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Resumen

Las macroalgas marinas son el principal productor primario de los litorales rocosos y se
consideran pilares de la comunidad, porque proveen de recursos a otras especies y
afiaden complejidad espacial al sustrato, creando habitats tridimensionales que
incrementan la riqueza y diversidad del sistema. Otra propiedad importante de las
macroalgas en los litorales rocoso radica en su papel como fuente de energia al
ecosistema a través de los organismos herbivoros. Esta interaccion entre macroalgas y
herbivoros presenta efectos considerables dentro de la propia estructura comunitaria de
las macroalgas pudiendo influir en la productividad, riqueza, estructura comunitaria,
reduccion dramética de biomasa y alteracion de patrones de distribucion.

La mayoria de los estudios sobre la estructura de la comunidad de los litorales rocosos
evidencian la enorme influencia de la interaccion entre los grandes herbivoros y las
macroalgas, sin embargo, el papel de los mesoherbivoros, como los crustaceos
anfipodos, es menos conocido a pesar que la densidad de estos organismos puede
alcanzar hasta centenas por metro cuadrado. Esta carencia posiblemente se deba a la
dificultad de su identificacion taxonémica y la manipulacion de estos individuos. Los
anfipodos presentan abundancia alta, gran riqueza de especies y distribucion amplia,
tanto en litorales de fondos rocosos como en blandos y se presentan como piezas claves
en las comunidades del bentos, por el papel que ocupan en el control de la biomasa, asi
como su funcién como un eslabén importante en la trama tréfica por lograr la conexién
entre los productores primarios y secundarios y adicionalmente contribuir en el ciclaje
de nutrientes.

Los anfipodos también son utilizados como bioindicadores de contaminacion debido a
sus caracteristicas unicas, ya que son ecoldgicamente importantes, faciles de colectar y
manipular en el laboratorio, se encuentran en diferentes habitats, poseen diversas
estrategias de alimentacion y presentan la particularidad requerida para un buen
bioindicador, en mostrar variaciones o sensibilidad por alteraciones en el ecosistema.
Actualmente, los anfipodos constituyen uno de los grupos zooldgicos mas ignorado en
los estudios de los ecosistemas marinos venezolanos por lo que se realiza una revision
sobre el estudio de la ecologia de los anfipodos asociados a las macroalgas de los
litorales rocosos. Este seminario se divide en 4 temas principales. ElI primero, una
introduccidn que expone las caracteristicas principales de los litorales rocosos y las
diferentes teorias ecoldgicas probadas en estos. El segundo, trata la importancia de las
macroalgas como especies proveedoras de recursos alimenticios Yy sustratos
tridimensionales que pueden incrementar la diversidad de especies. El tercer tema,
destaca la importancia ecoldgica de los anfipodos marinos y sus aplicaciones como
bioindicadores. En el cuarto, se describe brevemente algunos aspectos generales sobre
los lineamientos a seguir en la tesis doctoral propuesta, la cual se fundamenta en la
necesidad de aumentar los esfuerzos en investigacion sobre la biologia y ecologia de los
crustaceos anfipodos y generar informacion esencial para el disefio de estrategias de
manejo, proteccion y conservacion de especies autoctonas.



INTRODUCCION

Ecologia de los litorales rocosos

Los litorales rocosos, constituidos principalmente por un sustrato consolidado, son
descritos como ecotonos de transicion entre los sistemas terrestres y marinos. Este tipo
de ecosistema se puede clasificar en dos grandes grupos segun su origen geologico; el
primero, corresponde a aquellos litorales inestables que soportan procesos de abrasion
constantes con la remocién de grandes fragmentos de sustrato, esta condicion inestable
conduce a que solo se desarrollen comunidades que no alcanzan los estadios de sucesion
avanzados. El segundo, corresponde a aquellos litorales mas estables que sufren
procesos de abrasion y remocion de sustrato a tasas muy bajas y, por ende, pueden ser
colonizados por una variedad amplia de organismos, que con el tiempo alcanzan

estadios avanzados de sucesion (Lopez-Victoria et al., 2004).

En general, los litorales rocosos poseen un gradiente de exposicion a la fuerza del oleaje
que tipicamente tiene un impacto mas severo en el tope de las rocas mas expuestas y va
disminuyendo gradualmente hacia las zonas mas protegidas. Otra condicién ambiental a
la que estan expuestos estos sistemas es a las variaciones verticales por la oscilacion de
marea, las cuales repercuten en los periodos de inmersion y exposicion a la radiacion
solar directa. La combinacion de estos 2 factores ambientales influye considerablemente
en la formacion de un gradiente en la estructura de la comunidad de organismos en el
litoral rocoso. También existen otras condiciones ambientales que inciden en la
estructura de las comunidades del litoral rocoso, tales como: la sedimentacion, salinidad
y microgradientes o gradientes a pequefia escala que se forman en las grietas, cantos

rodados o en el dosel de las algas (Araujo et al., 2012).

Connell (1972) publica un trabajo en el que se evalua la importancia relativa de los
factores fisicos y biologicos en la determinacion de los patrones de riqueza vy
abundancia de las especies del litoral rocoso. Este autor sefiala que la estructura de la
comunidad de especies que habitan en la franja supralitoral esta directamente
influenciada por los factores fisicos, ya que solo las especies adaptadas a tolerar

condiciones extremas, como la exposicion a radiacion solar fuerte, humedad baja,



desecacion, tiempo reducido para la alimentacion, variaciones de salinidad, temperaturas
extremas, abrasion y arrastre por oleaje permanecen en esa zona. Esto se debe a que los
organismos en el litoral rocoso presentan diferencias de tolerancia fisioldgica y los
organismos de la zona superior poseen adaptaciones que les permiten tolerar dichas

condiciones (Connell, 1972; Miloslavich y Carbonini, 2010).

Por otra parte, existen evidencias que sefialan que los factores fisicos no pueden explicar
por si solos el ensamblaje comunitario en la zona mas profunda, donde se encuentra el
limite inferior del talud. En cambio, los factores bioldgicos como competencia,
herbivoria y depredacion juegan un papel importante en la determinacion de la
comunidad. Un ejemplo de esto es que las especies son capaces de crecer unas sobre
otras o eliminar al contendiente por competencia por espacio (exclusién competitiva).
Al mismo tiempo, los depredadores participan en la regulacion de la comunidad al
controlar las poblaciones de las presas, lo que mantiene una diversidad mayor de
especies (Paine, 1966; Ruesink, 2000; Sturaro et al., 2016).

Existe una gran cantidad de estudios que buscan elucidar la influencia de los numerosos
factores ambientales y bioldgicos que regulan las comunidades de los litorales rocosos
(Paine, 1966; Connell, 1972; Lubchenco, 1978; Ruesink, 2000; Sturaro et al., 2016). La
mayoria de estos autores abordan los patrones observados por la influencia de las
interacciones entre las especies, la biologia, el desarrollo larvar y las condiciones
ambientales. Sin embargo, estos estudios han evidenciado que patrones comunitarios
similares pueden ser explicados por diferentes factores como zonacién, competencia y
depredacion. Del mismo modo, se ha observado que diferentes patrones pueden
explicarse por el mismo factor (por ejemplo; la depredacion puede determinar zonacion
y patrones de diversidad) (Paine, 1966). Por consiguiente, los ec6logos marinos han
realizado un esfuerzo en proponer modelos de regulacion comunitaria que traten de

predecir en qué condiciones, cuales procesos son importantes (Menge y Branch, 2000).

Uno de los primeros modelos conceptuales sobre la regulacion comunitaria fue el de
Hairston et al. (1960), el cual se enfoco en las relaciones de los niveles troficos y
factores que regulan la poblacion, sin explicar patrones espaciales de distribucion,
abundancia o riqueza (Menge y Sutherland, 1987). En este modelo, los factores

reguladores pueden ser diferentes en cada nivel trofico. En el nivel trofico mas alto, la



competencia por alimento regula al depredador, pero la depredacion controla a los
herbivoros en los niveles intermedios y la competencia por espacio o luz controla a los
productores primarios. Al mismo tiempo, Hutchinson (1959) propuso al mundo un
debate con un modelo que explicaba que la diversidad de especies depende de las
variaciones de la intensidad de la competencia, depredacion o perturbaciones
ambientales (Hutchinson, 1959; cit. Paine, 1966 y Connell, 1978).

Otro modelo que obtuvo relevancia fue el de estrés ambiental propuesto por Menge
(1976). Su hipétesis incorpora los efectos de las perturbaciones abiéticas, depredacion,
competencia y densidad de reclutamiento. Adicionalmente, supone que los organismos
moviles (definidos como consumidores en el modelo) estan mucho mas influenciados
por el estrés ambiental que los organismos sésiles y que la complejidad de las redes

troficas disminuye frente al incremento del estrés ambiental (Menge y Sutherlan, 1987).

Posteriormente, Jane Lubchenco (1986) estudio el impacto de la herbivoria en los
procesos de sucesion e incorpor6é en su modelo la hipétesis que indica que cuando el
estrés ambiental disminuye, los factores bioldgicos son mas relevantes en la regulacion
de la poblacion. Otro modelo importante es el de nutrientes y productividad, el cual se
enfoca en incorporar los efectos de los diferentes gradientes ambientales, nutrientes y
productividad. En este modelo se propone que los ambientes difieren por la
productividad primaria, la cual a su vez depende de los gradientes de disponibilidad de
nutrientes (Fretweel, 1977; Okasanen et al., 1981).

Patrones de zonacion en los litorales rocosos

En los litorales rocosos se ha evidenciado draméticamente como las condiciones
ambientales producen patrones de zonacion muy marcados. Esta zonacion puede ocurrir
tanto en el plano horizontal (en litorales rocosos tipo plataforma) como en el plano
vertical (litorales tipo acantilado, con talid). De acuerdo con Stephenson y Stephenson
(1954), en estos gradientes de litorales rocosos se pueden evidenciar tres zonas,

claramente identificadas como:



e Supralitoral o supramareal, la cual posee una amplitud variable en funcién del
oleaje y constituye una transicion entre la tierra y el mar, solamente recibe
humedad por la salpicadura o vaporizacion de la ola (“spray”).

e Mesolitoral (intermareal): cubierta por el agua durante marea alta pero que
permanece descubierta y expuesta durante la marea baja.

e Infralitoral (submareal), la cual estd permanentemente sumergida o solo
excepcionalmente expuesta por periodos de tiempo cortos (Figura 1) (Taylor,
1978).

ZONA SUPRALITORAL

ZONAINFRALITORAL

Figura 2. Esquema de zonacion de tipica de una plataforma rocosa segin con
Stephenson y Stephenson (1954) (modificado de Borja et al. 2004).



Numerosos autores han coincidido que el patrén de zonacién es constante en todos los
litorales rocosos del planeta, a pesar de existir variaciones regionales relacionadas a las
diferencias en la accion del oleaje y condiciones ambientales (Stephenson, 1949, 1972;
Lewis, 1955, 1964; Menge, 1976; Dayton, 1971; Menge y Farrel, 1989). Generalmente,
la zona supralitoral es una zona dificil para la vida, siendo la diversidad muy baja. Los
organismos mas caracteristicos de esta zona son los liquenes, gasteropodos (Littorina) y
crustaceos cirripedos de la familia Balanidae. En la zona mesolitoral, las areas de la
franja superior estan tipicamente dominadas por gasteropodos del género Littorina,
seguido por cirripedos y algunas veces por algas foliosas, mientras que en la franja
intermedia frecuentemente se observan moluscos bivalvos y la zona baja es ocupada por
una gran variedad de invertebrados y franjas densas de algas benténicas (Hawkins y
Hartnoll; 1983).

Esta ultima zona, donde se encuentran las franjas de macroalgas, ha sido relevante
desde el punto de vista ecologico, debido a que a pesar de ocupar un area relativamente
pequefia en relacion a otras areas costeras, presenta una abundancia importante de
productores primarios benténicos con un aporte de carbono de 375 g C/m? afio, con lo
que proporcionan alimento, proteccion y habitat a muchos invertebrados marinos (Tabla
1) (Loic, 2011). Adicionalmente, estos organismos actian como una estructura fisica
que puede modificar la hidrodindmica y transporte de sedimento a la linea de costa
(Dean y Connell, 1987; Hernandez et al., 2010).



Tabla 1. Comparacion de la productividad primaria neta entre ambientes marinos

y terrestres (modificado de Loic, 2011).

Sistema Area Productividad Produccion neta
(108 km?) primaria neta anual
(g C./m? afio) 10'°g C/afio

Ecosistema Marino 359 132 47,5
Océano abierto (fitoplancton) 332 130 43
Zonas costeras 27 167 4,5
Manglares 1.1 1000 1,1
Praderas de fanerégamas 0.6 817 0,5
Macroalgas 6.8 375 2,5
Microfitobentos 6.8 50 0,3

Ecosistemas terrestres 148 200 29,6
Aguas continentales 1.9 100 0,2

Bosques 41 400 16,4
Desiertos 40 50 2

Las macroalgas marinas son el principal productor primario de la zona litoral y
consideradas pilares de la comunidad, porque controlan la disponibilidad de recursos a
otras especies y afladen complejidad espacial al sustrato, creando habitats
tridimensionales que incrementan la riqueza y diversidad al compararlos con sustratos
duros sin vegetacion (Dean y Connell, 1987; Hernandez et al., 2010). Estas algas
también sirven de soporte a otras algas epifitas, asi como de variados organismos sésiles
y moviles. Las plataformas rocosas cubiertas por macroalgas, generalmente presentan
abundancia y diversidad de invertebrados mayores que sistemas sin vegetacion por lo
que algunos autores sugieren que una complejidad morfoldgica alta por la estructura de
las macroalgas incrementa la abundancia y diversidad de la epifauna, lo que disminuye
la depredacion y el efecto de las perturbaciones por factores ambientales e incrementa la

disponibilidad de alimento y nimero de nichos diferentes (Torres et al., 2015).

Las macroalgas con una complejidad espacial elevada han sido reportadas como
hospedadores de una diversidad de invertebrados mayor que especies de macroalgas con
una morfologia méas simple (Attrill et al., 2000; Hooper y Davenport, 2006; Torres et



al., 2015). Ademas, esta relacion ha sido consistente en diferentes escalas espaciales.
Por ejemplo, a escala pequefia se ha observado que a lo largo del talo de las macrofitas
hay una diversidad mayor en sus partes estructuralmente mas complejas (Christie et al.,
2009; Hauser et al., 2006).

Torres et al. (2015) exploraron el papel de las diferencias morfol6gicas de 6 macroalgas
anuales (Chondracanthus teedii, Codium tomentosum, Dictyota dichotoma,
Mastocarpus stellatus, Osmundea pinnatifida y Stypocaulon scoparium) sobre los
patrones de abundancia y diversidad de la epifauna asociada. Sus resultados muestran
evidencias de diferencias en la abundancia y diversidad de epibiontes entre dichas
especies de macroalgas, lo que soporta la hipotesis de que la identidad del hospedador
es un factor importante en la estructuracion de la comunidad de epibiontes. Asimismo,
sus resultados apoyan la hipdtesis de que la abundancia y riqueza de especies estan
correlacionadas con la morfologia de la macroalga, e indican que la biomasa es una
variable que esta mas relacionada con la abundancia y riqueza de los taxones principales

de la comunidad.
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CAPITULO I. IMPORTANCIA ECOLOGICA DE LAS MACROALGAS EN
LOS LITORALES ROCOSOS.

1.1 Macroalgas como sustrato

La hipotesis de la heterogeneidad del habitat, aplicada en ecologia de macroalgas como
sustrato que es un postulado ampliamente reconocido que plantea que la diversidad y
abundancia de especies puede ser influenciada por la complejidad del habitat
(MacArthur y MacArthur, 1961). Esta idea viene desde la propuesta de la teoria de
biogeografia de islas de MacArthur y Wilson (1979), la cual explica el efecto de la
distancia y area en los patrones de diversidad. Entender esta relacion implica el
reconocimiento de la incidencia de la complejidad espacial en la regulacion de la
distribucion de las especies, refugios, reclutamiento y apareamiento de los organismos
(Orland et al., 2016).

De acuerdo con el planteamiento anterior, incrementos en la complejidad estructural del
alga, se relacionan con valores de diversidad y abundancia altos de organismos marinos
(Hull, 1997; Attrill et al., 2000; Hauser et al., 2006; Hansen et al., 2010; Torres et al.
2015). Ambientes mas complejos incrementan la disponibilidad de espacio y variedad
de recursos, los que proveen una variedad amplia de nichos. La complejidad del habitat
también puede reducir la competencia, depredacion y estrés del oleaje sobre la
macroalga (Veiga et al., 2014, 2016). Sin embargo, esta relacion positiva entre la
complejidad estructural en las macroalgas y la abundancia y diversidad de la fauna
asociada no siempre es evidente (Schreider, et al. 1988, 2003; Russo, 1990; Ayala y
Diaz, 2001).

Veiga et al. (2014) encontraron diferencias entre las comunidades de invertebrados
asociados a las macroalgas Chondrus crispus y Bifurcaria bifurcata, asi como la especie
invasora Sargassum muticum. Estos autores encontraron diferencias aparentes en la
complejidad estructural de las algas estudiadas a través de la evaluacion de la biomasa y
dimensién fractal. Ellos indican que a pesar que la complejidad estructural, ésta solo
tuvo relacion con la abundancia de especies y no con la riqueza de los invertebrados
epibiontes, se debe tomar en cuenta la identidad del alga, ya que juega un papel

importante en el ensamblaje de la comunidad.
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En una revision de los articulos sobre la hipdtesis de la heterogeneidad del hébitat
realizada por Tews et al. (2004), ellos encuentran que los términos “heterogencidad de
habitat” (22 %) y “diversidad de habitat” (20 %) cubrieron la mayoria de los sinGnimos
utilizados. El uso de ambos términos ha cambiado con el tiempo, siendo “diversidad de
habitat” mas ampliamente utilizado en los ‘60 y *70 y “heterogeneidad de hébitat” en
los ’80 y ’90. Una mencién aparte merece el término “complejidad de habitat”, que
registré un uso intermedio en el analisis de Tews et al. (2004), pero es frecuentemente
utilizado en articulos que han estudiado el efecto de la heterogeneidad generada por

plantas acuéaticas sobre sus organismos acompafiantes.

La complejidad de habitat ha tenido varias definiciones. Algunas de ellas la definen
como heterogeneidad en mosaicos (Kolasa y Rollo, 1991), otras la refieren como un
descriptor cualitativo de la heterogeneidad que permite construir mapas categoricos (Li
y Reynolds, 1995), con numero y arreglo de los distintos tipos de parches (Dodson,
2000) y la abundancia absoluta de los componentes estructurales individuales del
habitat (MacCoy y Bell, 1991). Los tres primeros articulos consideran a la complejidad
como un componente de la heterogeneidad, mientras que McCoy y Bell (1991) la
ubican en el mismo estatus de la heterogeneidad, a la que definen como la abundancia
relativa de los componentes estructurales individuales. McCoy y Bell (1991)
desarrollaron algunas definiciones aplicadas a los componentes estructurales del habitat.
Segun estos autores, el concepto de heterogeneidad implica una variacion atribuible a la
abundancia relativa por unidad de area o volumen. El término complejidad involucra la

presencia de diferentes componentes estructurales (Beck, 2000).

A pesar del desarrollo tedrico que ha tenido esta definicion, no existe consenso de como
medir la complejidad del habitat. Sin embargo, se han probado diferentes
acercamientos, los cuales dependen del grupo taxonémico y tipo de ecosistema. Para
evaluar la complejidad de la estructura de la vegetacion, usualmente se emplea:
biomasa, superficie area/volumen, rugosidad, dimension fractal y tamafio de los
espacios intersticiales. Algunos autores incorporan las caracteristicas funcionales del
grupo taxonémico de interés, tales como talla del organismo y abundancia (Meager y
Schlacher, 2012). El concepto de dimensién fractal empleado para estimar la

complejidad estructural, fue implementado en esta rama de la ecologia por Mandelbrot
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(1988) y ha tenido una aceptacién amplia, porque muchos objetos naturales tienen, al
igual que los fractales, caracteristicas relevantes y reiterativas a diferentes escalas.
Segun Mandelbrot (1988) la longitud de una costa depende de la longitud de la unidad
de medicion utilizada para medirla, y su forma presenta un patrén basico que se repite
de manera independiente a la escala que se esté considerando. El célculo empirico de la
magnitud conocida como dimension fractal, permite comparar cuantitativamente el
grado de irregularidad de diferentes cuerpos, y sirve para cuantificar la complejidad de
una estructura a escalas distintas (MacAbendroth et al. 2005). Una complejidad
estructural mayor se corresponde con una heterogeneidad de habitat mayor, y de esta

forma un valor mayor de dimension fractal.

Los litorales rocosos son ecosistemas, donde uno de los recursos criticos que
mayormente influye sobre el patrén de diversidad y abundancia es el espacio por la
disponibilidad de refugios. En consecuencia, la complejidad del hébitat se convierte en
un factor que afecta la talla, biodiversidad y abundancia de los invertebrados en este
sistema. Por este motivo, Meager y Schlacher (2012) proponen una metodologia métrica
para estimar la complejidad del microhabitat, que toma en cuenta la media del espacio
individual dentro de un &rea muestreada. Esta metodologia plantea una métrica
adimensional, que numéricamente captura las caracteristicas del espacio fisico ocupado
por un organismo individual. La premisa basica de este enfoque es que las dimensiones
del espacio fisico que directamente rodean a un organismo probablemente estén
relacionadas a como un organismo percibe y responde a la estructura del habitat. Los
autores colocaron a prueba su método en litorales rocosos con la determinacion de la
complejidad de los microhabitats para gasteropodos marinos de mas de 9 mm de
diametro, como la distancia que hay desde el centro del cuerpo de cada organismo a la
superficie fisica mas cercana en seis direcciones ortogonales. Estas direcciones se
orientaron en un plano longitudinal que divide el cuerpo de cada invertebrado en
secciones ventrales y dorsales. Conceptualmente, este enfoque es similar al de Attrill et
al. (2000) en la "ventana de percepcion de complejidad’, que también se ocupa de la
estructura del habitat desde la perspectiva del organismo, el cual adicionalmente

considera los componentes estructurales separados en cada escala.



13

1.2 Macroalgas y herbivoria

La importancia de las macroalgas en la zona intermareal no queda solo en su relevancia
como sustrato o refugio de numerosos organismos, sino también por su papel como
fuente de energia al ecosistema a través de los organismos herbivoros. La interaccion
entre macroalgas y organismos herbivoros presenta efectos considerables dentro de la
propia estructura comunitaria de las macroalgas (Olson y Lubchenco, 1991; Aguilera et
al., 2015). Por lo tanto, estas interacciones pueden influir en la productividad y otras
funciones ecoldgicas del sistema (Altieri et al., 2009). Uno de los primeros trabajos que
demuestran esta interaccion es el de Lubchenco (1978), en el que se evalla el efecto de
los herbivoros generalistas como Littorina littorea sobre la diversidad de algas de la
zona intermareal de los litorales rocosos de New England, tomando en cuenta las
preferencias alimenticias, competencia entre plantas y relacion con las variaciones de

las condiciones abioticas.

Posteriormente, la misma autora en 1981 y 1982 publica trabajos extensos que exponen
detalladamente los patrones biogeograficos, comunitarios y poblacionales en la relacion
planta - herbivoro. En su trabajo propone un modelo en el que el efecto de la herbivoria
depende de tres componentes: (1) la probabilidad de encuentros entre planta y
herbivoro, (2) la probabilidad de que el herbivoro consuma la planta una vez es
encontrada, ya que existen diferencias de preferencias entre especies de herbivoros y
planta y (3) la disminucion esperada del “fitness” del alga debido a la parte consumida
que no llega a reproducirse. El efecto de la herbivoria también estd condicionado en
funcién de la especie de alga, la identidad del herbivoro y las condiciones ambientales.
Asimismo, el modelo también plantea que los patrones de distribucion y abundancia de
las algas son una funcion de los cambios de las tasas de productividad, remocion por

herbivoria y competencia.

Los herbivoros son el principal puente entre los niveles tréficos superiores y productores
primarios en ambientes bentonicos someros (Cebrian et al., 2009). Se calcula que en
promedio, los herbivoros marinos remueven hasta un 68% de la abundancia de los
productores primarios (Poore et al., 2012). La herbivoria presenta un variado grupo de

efectos tanto negativos como positivos en la comunidad de algas desde una escala local
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hasta biogeografica, ya que en comunidades marinas puede haber una reduccién dramatica

de biomasa y alteracion de patrones de distribucion y estructura.

A continuacion se mencionan algunos de los efectos mas destacados de la herbivoria sobre

la comunidad de macroalgas:

e La actividad de remocion por herbivoros de especies competitivamente superiores
0 epifitas puede indirectamente facilitar el reclutamiento y crecimiento de

macroalgas con menor aptitud competitiva (Vinueza et al. 2014).

e La herbivoria sobre la comunidad de algas a menudo tiene efectos indirectos, tales
como la alteracién de la dominancia competitiva, facilitacion de la recolonizacion
y coexistencia entre especies de algas. (Dudgeon et al., 1999; Aguilera et al.,
2015).

e La herbivoria puede generar cambios en el comportamiento de la presa o afectar la
transformacion y biodisponibilidad de nutrientes (Peacor y Werner, 2001; Chase et
al., 2002; Grover, 2002; Hillebrand, 2009).

e Algunos organismos herbivoros pueden influir directamente sobre el crecimiento
vegetativo de los tejidos de las algas, simulando sobrecompensacion (Aguilera et
al., 2015).

1.3 Herbivoria y modelos de regulacion comunitaria tipo cascada troéfica

Los modelos de regulacion de las comunidades han demostrado que factores como la
disponibilidad de luz o nutrientes pueden influir directamente a niveles troficos
superiores, lo cual se conoce como efecto “bottom-up” o de abajo hacia arriba o
también conocido como efecto cascada trofica. Por otra parte, cuando los consumidores
afectan a los niveles troficos inferiores, este efecto se conoce como “top down” o
cascada trofica de arriba hacia abajo (Menge y Sutherland, 1987;). Estudios en la zona
intermareal han contribuido al conocimiento de estos efectos. Por ejemplo, Freidenburg

et al. (2007) describieron un efecto de abajo hacia arriba, al encontrar que el incremento
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de la concentracion de nutrientes por la presencia de guano proveniente de las aves
modifica la estructura comunitaria, a través del incremento de la biomasa de algas que a
su vez influye sobre el incremento de la abundancia de moluscos y organismos
epibiontes de las macroalgas. Leonard et al. (1999) describieron un proceso de arriba
hacia abajo en el que las condiciones ambientales determinan las fuerzas
hidrodindmicas, las cuales influyen sobre la disponibilidad de nutrientes, alimento y
larvas en la zona intermareal. Cuando la velocidad de las corrientes es alta, disminuye el
consumo por parte de los depredadores y, cuando el mismo se reduce, el efecto del
consumidor es elevado, porque las fuerzas hidrodindmicas no permiten accesibilidad al
recurso y especies de presas competitivas muy consumidas incrementan sus poblaciones

y excluyen a otras menos aptas.

En afos recientes se ha adoptado la perspectiva de integrar y reconocer relaciones de
co-dependencia o correlacionadas entre los procesos “top-dowm” y “bottom-up”,
considerando que la importancia relativa de cada uno de estos procesos y su relacion es
determinante para entender la variacion en la estructura comunitaria (Guerra et al.,
2009; Fistater et al., 2012). Freidenburg et al. (2007) publicaron un trabajo en el que se
evalUa la variacion espacial y temporal de los procesos “top-down” y “bottom-up” sobre
la abundancia de algas, considerando el efecto de los moluscos herbivoros, la
colonizacién de macroalgas bentdnicas, procesos de sucesion y condiciones
oceanogréficas. Ellos encontraron que la tasa de herbivoria varia en todas las escalas, 1o
que indica una relacion compleja entre los procesos que operan en cada escala espacial.
Los autores sugieren que las diferencias en la herbivoria parecen estar relacionadas con
los efectos directos e indirectos de las condiciones oceanogréficas, tasa de reclutamiento

y abundancia de organismos filtradores (lapas y cirripedos).

En este contexto, se destaca el papel de la herbivoria en los patrones de diversidad y
abundancia en los litorales rocosos marinos. Los herbivoros en el litoral rocoso
pertenecen a los grupos de los poliquetos, equinodermos, moluscos y crustaceos y
juegan un papel importante al ser organismos epibiontes de las macroalgas,
consumidores de algas y alimento de peces (Jernakoff y Nielsen 1997; Taylor 1998). La
mayoria de los estudios sobre la estructura de la comunidad de los litorales rocosos
evidencian la enorme influencia de grandes herbivoros como poliplacéforos, erizos,

gasteropodos y cangrejos (Meager y Schlacher 2012). Sin embargo, el papel de los
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mesoherbivoros, que incluye a los moluscos y crustaceos peracaridos de menos de 2,5
cm, es menos notable, a pesar que la densidad que estos organismos pueden alcanzar de
hasta centenas por metro cuadrado. Esto posiblemente se deba a la dificultad de su

identificacion taxonomica y la manipulacion de estos individuos (Ruesink, 2000).
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CAPITULO Il. IMPORTANCIA ECOLOGICA DE LOS ANFIPODOS

2.1 Caracteristicas generales de los anfipodos

Entre los estudios sobre los mesoherbivoros, los crustaceos peracaridos han recibido
menos atencion en comparacion a los gasterépodos (Jernakoff y Nielsen 1997). Esto
posiblemente se deba a la enorme diversidad de este grupo, lo cual dificulta el
aprendizaje para quienes se interesan en su estudio. Ademas, se tiene la limitacion de su
pequefio tamafo, la necesidad de observar estructuras diminutas y la comparacion
mediante microscopia, lo cual complica la identificacion de las especies (Thiel e
Hinojosa, 2005).

Los crustaceos marinos son el grupo mas diverso en especies, de los cuales el 40% de la
Clase Malacostracos pertenecen al superorden Peracarida (Anexo 1). Los crustaceos
peracéridos son un grupo de organismos con una amplia diversidad de formas de vida,
tamarfio y tipo de alimentacion (De Broyer y Jazdzewski, 1996), capaces de alimentarse
de detritus, animales, macroalgas, microalgas y foraminiferos (Guerra-Garcia et al.,
2014).

Los peracaridos agrupa a los érdenes: Amphipoda, Bochusacea, Lophogastrida, Mictacea,

Isopoda, Pygocephalomorpha, Spelaeogriphacea, Stygiomysida, Tanaidacea,
Mysida y Cumacea, los cuales presentan abundancia alta, gran riqueza de especies y
distribucion amplia, tanto en litorales de fondos rocosos y blandos. De este superorden,
los anfipodos con 72 familias se presentan como piezas claves en las comunidades del
bentos, por el papel que ocupan en el control de la biomasa y diversidad de las
comunidades de macroalgas en los ecosistemas costeros. Los anfipodos pertenecen al
grupo de los herbivoros mas efectivos entre los invertebrados, debido a su gran
resistencia a los mecanismos de defensas quimicas de las algas, asi como a su habilidad
de alimentarse de formas alternativas (Thiel et al, 2004). Estos organismos son
abundantes y tienen una distribucion amplia en ambientes marinos entre 0,5 y 10 m de
profundidad, donde hay praderas de fanerogamas marinas, macroalgas, restos de conchas
y fondos suaves (Ortiz y Lemaitre, 1994).
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El cuerpo de los anfipodos se caracteriza por no tener caparazon, cuerpo arqueado y
generalmente comprimido lateralmente y ojos sésiles. El cuerpo esta dividido en tres
regiones o tagmas: cabeza, pereion (torax) y abdomen. En la cabeza poseen dos pares de
antenas, la primera llamada anténula y la segunda antena. En el pereion poseen siete
segmentos toracicos unirrdmeos, cada uno con siete artejos denominados coxa, basis,
isquio, mero, carpo, propodio y dactilo. Seguidamente, continlan seis segmentos
abdominales divididos en dos porciones de tres segmentos; los tres pares anteriores
agrupados en el pleon (o abdomen) con los apéndices natatorios Ilamados pledpodos;
los tres pares posteriores son el urosoma con tres pares de uropodos (Figura 2) (Thiel e
Hinojosa, 2005).
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Figura 2. Representacion esquematica de las diferentes partes del cuerpo de un anfipodo
(Tomado de Thiel e Hinojosa, 2005)

Las primeras descripciones de los anfipodos comenzaron con Latreille (1816) al
incluirlos en el grupo Malacostraca por la presencia de caparazon, luego con Barnard
(1962) continuaron los trabajos de identificacion en todos los continentes, reportando
hasta 1991 alrededor de 5.733 especies solo de la familia Gammarida. Recientemente
Ahyong et al. (2011) indicaron la existencia de 9.896 especies de anfipodos, incluyendo

acuaticos y terrestres. En la actualidad, las publicaciones sobre anfipodos abordan
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interrogantes sobre sus patrones de abundancia y diversidad, considerando factores

mdaltiples, tales como: condiciones ambientales, la interaccion con sus depredadores, la

complejidad del habitat, tolerancia fisiologica, sensibilidad a compuestos toxicos y

preferencias alimenticias. En un analisis bibliométrico que comprende los ultimos 50

afios, se observa que los paises con mayor numero de investigaciones en estas areas son

Estados Unidos de Norteamérica, Canad, Inglaterra y Australia, y entre los paises de

Ameérica del Sur destacan Brasil, Argentina y Chile con mas de 100 publicaciones
(Figura 3).
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Figura 3. Numero de publicaciones sobre anfipodos por paises.

También existen estudios que proponen el potencial interesante de los anfipodos como
recursos alimenticios en la acuicultura (Baeza, 2010). Ademas, los anfipodos a menudo
son incluidos en los ensayos ecotoxicologicos y propuestos como buenos bioindicadores
de la calidad de los habitats marinos (Conradi et al., 1997; De-La-Ossa-Carretero et al.,
2012). A pesar de la importancia de los anfipodos en los ecosistemas marinos, se
conoce poco acerca de sus habitos y comportamientos alimenticios en los ecosistemas
bentonicos (Duffy y Hay, 2000; Guerra-Garcia et al., 2014), asi como de su ecologia en

general.
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2. 2 Aspectos ecoldgicos de los anfipodos

Los anfipodos conforman el taxon dominante en los litorales rocosos y fondos blandos
(De-La-Ossa-Carretero et al., 2011) y se presentan como uno de los grupos maés
diversos de los crustaceos con respecto a los estilos de vida, nivel tréfico y habitat (De
Broyer y Jazdzewski, 1996). Su gran abundancia, riqueza y distribucién amplia sugieren
que los anfipodos juegan un papel importante en la ecologia de estos habitats (Conlan,
1994) Son un vinculo importante entre la produccion primaria y secundaria y niveles
tréficos superiores, tales como peces, aves y mamiferos (Legezynska et al., 2012;
Conradi y Cervera, 1995; Vazquez-Luis et al., 2012).

Por otra parte, los papeles troficos y tipos funcionales de los anfipodos se han estudiado
aproximadamente, en aproximadamente menos del 10% de las especies con muy pocos
enfoques cuantitativos hasta el momento (Dauby et al., 2001; Mancinelli y Rossi,
2002). Tradicionalmente, las preferencias de alimentacién de los anfipodos se han
evaluado utilizando las observaciones in situ y de laboratorio, experimentos de
alimentacidn, analisis de contenido intestinal y estudios de la morfologia funcional de
los apéndices de alimentacion (Legezynska et al., 2012). EI conocimiento de la ecologia
de la alimentacion de los anfipodos se ha ampliado recientemente con la utilizacién de
biomarcadores tales como lipidos, acidos grasos e is6topos estables (Mancinelli, 2012)
para estimar los niveles tréficos y de fuentes de carbono (Sereide y Nygard, 2012).
Segun el compendio de esta informacion, los anfipodos se pueden clasificar de acuerdo

con su método de recoleccion de alimentos en:

e Filtradores: provistos de numerosos apéndices setosos, antenas y gnatépodos,
adaptados para filtrar mediante la creacion de una corriente de filtracion.

e Herbivoros: anfipodos que raspan la superficie del sustrato para consumir la
biopelicula de microorganismos (diatomeas, algas epifitas, bacterias y ciliados)
o directamente el sustrato vegetal.

e Depredadores: generalmente relacionados a una alimentacion sésil de presas
pequefias, larvas, copépodos, anélidos y nematodos.

e Necrofagos: organismos de aguas profundas provistos de un sistema muy
sensible para localizar cadaveres y comer carrofia (Bellan-Santini, 1998).
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La asignacion de una especie a una de estas cuatro categorias basadas en el analisis de la
dieta puede ser una tarea dificil, ya que un herbivoro también puede ingerir detrito que
probablemente se une a los tejidos de macroalgas (Guerra-Garcia et al., 2014).
Asimismo, especies detritivoras también pueden alimentarse accidentalmente de presas
pequefias, como copépodos. Por lo tanto, los limites entre omnivoros y las restantes
categorias son a menudo dificiles de establecer con base en los porcentajes de cada
elemento y criterios asumidos por diferentes autores. En general, una gran diversidad
trofica parece ser una caracteristica de las comunidades de anfipodos y uno de los
factores més importantes que les confiere el éxito en su dispersion en ambientes

diferentes (Legezynska et al., 2012; Guerra-Garcia et al., 2014).

Al respecto, Guerra-Garcia et al. (2014) realizaron un estudio importante en el que
describieron la dieta de 149 especies distribuidas en 33 familias y 77 géneros de
anfipodos de la peninsula ibérica, incluyendo especies del Mediterraneo y Atlantico.
Los resultados de los contenidos intestinales de las especies de anfipodos estudiadas
incluyeron detrito, metazoos (crustaceos, poliquetos, oligoquetos e hidrozoos),
macroalgas, microalgas y foraminiferos. EI componente dominante fue detrito, seguido
de crustaceos (principalmente copépodos), que constituyeron las presas mas frecuentes
en el consumo de especies carnivoras, y tejidos de macroalgas, que fueron
caracteristicos de los contenidos de anfipodos herbivoros. Sin embargo, encontraron que
muchas familias incluyen especies con diferentes habitos de alimentacion, tales como
los de la familia Amphilochidae, los cuales presentaron especies carnivoras, detritivoras

y omnivoras.

En términos generales, Guerra-Garcia et al. (2014) concluyeron que las familias que se
alimentan de detrito se caracterizan por un molar inferior méas fuerte, mientras que en
las especies carnivoras parecen tener una tendencia hacia la reduccion del molar
inferior. El porcentaje de macroalgas en los contenidos digestivos se asocio en la
mayoria de los casos a una reduccion o pérdida del palpo mandibular. La diversidad
trofica de las especies de anfipodos evaluadas por Guerra-Garcia et al. (2014) indica
que los anfipodos emplean diferentes recursos alimenticios dentro de sus microhabitats.

Esto sugiere que cada especie juega un papel funcional como mediadores en las tramas
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troficas desde los productores primarios a los consumidores de mas alto nivel en los

ecosistemas marinos que habitan.

Un namero limitado de estudios sugiere que la alimentacion de los anfipodos como
mesoherbivoros puede influir en la composicion de las algas benténicas (Duffy y Hay
2000). Uno de los primeros trabajos fue el de Brawley y Adey (1981), quienes
trabajaron con mesocosmos en arrecifes de coral. En este estudio el establecimiento de
algas filamentosas dio paso al dominio de macroalgas rojas después de la introduccién
del anfipodo Ampithoe raymondi. Experimentos y observaciones posteriores también
demostraron cambios en el ensamble de algas marinas, lo que estuvo relacionados con
el aumento de la poblacién de invertebrados epifaunales (Kangas et al., 1982; Haahtela,
1984; Tegner y Dayton, 1987). Sin embargo, Duffy y Hay (2000) presentaron
resultados de un estudio disefiado para evaluar experimentalmente la importancia
relativa del la herbivoria de peces omnivoros y anfipodos, asi como la competencia
entre las algas en la mediacion del patron caracteristico de dominancia de algas pardas
sobre sustratos duros en el norte de Carolina, Estados Unidos de Norteamérica. Ellos
emplearon una matriz factorial, replicando mesocosmos al aire libre, con manipulacién
de la abundancia de herbivoria de peces omnivoros y anfipodos en una sucesion
bentonica de cinco meses. Concluyeron que los datos apoyan el papel importante tanto
de la herbivoria de anfipodos y la competencia entre algas en la supresion de la
dominancia de las algas pardas, cuando los peces depredarores de anfipodos estan
ausentes. En el caso de la extraccion de los organismos herbivoros, se encontré una
segunda configuracion en la comunidad donde la dominancia estuvo distribuida entre
las algas verdes Enteromorpha sp. y Cladophora sp. a lo largo de los cinco meses, es
decir, la dominancia de las algas pardas en el sistema estudiado parece estar facilitado
por un mecanismo semejante al modelo de cascada trofica “top-down”, en el que los
peces depredadores suprimen la densidad o la actividad de anfipodos en la herbivoria, y
esto a su vez permite que las algas pardas se desarrollen (Carpenter et al., 1985). Es
importante destacar que durante el experimento, se evidencid que este efecto se debe
casi en su totalidad al consumo por parte del anfipodo Ampithoe longimana, lo que

devel6 su preferencia alimenticia de éste por algas pardas como Sargassum sp.

Existen varios estudios en los cuales se evalGan diferentes especies de mesoherbivoros

que presentan diferencias en las preferencias alimenticias, lo que puede tener
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consecuencias en la organizacién de la comunidad y especialmente en las macroalgas
(Duffy 1990). Sin embargo, es poco lo conocido sobre la alimentacion y nutricion de los
anfipodos (Cruz-Rivera, Hay 2000). En el anexo 2 se presenta una lista de 17 estudios
que indican las preferencias alimenticias de varias especies de anfipodos, observandose
una preferencia de herbivoria por algas pardas en la mayoria de las investigaciones.
Algunos autores establecen que la calidad nutricional, palatabilidad y defensas quimicas
de las macroalgas son caracteristicas importantes en la determinacion de la seleccion del
alimento y juegan un papel importante en la sobrevivencia, crecimiento y reproduccion
de los anfipodos (Cruz y Hay, 2003; Taylor et al., 2003; Macaya et al., 2005; Duarte et
al., 2011; McCarty y Sotka, 2013)

Uno de los factores estudiados que configuran la comunidad de anfipodos epibiontes es
la estructura del habitat. En litorales rocosos, las macroalgas pueden servir de hébitat
tridimensional y fuente de alimento, como se ha mencionado anteriormente, diferentes
especies de macroalgas dan soporte a diferentes ensamblajes comunitarios (Schreirder et
al., 2003; Jacobi y Langevin 1996; Guerra-Garcia 2012). Cacabelos et al. (2010)
evaluaron el efecto de la estructura del habitat en el ensamblaje de especies de
peracaridos con empleo de las macroalgas Sargassum muticum y Laminaria ochroleuca,
asi como algas artificiales de polipropileno que imitaban la disposicion simple de L.
ochroleuca y la complejidad estructural de S. muticum. Las dos conformaciones fueron
colocadas con 4 réplicas en el litoral rocoso durante 34 dias. Posteriormente, su fauna
asociada fue analizada, al igual que a las unidades de macroalgas naturales. Estos
autores presentaron resultados que soportan parcialmente la hipotesis planteada, ya que
encuentran diferencias significativas en la densidad de los crustaceos peracaridos entre
las dos macroalgas artificiales, pero no en las algas naturales. En estas ultimas,
encontraron diferencias en el ensamblaje comunitario. pero sin ninguna relacién con la
complejidad estructural del alga. Por otro lado, Jacobi y Langevin (1996) evaluaron la
importancia de las caracteristicas geométricas del sustrato en la tasa de colonizacion o
asentamiento de los organismos bentdnicos, especialmente de la epifauna mavil
constituida mayoritariamente por crustaceos peracaridos. Para cuantificar las diferencias
en la geometria del sustrato, se calcularon 5 caracteristicas arquitectonicas; 2
estructurales (area total y cantidad de laminas o pliegues) y tres espaciales (area de
interseccion, volumen total e intersticial). Emplearon 6 tipos de sustratos artificiales de

plastico con dos formas geométricas: conicas y cilindricas. La prueba se realizo en el
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litoral rocoso de la estacién biolégica CEBIMar de la Universidad de Sao Paulo, Brasil.
La tasa de colonizacién y densidad de organismos se evaluaron durante series de tiempo
cortas de 12 semanas durante 4 afios. Los autores determinaron que el sustrato laminar
fue la caracteristica geométrica que mas influyé en la composicion epifaunal y
densidad. Este tipo de sustrato se correlaciond con densidades elevadas de la epifauna 'y
una tasa de colonizacion inicial alta. Dicha correlacion fue especialmente marcada para

las especies de anfipodos.

2.3 Anfipodos como bioindicadores de contaminacién por metales

Los anfipodos también son utilizados como bioindicadores de contaminacién en
ambientes estuarinos, dulceacuicolas y marinos debido a sus caracteristicas Unicas, ya
que son ecoldgicamente importantes, abundantes, faciles de colectar y manipular en el
laboratorio, se encuentran en diferentes habitats, poseen diversas estrategias de
alimentacion y presentan la particularidad requerida para un buen bioindicador, en
mostrar variaciones en el “fitness” fisioldgico por alteraciones en el ecosistema
(Schreider et al., 2003; Wallace y Estephan, 2004; King et al., 2006; Pelletier et al.,
2010; Bundschuh et al., 2011).

Diversos protocolos se han establecido en Estados Unidos de Norteamérica, Australia,
Nueva Zelanda y Europa para emplear a los anfipodos como bioindicadores de los
impactos de contaminantes en ecosistemas acuaticos (ASTM, 1990; ASTM, 1992;
Wallace, 2004; Costa et al., 2005). En Europa se desarrollo un protocolo para el
anfipodo Corophium volutator; un método estandar para evaluar la toxicidad aguda en
sedimentos marinos (Costa et al., 2005). Asi mismo, en Norteamérica se emplean
métodos para evaluar la toxicidad aguda con los anfipodos Leptocheirus plumulosus,
Ampelisca abdita y Hyalella azteca (ASTM, 1992, 2005, 2008; EPA, 2001). Sin
embargo, las pruebas crénicas se han desarrollado muy poco, a excepcion de
Norteamérica, donde existe un protocolo para evaluar la toxicidad a este nivel en
sedimentos (Costa et al., 2005).

Los anfipodos también han sido empleados como marcadores bioldgicos especificos de
las actividades enziméticas 0 reacciones bioquimicas, tales como: la actividad

acetilcolinesterasa (Olsen et al., 2008; Benoit et al., 2009), glutation-S-transferasa y
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glutation peroxidasa; la activacion de la proteina HSP70 (Werner et al., 1998);
destoxificacion por metalotioninas (Mouneyrac et al., 2002; Wallace y Luoma 2003;
Geffard et al., 2010) y por lisosomas (Amiard, 2006).

Es importante destacar que los anfipodos que pertenecen al bentos marino son un punto
focal en las evaluaciones de contaminacion y programas de monitoreo, por su capacidad
para sefialar cambios a mediano y largo plazo y por su sensibilidad para detectar y
reflejar entradas de fuentes difusas de contaminacion o de materia organica (Neupart et
al., 2005). También son empleados en conjunto con los poliquetos en indices para medir
la calidad de las aguas en ambiente marinos: indice del estado del medio ambiente
estuarino del golfo de México, Macrobenthic Index of Sheltered Systems, indice BOPA
por sus siglas en Inglés “Benthic Opportunistic Polychactes Amphipods” y BO2A
“Benthic Opportunistic Annelids Amphipods” (Dauvin et al., 2016).

Los anfipodos como organismos epibentonicos dominantes tienen importancia
ecologica y poseen un papel clave en el ciclaje de nutrientes dentro de las comunidades.
Por lo tanto, estos crustaceos pueden influir en la transferencia de contaminantes a lo
largo de las cadenas alimenticias (Bat et al., 1998; Kahle y Zauke, 2003; Marsdena y
Rainbow, 2004; Seebaugha et al., 2005; Rainbow, 2007).

La asimilacion de metales presentes en la dieta 0 su absorcion por exposicion pueden
tener consecuencias toxicoldgicas importantes a largo plazo para poblaciones de
invertebrados acuéaticos (Correia et al., 2004; Yoo et al., 2004; Kramer et al., 2006;
Geffard et al., 2007). Se ha reportado que una de las rutas de captacion de metales en
los anfipodos es a través de la ingesta, por lo que la ingesta de sedimentos y alimentos
contaminados ha sido la principal via de bioacumulacién de metales pesados durante la
exposicion cronica, pero la importancia relativa de cada ruta de absorcion en
membranas celulares epiteliales, intestinos y branquias difiere entre especies (Figura 4)
(Timofeyev et al., 2008).
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Figura 4. Diagrama de anfipodo mostrando rutas potenciales de absorcion de metales
(modificado de Marsden y Rainbow, 2004).

Los impactos de la contaminacion por metales en el ambiente tienen una variedad de
efectos sobre los anfipodos, que incluyen el aumento o disminucién de la locomocion,
elevacion de las corrientes respiratorias, disminucion en el consumo de oxigeno,
reduccion de la tasa de alimentacion y crecimiento, descenso significativo en la
osmolalidad, y finalmente la muerte (Brooks y Lloyd, 2003; Gagne et al., 2005; Geffard
et al., 2007; Felten et al., 2008; Issartel et al., 2010; Timofeyev et al., 2008; Geffard et
al., 2010).

La supervivencia de los anfipodos expuestos a los contaminantes depende de muchos
factores internos y externos, incluyendo la concentracion de contaminante, tiempo de
exposicion, temperatura, composicion de los sedimentos y el tamafio o0 madurez de la
especie estudiada. Cuando los anfipodos se exponen a concentraciones crecientes de
metales pesados disueltos, la supervivencia, el crecimiento y la tasa de fecundidad
disminuyen al aumentar las concentraciones del metal en el medio (Marsden, 2002;
Mayin et al., 2006; Costa et al., 2008; Maazouzi et al., 2008; Pastorinho, 2009). La
exposicion a contaminantes puede provocar respuestas que requieren energia como la
defensa contra las toxinas y reparacion de los dafios causados por las mismas,
reduciendo la cantidad de energia disponible para la reproduccion y en consecuencia

disminucion de la poblacion (Mayin et al., 2006).
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A partir de la gran cantidad de estudios publicados, se observa que se ha realizado un
gran esfuerzo en investigar los efectos de los metales en los anfipodos (Zaukea et al.,
2003; Borgman et al., 2004). Sin embargo, la rutina de evaluar la bioacumulacion en
todo el cuerpo, en lugar de tener en cuenta la distribucién diferencial de los metales en
los 6rganos diana o la cantidad de metal incrustado en el exoesqueleto y revestimiento,
se puede dar lugar a conclusiones erroneas acerca de la dosis y relaciones de respuesta.
Ademas, s6lo un numero limitado de estudios han diferenciado los efectos de los
contaminantes sobre las diferentes etapas de la historia de vida (embriones, recién

nacidos y juveniles) (Manyin, 2002; Pastorinho et al., 2009).

Los datos sobre las variaciones introducidas por el género en la bioacumulacion de
metales son todavia fragmentarios. Por lo tanto, para la mayoria de los estudios con una
sola etapa de la historia de vida (generalmente adultos), se emplean todos los
organismos sin separacion de sexo (masculinos y femeninos). Por esto se observa la
necesidad del estudio de las diferencias relacionadas con la bioacumulacion de metales
por género. Por otra parte, son escasos los estudios que evaltan el efecto del estado
nutricional del organismo antes de la prueba de exposicion al metal, a pesar de que esta
situacion puede dar lugar a errores en la interpretacion de los resultados en evaluaciones
de biomagnificacion y extrapolacion ecodinamicas (Pastorinho et al. 2009). Desde el
punto de vista ecologico, no tomar estos factores en cuenta puede dar lugar a datos
parciales o interpretaciones erroneas. Esto puede tener consecuencias ecoldgicas

importantes en los calculos de evaluacion de riesgos ambientales.

Mas alla de los efectos directos del metal sobre un anfipodo especifico se encuentran las
consecuencias de la bioacumulacion de metales en todos los niveles de la trama,
problema que puede transcender al ecosistema. (Seebaugha et al. 2005). Por eso, es
importante la evaluacion de los efectos intraespecificos de la bioacumulacion de metales
en los organismos que forman parte importante de los eslabones iniciales de la trama
trofica en ambientes marinos, para luego correlacionarlos con los efectos de

bioacumulacion interespecificos de toda una comunidad.

Para mejorar el uso de los bioindicadores en un gran nimero de situaciones es de gran
interés el desarrollo de esta herramienta en los diferentes taxones. Un enfoque eficiente

de monitoreo en una zona determinada se realiza con empleo de multiples especies
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identificadas, como bioindicadores potenciales, colocando a disposicién una gran
cantidad de indicadores con diferente sensibilidad fisiologica al estrés o la
contaminacion. Es importante que se tome en cuenta el desarrollo de los indicadores en
todos los grupos funcionales de una comunidad y el compartimiento donde se encuentra
expuesto, tal como la columna de agua, el sedimento o de su interfaz (Guerlet et al.,
2008).

En la actualidad, Venezuela se encuentra realizando grandes esfuerzos por iniciar la
explotacion de hidrocarburos costa afuera, lo que intensificard las operaciones que
impactan los ecosistemas marinos por el uso constante de un numero mayor de
embarcaciones, rutas maritimas y muelles. Asimismo, esto generara una gran cantidad
de desechos contaminantes impregnados con metales pesados, ripios de perforacion e
hidrocarburos, los cuales pueden ser liberados al ambiente de forma accidental,
ocasionando impactos negativos sobre los organismos marinos. Por esto se hace
necesaria la identificacion de biomarcadores y/o bioindicadores adecuados para evaluar
los efectos de dichos contaminantes en los organismos de ecosistemas marinos, que
pueden participar facilmente en programas de monitorizacién de largo plazo. Por esta
razon, se hace pertinente la consideracion del estudio de los anfipodos marinos del
litoral rocoso como una herramienta para la evaluacion de posibles impactos
ambiéntales en Venezuela ya que son un grupo importante dentro de la composicion
faunistica y con una excelente representacion en las costas venezolanas (Martin y Diaz

1995; Estudio de linea base Mariscal Sucre).

Las investigaciones sobre los anfipodos en Venezuela comenzaron con Stephensen
(1947), y seguidamente en camparias discretas por el Caribe, de especialistas extranjeros
que abordaron varios puntos de las costas de Venezuela, colaborando con la descripcion
de especies autdctonas (Ruffo, 1950, 1954; Barnard, 1954; Van Lieshout, 1983; Stoner
y Lewis, 1985; Barnard y Thomas, 1987). Galan (1985) realizé una de las primeras
investigaciones exhaustivas a nivel taxonomico de este grupo y desde entonces se han
encontrados varias publicaciones con enfasis particular en los anfipodos de la costa
centro-occidental del pais (Martin et al. 2002; Martin y Diaz 2003; Huck et al., 2007).
En las Gltimas dos décadas los investigadores Martin y Diaz realizaron varios trabajos
taxondmicos y aportes sobre algunos aspectos ecologicos del grupo (Ortiz et al., 2000;
Diaz y Martin, 2000; Martin, 2001; Martin, 2002; Martin y Diaz, 2003; Martin et al.,
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2002). Asi mismo, se han realizado numerosas publicaciones sobre la dinamica
poblacional y biologia de Talorchestia margaritae (Huck et al. 2007; Sénchez, 1985;
Blanco, 1980; Lopez et al. 2010), pero todavia existen muchos vacios de informacion
sobre las especies. Se requiere intensificar los esfuerzos de bdsqueda en numerosas
zonas no exploradas, ya que para el Caribe se han identificado 535 especies de
anfipodos identificadas y para Venezuela solo se han reportado 206 especies (Martin et
al., 2013).

Los anfipodos constituyen uno de los grupos zooldgicos méas ignorado en los estudios
de los ecosistemas marinos venezolanos. Es necesario aumentar los esfuerzos de
investigacion sobre la biologia y ecologia de los crustaceos anfipodos y contribuir al
conocimiento del grupo, dada la diversidad de éstos en los ecosistemas marinos costeros
tropicales y su importancia ecoldgica (Martin et al 2002; Martin y Diaz 2002, 2003;
Martin et al 2000; Diaz y Martin 2001). Asimismo, la informacion ecolégica de una
especie es esencial para el disefio de estrategias de manejo, proteccion y conservacion

adecuados.
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CAPITULO IIl. LINEAMIENTOS DE LA INVESTIGACION ENMARCADA EN
EL PROYECTO DE LA TESIS DOCTORAL

Las macroalgas marinas son el principal productor primario de los litorales rocosos y se
consideran pilares de la comunidad, porque controlan la disponibilidad de recursos a
otras especies y afiaden complejidad espacial al sustrato, lo que incrementan la riqueza y
diversidad al compararlos con sustratos consolidados sin vegetacion. Otra propiedad
importante de las macroalgas en los litorales rocoso radica en su papel como fuente de
energia al ecosistema a traves de los organismos herbivoros. Esta interaccion entre
macroalgas y los herbivoros presenta efectos considerables dentro de la propia
estructura comunitaria de las macroalgas pudiendo influir en la productividad, riqueza,
estructura comunitaria, reduccion dramatica de biomasa y alteracion de patrones de

distribucion.

La mayoria de los estudios sobre la estructura de la comunidad de los litorales rocosos
evidencian la enorme influencia de grandes herbivoros, sin embargo, el papel de los
mesoherbivoros, es menos notable, a pesar de su alta densidad que puede alcanzar de
hasta centenas por metro cuadrado. Esto posiblemente se deba a la dificultad de su
identificacion taxondémica y la manipulacién de estos individuos. Los anfipodos
presentan abundancia alta, gran riqueza de especies y distribucion amplia, tanto en
litorales de fondos rocosos y blandos. Este grupo se presentan como piezas claves en las
comunidades del bentos, por el papel que ocupan en el control de la biomasa y
diversidad de macroalgas en los ecosistemas costeros, asi como su papel como un

eslabon importante en la trama trofica.

Estos organismos son abundantes, tienen una distribucion amplia en ambientes marinos,
se reproducen rapidamente y presentan una sensibilidad intermedia a perturbaciones
antropogénicas por lo que a menudo son incluidos en los ensayos ecotoxicoldgicos y
propuestos como buenos bioindicadores de la calidad de los habitats marinos.
Actualmente, los anfipodos constituyen uno de los grupos zooldgicos mas ignorado en
los estudios de los ecosistemas marinos venezolanos. Es necesario aumentar los

esfuerzos de investigacion sobre la biologia y ecologia de los crustaceos anfipodos y
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contribuir al conocimiento del grupo, dada la diversidad de éstos en los ecosistemas

marinos costeros tropicales y su importancia ecolégica.

En conclusion, la importancia ecologica de la comunidad de anfipodos se puede resumir
con los siguientes aspectos:
(1) estructuran la comunidad de los litorales rocosos por el papel que ocupan en el
control de la biomasa y diversidad de macroalgas en los ecosistemas costeros,
(2) son un eslabon importante en la trama trofica por lograr la conexion entre los
productores primarios y secundarios,
(3) constituyen piezas clave en el intercambio energético como recurso de
numerosos depredadores, tales como peces, aves y mamiferos,
(4) contribuyen en el ciclaje de nutrientes,
(5) tienen una distribucion amplia y son abundantes en ambientes marinos y

(6) son ampliamente empleados como bioindicadores de contaminacion.

Debido al importante funcion de la comunidad de anfipodos surge la propuesta de
evaluar la estructura poblacional y asociaciones ecoldgicas del anfipodo Hyale pygmaea
(Ruffo 1950) presente en las comunidades de macroalgas del litoral rocoso del estado

Miranda.

En los trabajos sobre la distribucion de los anfipodos en Venezuela, se reportan una
abundancia y frecuencia de aparicion elevadas de la especie Hyale pygmaea. Esta
especie asociada a macroalgas solo esta registrada para Venezuela y a pesar de los
diversos estudios respecto a la distribucion geografica de Hyale pygmaea, no se

encuentra mucha informacion sobre sus aspectos ecoldgico.

En esta propuesta, tomaremos en cuenta todo lo antes expuesto sobre las teorias
ecologicas aplicadas a litorales rocosos, las que tienen incidencia sobre la organizacion,
diversidad y abundancia en la comunidad de anfipodos en litorales rocosos, asi como
también la importancia de las macroalgas como fuente de alimento y refugio de la

comunidad de invertebrados en los litorales rocosos.
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Para cumplir con este propdsito, nos plantemos como objetivos especificos los

siguientes apartes:

1.

Determinar los parametros poblacionales (estructura de tallas, proporcion de
sexos, estadio reproductivo, etapa del ciclo de vida) de las especies de
anfipodos encontradas en comunidades de litoral rocoso del Edo. Miranda, con
énfasis especial en la especie Hyale pygmaea.

Evaluar la distribucion espacial del anfipodo Hyale pygmaea asociado a
macroalgas del litoral rocoso en 4 ecoregiones de Venezuela.

Conocer la composicién y estimar la abundancia y frecuencia relativas de la
comunidad de las macroalgas del litoral rocoso.

Conocer la composicion y estimar la abundancia de la comunidad de
epibiontes presentes en las macroalgas del litoral rocoso.

Analizar las variables fisicoquimicas que inciden en la dindmica de las
comunidades de invertebrados y macroalgas del litoral rocoso del estado
Miranda.

Evaluar las asociaciones de Hyale pygmaea con la comunidad de epibiontes,
las macroalgas del litoral rocoso y su relacién con las variables fisicoquimicas.

Evaluar la factibilidad del empleo de Hyale pygmaea como bioindicador de
contaminacion acuatica.

El presente estudio se llevara a cabo en dos (2) localidades del municipio Brion del

estado Miranda. Las localidades seleccionadas para el estudio fueron playa Caiméan y

playa Caracolito, por su plataforma rocosa extensa y abundancia de macroalgas (Figura

5).
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Figura 5. Ubicacion geografica del area de estudio, Edo. Miranda, Venezuela.

3.1 Metodologia general

Para este proyecto se emplearan muestras recolectadas mensualmente en la zona
intermareal, entre junio de 2014 y junio de 2015. Se tomaron muestras en 6 puntos de
cada playa, utilizando cuadratas de 2.500 cm? dividida en cuadrantes de 100 cm?. En los
puntos seleccionados se tomaron 4 cuadrantes, donde se observaba la mayor cobertura
de las algas para obtener un total de area muestreada de 400 cm?. Las macroalgas y
organismos epibiontes fueron extraidos manualmente con bolsas plasticas y
posteriormente colocadas en envases con agua de mar, para separar los invertebrados de
las macroalgas. Para realizar la separacion de los organismos epibiontes del alga, se
colocaron unos pocos mililitros de etanol en el envase de agua de mar (Barnard, 1976).
Seguidamente, los organismos fueron vertidos en un tamiz de luz de 0,50 mm para su
recoleccion final. La preservacion se realiz6 con etanol al 70% v/v en agua de mar. Los
organismos encontrados seran identificados con ayuda de microscopios estereoscopicos
Leica DMIL con un objetivo entre 1.0x/0.125 y aumento de 0.8x — 8x.. Cada organismo
se identificard hasta el nivel taxondmico inferior posible, por medio de claves

taxondmicas, ilustraciones y fotografias (Thomas, 2003; Littler y Littler, 2000).
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3.2 Viabilidad del Proyecto

La identificacion de los componentes bioldgicos se realizard en los laboratorios de
Ecotoxicologia y Micropaleontologia de PDVSA Intevep, Laboratorios de Plantas no
Vasculares de la Fundacion Instituto Botanico de Venezuela “Dr. Tobias Lasser” de la
Universidad Central de Venezuela y el Laboratorio de Ecosistemas Marinos Costeros
(LEMAC) del Instituto de Zoologia y Ecologia Tropical (IZET), Facultad de Ciencias
de la Universidad Central de Venezuela. Para la identificacion de los organismos se
consultard con especialistas a adecuados a cada grupo taxonomico de diversas
organizaciones nacionales o internacionales segin la necesidad. Los analisis de las
variables fisicoquimicas se realizaran con equipos de los laboratorios de Ecotoxicologia
y Quimica Ambiental de PDVSA Intevep.

Este estudio cuenta con la tutoria de la Doctora Estrella Villamizar, profesora de la
Universidad Central de Venezuela y la Doctora Mayra Garcia, investigadora del
Instituto Jardin Botanico de Caracas “Tobias Laser”. Asimismo, es financiado por
PDVSA Intevep mediante el proyecto ATE Comercio y Distribucion Venezuela, el cual
tiene entre sus actividades el estudio de variables ambientales de la zona marina y
costera adyacente a la Planta de Distribucion Carenero, en la cual ocurren
intoxicaciones masivas, producto del sobrecrecimiento de las poblaciones de las

microalgas Ostreopsis siamensis y Eutreptiella gymnastica en ciertos meses del afo.
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ANEXOS

Anexo 1. Clasificacion taxondmica de los crustaceos segun la base de datos WoRMS
Editorial Board (2016).
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Especie de anfipodo Algas evaluadas Preferencia Autor(es)
Amphitoe longimata Dictyota mestrualis, Dictyota mestrualis McCarty y Sotka
Dictyota ciliolate D. ciliolate (2013)
Fucus. distichus F. distichus
Chondrus. crispus C., crispus

Padina gymnospora
Caulerpa sertularioides
Acanthophora sp
Ectocarpus sp
Gracilaria sp

Hincksia sp
Feldmannia spp.

P. gymnospora

Orchestoidea tuberculata

Durvillaea antartica fildides y

talo

Durvillaga antartica

filoides

Duarte et al. (2011)

Amphitoe longimata

Algas costeras y submareales
Dictyota menstrualis,
Spatoglossum schroeder
Sargassum filipéndula

Dictyota menstrualis

costera

Taylor et al. (2003)

Peramphitoe parmerong

Sargassum vestitum

Colpomenia peregrin
Dictyopteris acrostichoide
Dictyota dichotoma

Sargassum lineaerifolium

Colpomenia peregrina

Poore y Steinberg
(1999)

Hyale nigra

Sargassum filipéndula
Cymosum sp.
Stylidium stenophyllum
Dictyopteris delicatula
Dictyota cervicornis
Hypnea musciformis

Hypnea musciformis

Buzay Pereira
(2014)
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Preferencias alimenticias de algunas especies de anfipodos

Ampithoe ramondi
Cymadusa filosa
Sunampithoe pelagica

Sargassum filipéndula
Sargassum cymosum
Sargassum stenophyllum
Dictyopteris delicatula
Dictyota cervicornis
Hypnea musciformis

Sargassum filipéndula
Sargassum cymosum
Sargassum stenophyllum

Buzay Pereira
(2014)

Hyale macrodactyla,

Elamophus pectinicrum

Dictiopteris delicatula

Dictyota dichotoma

Dictiopteris delicatula

Dictyota dichotoma

Hay et al. (1988)

Amphitoe spp. Sargassum hystrix

Gammarus oceanicus Enteromorpha intestinalis Cladophora spp. Goeckery Kall
Cladophora spp (2003)
Fucus vesiculosus

Peramphithoe tea Egregia menziessii Egregia menziessii Sotka (2007)

Alaria marginata
Hedophyllum sp.
Osmundea sp.
Cryptosiphonia sp.
Ulva sp.

Alaria marginata

Gammarus mucronatus
Elasmopus levis
Ampithoe longimana

Enteromorpha intestinalis
Ulva sp.
Hypnea musciformis

Gracilaria tikvahiae

Enteromorpha intestinalis

Cruz-Riveray Hay
(2003)

Ampithoe longimana

Enteromorfa sp.
Sargassum filipéndula
Ulva sp

Hypnea musciformis,
Dyctiota spp.

Padina gymnospora

S. filipendula

Duffy (1990)

A. marcuzzii

Enteromorpha flexuosa,
Polysiphonia sp.
Ectocarpus siliculosus

Sargassum filipendula

S. filipendula

Cruz- Riveray Hay
(2000)

C. compta

Enteromorpha flexuosa
Polysiphonia sp.
Ectocarpus siliculosus
Sargassum filipéndula

Fucus vesiculosus

Ectocarpus siliculosus

Cruz- Riveray Hay
(2000)
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Anexo 2. Continuacion Preferencias alimenticias de algunas especies de anfipodos

Amphitoe valida

Enteromorpha flexuosa
Polysiphonia sp
Ectocarpus siliculosus
Sargassum filipendula

Fucus vesiculosus

Fucus vesiculosus

Cruz- Rivera y Hay
(2000)

G. mucronatus

Enteromorpha flexuosa
Polysiphonia sp.
Ectocarpus siliculosus
Sargassum filipendula

Fucus vesiculosus

Ectocarpus siliculosus

Cruz- Riveray Hay
(2000)

Orchestoidea tuberculata

Durvillaea antarctica,
Macrocystis pyrifera

Lessonia nigrescens

Lessonia nigrescens para
juveniles
Durvillaea Antarctica para

los adultos

Duarte et al. (2008)

Gondogenia antartica

Palmaria decipiens

Palmaria decipiens no

Mc Doweell et al.

Ascosria mirabilis lesionada (2016)

Hyale spp. Odonthalia sp. Isthmia sp. Ruesink (2000)
Isthmia sp.

Hyale perieri Fucus spiralis Fucus spiralis Torrecillay Guerra-

Detrito

Garcia (2012)

Echinogammarus marinus

Fucus vesiculosus

Ulva intestinalis

Fucus vesiculosus

Martins y
Constantino (2013)

Gammarellus homari

Palmaria palmata
Acrosiphonia sp

Alaria esculenta

Laminaria digitata
Dendroaspis. viridis
Chaetomorpha melagonium
Odonthalia dentata
Dictyosiphon foeniculaceus

D. ramentacea

P. palmata
Acrosiphonia sp

Devaleraea ramentacea

Wessels et al.
(2006)
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