiancia
fue mayor en los ejemplares aclimatados a un ambiente de menor disponibilidad
luminica (5 m), con relacion a los valores obtenidos en los ejemplares que
permanecieron bajo una mayor disponibilidad de luz (1 m). Teniendo en cuenta
que la variacion de AF/Fm’ esta fuertemente asociada a la variacién de la
disponibilidad de luz, y que todos los organismos estuvieron expuestos a la misma
luz ambiental en el estanque, el hecho de que J. adherens experimentara mayores
caidas en AF/Fm’ se explica porque los organismos aclimatados a menores

irradiancias poseen una mayor capacidad de colectar luz en las membranas
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fotosintéticas gracias a que disponen de una mayor concentracion de pigmentos
en el tejido tal como sucedié con los organismos que se trasplantaron a mayor
profundidad (Fig. 5.12).

También se detectaron diferencias significativas en el patrén de variacién de
AF/Fm’ entre los ejemplares de la asociacion J. adherens -H. caerulea aclimatados
a 2 y 4 m de profundidad. Los ejemplares de 2 m de profundidad, por lo general,
mostraron una mayor eficiencia fotoquimica que los ejemplares de 4 m, bajo las
mismas condiciones experimentales, lo cual significa que los ejemplares de 4 m
experimentan mayor presion o ‘sienten’ mas luz en el mismo ambiente luminico.
Ademas, se observo que su maximo de eficiencia fotoquimica (Fv/Fm) es mayor
en la poblacion de 4 m debido, probablemente, a que al vivir a menores
disponibilidades de luz tienen acumulado un menor dafio en sus membranas
fotosintéticas, pero también porque maximizar la eficiencia fotoquimica mejora la
capacidad de supervivencia de los organismos fotosintéticos a menores
disponibilidades de luz.

Las determinaciones de las curvas ETR vs. irradiancia en ejemplares de la
asociacion crecidos a 2 y 4 m de profundidad, indicaron que ambos organismos
han desarrollado una respuesta fotoaclimatativa distinta y confirman que los
organismos de 4 m tienen una eficiencia fotosintética (a) significativamente mayor
y alcanzan mayores tasas fotosintéticas a menores irradiancias que los ejemplares
que viven en un ambiente de mayor disponibilidad de luz (2 m). Estos resultados
indican, por tanto, que J. adherens, tiene la capacidad de fotoaclimatarse a
menores intensidades de luz tanto en la forma aislada como en la asociada.

Es importante sefalar que los ejemplares de la forma aislada de J. adherens
se desarrollaron muy bien, en condiciones de cultivo en el estanque, donde el
ambiente luminico era similar a la profundidad de 4 m, pero sin verse afectado por
el efecto del enterramiento por el sedimento (el cual puede limitar a su vez la
cantidad de luz recibida por el alga) y de la abrasién por el oleaje. Es decir, parece
que J. adherens aislada puede vivir en ambientes poco iluminados de la bahia de
Mazatlan, y no es solamente su capacidad de aclimatarse a baja luz lo que impide
que colonice esos ambientes. La proteccidn que la esponja le puede ofrecer al

dosel ante factores ambientales como la sedimentacién y la fuerza del oleaje es lo
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que puede quizas explicar el mayor éxito ecoldgico de la forma asociada de J.
adherens en la bahia de Mazatlan. En este sentido, J. adherens al asociarse con
la esponja adquiere el beneficio de abrir su dosel y reducir el empaquetamiento de
sus pigmentos, pero en una estructura reforzada que permite reducir las pérdidas
de biomasa producidas por el movimiento del agua, y por el enterramiento por
sedimento. Algunas esponjas tienden a adoptar formas tubulares o arborescentes
o liberar una mucosidad en su superficie para evitar el enterramiento por el
sedimento (Reiswig, 1971).

El patron de dilucién de la concentracion de pigmentos en el tejido (mg chl a g
CaCOs") observado en la forma asociada de J. adherens asociado con la
disminucién en la disponibilidad de luz en profundidad, confirma que el alga
desarrolla una forma de crecimiento mas abierta, para reducir el efecto de
autosombra de los pigmentos fotosintéticos en el dosel y aumente su eficiencia
para absorber luz. La combinacion Optima entre la concentracion de tejido y la
concentracion de pigmentos por unidad de area es, probablemente, la que
desarrollaron los organismos de 3 m de profundidad, como se ve reflejado en su
mayor absorptancia (Fig. 5.14). Los especimenes de 1 m tienen una menor
concentracion de pigmentos por unidad de area, pero una forma del dosel muy
empaquetada, lo que hace que la estructura pierda capacidad de absorcion de luz.
En el caso de los especimenes de 5 m, la estructura de éstos tiene una mayor
concentracion de pigmentos por unidad de area, lo que ocasiona, probablemente,
con un efecto de autosombra alto. Las diferencias observadas en la morfologia del
dosel entre la forma aislada y en asociacidon, pueden explicar las variaciones
registradas en el patron diurno de variaciéon de AF/Fm’. En este analisis se observé
que J. adherens asociada presenta una caida significativamente mayor de AF/Fm’
desde menores irradiancias (a primeras horas del dia) que la forma aislada. Por
otro lado, también los altos valores de presion dinamica maxima que se registraron
in situ en la asociacion fueron mas altos que los que se registraron en la forma
aislada. Esto es indicativo de que el alga ‘siente’ mas luz cuando vive asociada a
la esponja, lo cual ha sido apoyado con las pruebas de absorptancia, en las cuales
se determind que la estructura de los especimenes de la asociacién absorbe mas

luz que la estructura de J. adherens en forma aislada. En este caso, no podemos
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descartar la idea de que J. adherens pueda colectar mas luz en asociacion con la
esponja, debido al efecto que puede tener la estructura silicea de la esponja, en el
sentido de que ésta ayude a conducir la luz ambiental hacia el interior del
organismo, como se ha sugerido para otros simbiontes fotosintéticos en esponjas
(Gaino y Sara, 1994).

J. adherens aislada por su parte, presentd valores de Qmax por debajo de 0.1,
lo que indica que habia una baja actividad en las membranas fotosintéticas en
todas las profundidades en el pico de irradiancia de un dia despejado. Las
diferencias relativas estimadas en la tasa de transporte de electrones (ETR) como
una medida de las diferencias en la actividad fotosintética entre el alga aislada y
en asociacién con la esponja, nos permitié establecer que los ejemplares de J.
adherens en asociacion con la esponja, al tener una mayor capacidad de
absorcion de luz, pueden alcanzar mayores tasas fotosintéticas que en la forma
aislada a 1 y 3 m de profundidad. Los valores estimados para la asociacion a 5 m
son similares a los estimados para la forma aislada del alga en todas las
profundidades, y son todos ellos un 20 % menores a los valores maximos
estimados para la asociacion a 1 m de profundidad. Este resultado indica una
posible limitacién por luz en el crecimiento de J. adherens, lo que explicaria la
inhabilidad de la forma aislada de crecer en el experimento de trasplantes mas alla
de una semana y, por tanto, por qué esta forma soélo habita la zona del intermareal
de la bahia de Mazatlan. El hecho de que J. adherens logre habitar en el intervalo
de profundidad (2-5 m) donde no puede vivir en forma aislada, se debe
fundamentalmente a la proteccion que le ofrece la esponja al dosel, que le
proporciona ademas una nueva propiedad crucial para su aclimatacién en
profundidad como es la mejora de su capacidad de absorcion de luz. La tasa de
fotosintesis en J. adherens cuando vive en asociacidn con la esponja es en
promedio 4 veces mayor que en la forma aislada. Este resultado también aporta
una posible explicacién al limite de distribucion en profundidad de la asociacién
alga-esponja en al bahia de Mazatlan, pues a 5 m el crecimiento de J. adherens
en asociacion con la H. caerulea puede estar también fuertemente limitado por la

disponibilidad de luz.
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J. adherens en la asociacion presentd6 una tasa de fotosintesis
significativamente mayor a 1 m de profundidad que en los especimenes de 3y 5
m, lo cual es indicativo de que en este ambiente los ejemplares de la asociacién
pueden alcanzar mayores tasas de crecimiento. Este hecho se confirma al
registrar una mayor tasa de crecimiento en los ejemplares de la asociacién que
fueron trasplantados a menor profundidad (ver. capitulo 6). Sin embargo, a menor
profundidad la intensidad de la corriente es mayor, lo que en un principio ocasiona
que los especimenes que llegan a esas profundidades no se puedan adherir al
sustrato o bien pierdan biomasa por fragmentacion (Fig. 6.4) (Carballo y Avila,
2004). Estos fragmentos podrian entonces dispersarse pasivamente hacia mayor
profundidad y contribuir asi al reclutamiento de la poblacién natural de la
asociacion esponja-alga, la cual presenta su maximo de abundancia a 3 m de
profundidad. De acuerdo a esta interpretacion, el hidrodinamismo seria el factor
ambiental que regularia el limite superior de distribucién de la asociacién H.

caerulea-J. adherens en la bahia de Mazatlan.
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CAPITULO 6: CRECIMIENTO Y SUPERVIVENCIA DE LA ASOCIACION:
EXPERIMENTOS DE TRASPLANTES

6.1. Introduccion

El crecimiento y la supervivencia de organismos sésiles como las esponjas esta
regulado por factores ambientales como la temperatura del agua, la
sedimentacion, la irradiancia, la turbulencia del agua, y por procesos bioldgicos
como la depredacion y la disponibilidad de alimento (Wilkinson y Vacelet, 1979;
Carballo et al., 1996; Duckworth y Battershill, 2001; Hill y Hill, 2002; Pile et al,
2003). En el caso concreto de las esponjas que contienen simbiontes
fotosintéticos, se ha sugerido que de los anteriores, la luz es uno de los mas
importantes (Trautman y Hinde, 2002), ya que estas esponjas que contienen
simbiontes fotosintéticos, presentan una distribucion limitada a aguas poco
profundas donde haya luz suficiente para que éstos puedan mantener su actividad
fotosintética (Trautman y Hinde, 2002). Sin embargo, existen también otros
factores que limitan la distribucion espacial, como es el caso de la ausencia de
sustrato disponible para la fijacion de los reclutas, como sucede en los organismos
de la asociacion simbiotica entre la esponja H. cymiformis y el alga roja C.

spongiosum en One Three Reef, Australia (Trautman et al., 2003).

La asociacion entre la esponja H. caerulea y el alga calcarea J. adherens es
localmente abundante en ambientes someros (1-5 m) de la bahia de Mazatlan
(México, Pacifico Oriental), caracterizados por presentar un fuerte movimiento de
agua y altos niveles de sedimentacion y resuspension. En este intervalo de
profundidad no es posible encontrar a J. adherens ni a H. caerulea viviendo en
forma independiente, aunque J. adherens en forma aislada habita unicamente en
el ambiente intermareal rocoso (Avila, 2002). Esta asociacién presenta una etapa
de crecimiento que coincide con el aumento de la temperatura del agua
(primavera-verano), y un crecimiento negativo cuando la temperatura disminuye
(otofio-invierno) (Avila y Carballo, 2004). Sin embargo, no se sabe cual es la razén
por la cual esta asociacion no puede habitar en zonas fuera de estos limites

batimétricos. Existen varias hipétesis que pueden explicar esta limitada
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distribucion batimétrica, incluyendo aspectos relacionados con la capacidad de
dispersion larvaria, reclutamiento, asentamiento, supervivencia de los
asentamientos, seleccion apropiada de habitat, disponibilidad de sustrato para el

asentamiento y mortalidad de los adultos.

En este estudio se analizd la influencia de algunos parametros ambientales
(movimiento del agua, tasa de sedimentacion/resuspension e irradiancia) sobre el
crecimiento y la supervivencia de individuos adultos de la asociacion H.
caerulea/J. adherens trasplantados desde la zona de mayor abundancia (3 m)

hasta sus limites de distribucion en profundidad (1y 5 m).

6.2. Material y métodos

Se llevd a cabo un experimento de trasplantes, el cual consistié en trasladar
especimenes adultos de la asociacién desde la zona de maxima abundancia (3

m), hasta sus limites de distribucion batimétrica (1 y 5 m) (ver apartado 5.2.1).

6.2.1. Cuantificacion del crecimiento y supervivencia de la
asociacion

El crecimiento se estimé examinando la variacién del volumen (ml) de los
especimenes de la asociacion trasplantados a los distintos ambientes (1, 3 y 5 m),
por el método de desplazamiento volumétrico. Este parametro se registrd al inicio
del trasplante (volumen inicial), y a los 43, 71 y 103 dias. Durante cada
determinacién del volumen, los azulejos se limpiaron cuidadosamente de algas y
organismos que se hubieran adherido y se llevaron a la superficie dentro de
recipientes con agua, intentando exponerlos al aire el menor tiempo posible. En la
embarcacién cada ejemplar se colocd, sin desprenderlo del azulejo, dentro de un
recipiente graduado conteniendo un volumen de agua conocido y, posteriormente
se determind el desplazamiento de volumen generado por este (Fig. 6.1).
Previamente se comprobd que el procedimiento de exponer a los ejemplares al

aire durante breves instantes no causaba mortalidad.
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Fig. 6.1. Determinacion de volumen de los ejemplares trasplantados por el método de

desplazamiento volumétrico.

La supervivencia se determind considerando unicamente la presencia de los
especimenes de la asociacion en la superficie experimental a través del tiempo.
No obstante, la fragmentacion o el desprendimiento de estos organismos no
siempre implican mortalidad, ya que los fragmentos libres (de esponja y alga)
tienen la capacidad de adherirse a otro sustrato y sobrevivir. Los muestreos se
llevaron a cabo mediante buceo autdbnomo cada 15 dias durante un periodo de

tres meses (marzo-junio de 2003).

Andlisis de datos. Para determinar si hubo relacion entre la variacion volumen y
la supervivencia a través del tiempo y en profundidad con alguno de los
parametros ambientales que se midieron (temperatura del agua, sedimentacion,
movimiento del agua e irradiancia), se utilizaron correlaciones de rango de

Spearman.

6.3. Resultados

6.3.1. Variacion espacio-temporal del crecimiento de la asociacion

En general, el volumen promedio (+ SE) de los especimenes de la asociaciéon
trasplantados, aument6 de 107 + 2.7 ml (valor inicial), hasta 262 + 43.0 ml en un
periodo de 103 dias. En el periodo del 13 de marzo al 25 abril de 2003, se registrd
una tasa de crecimiento mayor en los ejemplares de 3 m (2.04 ml dia™) con
relacion a los de 1 m (0.24 ml dia™) y 5 m (0.13 ml dia™). Sin embargo, a partir del
25 de abril al 24 de junio de 2003, la tasa de crecimiento fue mayor en los

ejemplares de 1 m (2.8 ml dia™) que en los de 3 m (1.9 mldia™) y 5 m (1.4 ml dia’
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'Y (Fig. 6.2 a). Los ejemplares de 3 m aumentaron en volumen un 65 %,
alcanzando un valor mas alto que los de 1 m (62 %) y 5 m (46 %) en el mismo
periodo (103 dias) (Fig. 6.2 b). Al finalizar el experimento, los ejemplares de 1 m
alcanzaron un volumen promedio de 289 + 51.6 ml, en los ejemplares de 3 m de
304 £ 259 mly en 5 mde 192 £ 19.8 ml (Fig. 6.2 ¢). En cuanto a la relacion del
volumen con los parametros ambientales, éste solamente se correlacion6
positivamente con la variacion de la temperatura del agua a través del tiempo (r =
0.96, p < 0.05).
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Fig. 6.2. a) Tasa de crecimiento de los transplantes por profundidad y a través del tiempo,

b) Volumen promedio a través del tiempo y por profundidad, ¢) Volumen promedio inicial y

final (103 dias) por profundidad.
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6.3.2. Supervivencia

Se registréo una importante variacién en la supervivencia de los ejemplares a lo
largo del tiempo y por profundidad, sobre todo a los primeros 29 dias de haber
iniciado los trasplantes. La supervivencia disminuyé drasticamente de un 100 % a
40% en 1 my a 87% en 3 m de profundidad, mientras que en este mismo periodo
la supervivencia a 5 m se mantuvo en un 100 %. Posteriormente, el porcentaje de
supervivencia comenzé a descender paulatinamente en los tres niveles de
profundidad hasta el final del experimento (103 dias), el cual fue de un 53 % a 3 m
y 5m, y de un 33 % a 1 m de profundidad (Fig. 6.3). Aunque no se detectaron
diferencias significativas en el porcentaje de supervivencia entre 3 y 5 m de
profundidad, los valores si fueron significativamente mas altos que a 1 m. Se
encontrd una relacion negativa entre la variacion de la supervivencia y la

temperatura del agua a través del tiempo (r = -0.96, p = 0.04).
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Fig. 6.3. Porcentaje de supervivencia promedio de ejemplares trasplantados a diferente

profundidad.
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6.4. Discusion

En este estudio, se registré6 una etapa de crecimiento en ejemplares de la
asociacion H. caerulea/J. adherens durante el periodo en que se realizé el
experimento de trasplantes (marzo-junio de 2003). Este patron de crecimiento
estacional (primavera-verano) ya habia sido registrado anteriormente, el cual se
ha sugerido que esta relacionado positivamente con la temperatura del agua (Avila
y Carballo, 2004). Actualmente se ha descrito un patron similar de crecimiento
para varias especies de esponjas. Por ejemplo, las esponjas Halichondria sp.,
Microciona prolifera y Crambe crambe crecen cuando la temperatura del agua se
incrementa (Fell y Lewandrowski, 1981; Simpson, 1968; Turon et al., 1998). De
hecho, en especies como Halichondria panicea la temperatura del agua tiene una
mayor influencia en el crecimiento que la disponibilidad de alimento, ya que se ha
observado que su crecimiento se detiene, aun cuando tiene disponibilidad de
alimento, hasta que se presenta un aumento en la temperatura del agua (Barthel,
1986). Alternativamente, hay algunas especies de esponjas que crecen cuando la
temperatura del agua disminuye (Johnson, 1979), y otras que no muestran un
patrén de crecimiento estacional (Ayling, 1983; Hoppe, 1988; Pansini y Pronzato,
1990).

En el caso de las esponjas Latrunculia sp. y Polymastia croceus, presentan un
crecimiento estacional durante el periodo de invierno-primavera cuando la
temperatura del agua aumenta, y una subsiguiente disminucion de su tamafo
cuando la temperatura disminuye (Duckworth y Battershill, 2001). EI crecimiento
de las esponjas es muy plastico, debido a que puede haber crecimiento en un
punto y encogimiento en otro simultaneamente, es decir, el cambio en el area de
un espécimen no muestra sincronia (Garrabou y Zabala, 2001). Especies como
Crambe crambe, Hemimycale columella y Oscarella lobularis son ejemplos claros
de esponjas que presentan altas tasas crecimiento en cierta época del afo pero
también de encogimiento en otra. En previos estudios, también se ha registrado

este fendbmeno de encogimiento en la asociacion H. caerulea/d. adherens
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asociado a la disminucion de la temperatura del agua en otofio-invierno (Avila y
Carballo, 2004).

Otro aspecto importante que se debe considerar es que la etapa de
reproduccién generalmente desvia gran parte de la energia destinada para el
crecimiento somatico (Sebens, 1987), particularmente en esponjas donde la
gametogénesis involucra la transformacion de coanocitos en células espermaticas,
se reduce la alimentacién de una esponja (Simpson, 1984). En este sentido, se ha
determinado que la especie Halichondria panicea deja de crecer cuando se
encuentran en el periodo de reproducciéon sexual (Barthel, 1986), contrario a lo
que sucede con H. caerulea, en la cual se presenta una etapa de crecimiento aun
cuando se encuentra reproductivamente activa.

Por otro lado, se ha encontrado que algunas esponjas que albergan simbiontes
fotosintéticos presentan tasas de crecimiento mas altas que las esponjas que no
tienen simbiontes (Wilkinson, 1978a; Wilkinson y Vacelet, 1979; Wilkinson y
Cheshire, 1988), debido a que pueden obtener una importante fuente de
nutrientes, ya sea por medio de translocacidon de nutrientes o por digerir
directamente de sus simbiontes (cianobacterias o bacterias) (Trautman y Hinde,
2002). Mediante experimentos de trasplantes de esponjas con y sin fotosimbiontes
(cianobacterias) a diferentes regimenes de luz y corriente, Wilkinson y Vacelet
(1979) demostraron que las esponjas que contenian cianobacterias crecen mas en
ambientes expuestas a altos niveles de irradiancia y con bajos niveles de
sedimentacidon, mientras que las que no contenian cianobacterias crecieron mas
en ambientes de oscuridad. Asimismo, el crecimiento de estas esponjas fue
considerablemente reducido en el ambiente donde la velocidad de corriente es
baja.

En estudios recientes, se ha establecido que la luz es el principal factor que
limita el crecimiento de las esponjas fototréficas (con simbiontes fotosintéticos).
Por debajo de los 30 m de profundidad, no hay luz suficiente para que los
simbiontes fotosintéticos puedan mantener su productividad (Trautman y Hinde,
2002). En aguas someras, la luz ultravioleta (UV) puede inhibir el crecimiento de

algunas esponjas en los arrecifes de coral (Jokiel, 1980; Cheshire y Wilkinson,
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1991); sin embargo, en algunas areas de la Gran Barrera Arrecifal de Australia, ha
sido posible encontrar esponjas fototroficas en profundidades de 1 a 5 m, las
cuales probablemente contienen algun compuesto bloqueador de UV similar a los
que se han encontrado en corales (Dunlap y Chalker, 1987). Al final de nuestro
experimento de trasplantes, se observé que los organismos de menor profundidad
presentaban una superficie externa mas ‘decolorada’ que los que se encontraban
creciendo a 3 y 5 m, probablemente debido a un dafo en el tejido producido por la
radiacion UV.

En este estudio, se registré6 una tasa de crecimiento mayor en los ejemplares
de 1 m que en los que se trasplantaron a 3 y 5 my, de acuerdo con los resultados
que se muestran en el capitulo anterior (capitulo 5), J. adherens en asociacion con
la esponja, presenta una tasa de fotosintesis mayor a menor profundidad (1 m).
Por lo tanto, se podria sugerir que los ejemplares de la asociacion de 1 m tienen la
capacidad de alcanzar un volumen mayor que los de 3 y 5 m. Sin embargo, a
menor profundidad la intensidad de la corriente es mayor, o que probablemente
origina que la esponja pierda biomasa por fragmentacién (Fig. 6.4) (Carballo y
Avila, 2004). Los ejemplares trasplantados a mayor profundidad (5 m) presentaron
una tasa de crecimiento menor que los de 1 y 3 m debido, probablemente, a una
limitacion en la disponibilidad de luz, necesaria para la realizacion de la
fotosintesis de J. adherens. La asociacion entre la esponja H. cymiformis y la
microalga roja C. spongiosum presenta una distribucion batimétrica similar (entre 1
y 4 m) con maxima biomasa a 3 m en One Tree Reef, Australia, y en estudios
recientes se ha sugerido que esta asociacion esta ausente en determinados
habitats dentro del arrecife, debido principalmente a la falta de sustrato sdlido para
el establecimiento de los reclutas, mas que a las diferencias en los niveles de

irradiancia, sedimentacion y velocidad de corriente (Trautman et al., 2003).
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Fig. 6.4. Ejemplar de la asociacion H. caerulea/J. adherens fragmentado por el efecto del

movimiento del agua.

Aunque en este estudio no se encontr6 una relacion directa entre el
crecimiento y la tasa de sedimentacion/resuspension, se sabe que niveles altos de
sedimentacion son responsables del empobrecimiento de comunidades de
esponjas (Vacelet, 1969; Sara y Vacelet, 1973). De hecho, el crecimiento de las
esponjas puede ser inhibido por una alta carga de sedimentacién o por niveles
bajos y continuos de sedimentacion, puesto que requieren de una considerable
cantidad de energia para limpiar los canales y los orificios obstruidos (Carballo et
al., 1996). Si la obstruccién de dichos canales y orificios es excesiva se puede
incluso producir una inhibicion completa de la filtracién (Reiswig, 1971), por lo cual
surgen adaptaciones en su morfologia (formas de crecimiento tubulares y
arborescentes). En este estudio, se registraron importantes cambios en la
morfologia de los especimenes trasplantados a los diferentes ambientes, los
cuales se han atribuido principalmente a factores como la velocidad de la corriente

(en la esponja) y la luz (en el alga) (ver capitulo 5).
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Los ejemplares que se trasplantaron a menor profundidad fueron los que
presentaron un menor porcentaje de supervivencia, a corto plazo (29 dias) con
relacion a los de 3 y 5 m de profundidad, lo cual es atribuido al fuerte movimiento
del agua. En ambientes donde la velocidad de la corriente es alta, las esponjas
sufren modificaciones morfoldgicas para evitar ser fragmentadas o desprendidas
totalmente del sustrato. Algunas de estas modificaciones en los especimenes
trasplantados fue aumentar la relacién area-volumen para obtener una mayor
superficie de fijacion y reforzar su estructura esquelética incrementando su
concentracion de tejido. La mayor pérdida de ejemplares se registré en el primer
mes, como sucede con los individuos de esta asociacion del medio natural. En
estudios previos, se marcaron especimenes adultos de la asociaciéon H.
caerulea/J. adherens del medio natural para analizar la supervivencia, y se
determind que se presenta aproximadamente un 50 % de pérdida de biomasa
durante el primer mes, lo cual se ha atribuido a la fragmentacion o
desprendimiento de los individuos, provocado por el fuerte movimiento de agua
(Fig. 6.4) (Carballo y Avila, 2004). Wulff (1995) registré un 25 % de pérdida de
biomasa en una poblacion de esponjas en un arrecife del Caribe, durante un
huracan y tardé 2 afos en recuperarse. En el caso de la asociaciéon H.
cymiformis/C. spongiosum, se ha demostrado que las poblaciones logran
recuperarse en aproximadamente 7 meses después de una pérdida de mas del 50
% de la biomasa provocado por el paso de dos severas tormentas (Trautman et
al., 2000).
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CONCLUSIONES

1.- El factor principal que limita la distribucidon de la asociaciéon hacia zonas mas
someras es la fuerza del oleaje, la cual disminuye la posibilidad de que nuevos
reclutas se asienten al sustrato, ademas de favorecer el proceso de

fragmentacion natural de los ejemplares adultos.

2.- Ambas especies, H. caerulea y J. adherens determinan la forma de la
asociaciéon. Sin  embargo, la morfologia de J. adherens responde
principalmente a la disponibilidad de luz, mientras que las condiciones

hidrodinamicas son determinantes en la respuesta morfoldgica de H. caerulea.

3.- H. caerulea incrementa su tamafo y la resistencia de su tejido al vivir en
asociaciéon con J. adherens, lo cual le permite colonizar un ambiente

hidrodinamico, donde no puede vivir en forma independiente.

4.- Las larvas de H. caerulea tienen la capacidad de seleccionar activamente a J.
adherens con relacion a los otros tipos de sustratos utilizados e
independientemente de la velocidad de la corriente. Sin embargo, el aumento

en la velocidad de la corriente incrementd la tasa de asentamiento larvario.

5.- H. caerulea puede utilizar al esqueleto del alga como un sustituto para la
construccion de su propio esqueleto (principalmente como sustituto de fibras
primarias), ya que puede reemplazar mas del 27% de su esqueleto con el talo

de J. adherens, obteniendo un significativo beneficio metabdlico.
6.- J. adherens tiene la capacidad de fotoaclimatarse a areas mas profundas en la

bahia de Mazatlan, sin embargo, su habilidad para penetrar en aguas mas

profundas so6lo la adquiere en su asociacién con H. caerulea.
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7.- J. adherens en asociacion con H. caerulea presenta una forma de crecimiento
mas abierta con una clara disminucion en la concentracidon de tejido del dosel,
lo cual aumenta su capacidad de absorber luz al reducir el efecto de
autosombra dentro del dosel en comparacién con la forma de crecimiento
aislada, y le permite colonizar ambientes de menor iluminacion, donde la forma

aislada no puede habitar.
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