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RESUMEN

Gracilaria cornea 'y G. crassissima son dos macroalgas marinas que coexisten, en
ocasiones utilizando como sustrato las mismas rocas de Bajo Pepito, Isla Mujeres, Quintana Roo.
Esta coexistencia ocurre a pesar de que ambas rodofitas son similares en su morfologia y
caracteristicas reproductivas, por lo cual en el pasado se sugiri6é que la segunda especie era sélo
un ecotipo de la primera.

La coexistencia interespecifica se ha explicado para diversos grupos de plantas
vasculares, pero el tema no se ha resaltado en macroalgas congenéricas. A nivel intraespecifico,
la coexistencia se ha estudiado en subespecies de plantas vasculares y en ecotipos y linajes
bacterianos, pero no en macroalgas.

En este estudio se propuso que: 1) las diferencias interespecificas en eventos fenolégicos
y ecoldgicos entre Gracilaria cornea y G. crassissima facilitarian su coexistencia, 2) las
diferencias de ambas especies en sus fases reproductivas agregaria un elemento para facilitar su
coexistencia, 3) el uso diferencial del nitrégeno (N) y fésforo (P) se sumaria a los eventos que
facilitarian su coexistencia, y 4) las diferencias fenoldgicas y ecoldgicas se reflejarian a su vez en
procesos fisiolégicos de ambas especies, medidos como el contenido y las caracteristicas de su
agar. De esta manera, se sugiere que las diferencias del agar a nivel interespecifico y por fase
reproductiva de G. cornea y G. crassissima tienen un origen bioldgico y ecoldgico,
relacionado a mecanismos que favorecen su coexistencia en Bajo Pepito.

Las mediciones fenoldgicas de Gracilaria cornea y G. crassissima incluyeron la tasa
de crecimiento, la talla y el porcentaje de plantas en reproduccidn; las ecoldgicas, la biomasa y

la densidad de plantas. En cada especie la fase reproductiva carpospdrica se separé del resto de



fases y con ello se valord si existian diferencias entre las fases reproductivas. También se
midié la concentracion interna de N y P en el tejido de ambas especies colectadas en el campo,
ademas de realizar experimentos en el laboratorio sobre la limitacién de su tasa de
crecimiento, de acuerdo a diferentes concentraciones de N y P en el agua y en su tejido. Las
caracteristicas del agar que se midieron fueron la dureza de gel y el contenido de 3,6-
anhidrogalactosa y sulfatos. Las mediciones en el campo se realizaron mensualmente de
febrero de 1997 a enero de 1998.

Gracilaria cornea y G. crassissima presentaron valores maximos de biomasa desfasados
con respecto al tiempo, una en marzo, la otra en junio, respectivamente. Ademas, presentaron
diferencias interespecificas significativas en cuanto a la tasa de crecimiento, la talla y en algunos
aspectos reproductivos. Las dos especies también mostraron diferencias por fase reproductiva en
cuanto a su tasa de crecimiento y biomasa.

El contenido de N y P en el tejido de plantas de Gracilaria cornea y G. crassissima
colectadas a lo largo de un afio fue diferente a nivel interespecifico y por fase reproductiva. Los
experimentos de limitacién del crecimiento por N y P en el agua mostraron valores mayores de
rax ¥ ks para G. cornea (1.29 % dia” y 18.4 uM) que para G. crassissima (0.45 % dia™ y 5.1
uM). Los mismos experimentos, pero con relacion al contenido de elementos en el tejido
indicaron que la concentracidn critica fue mayor para la primera que para la segunda especie,
tanto para N (1.47 % vs. 0.95 %) como para P (0.017 % vs. 0.004 %, respectivamente). La
combinacion de datos de campo y laboratorio evidenciaron estrategias diferentes en el uso de
nutrientes. Por ejemplo, las plantas de G. cornea siempre estuvieron limitadas por N y en tres

meses (mayo, agosto y noviembre de 1997) por P, mientras que las plantas de G. crassissima



estuvieron tres meses (octubre y noviembre de 1997 y enero de 1998) saturadas de N y nunca
estuvieron limitadas por P.

La suma de diferencias fenoldgicas y ecoldgicas de Gracilaria cornea 'y G. crassissima,
tanto interespecificas como por fase reproductiva, pueden facilitar la coexistencia de las dos
especies, a través de sus respuestas diferenciadas ante las mismas condiciones ambientales de
Bajo Pepito. La cantidad y todas las caracteristicas evaluadas del agar de Gracilaria cornea 'y G.
crassissima fueron diferentes tanto a nivel interespecifico como por fase reproductiva. Tales
diferencias en el agar probablemente son resultado de las diferencias fenoldgicas y ecoldgicas

entre ambas especies, que a la vez permiten su coexistencia en Bajo Pepito.



ABSTRACT

Gracilaria cornea and G. crassissima are two marine macroalgae that coexist,
sometimes using the same rocks as substrate in Bajo Pepito, Isla Mujeres, Quintana Roo. This
coexistence occurs even though both rhodophytes are similar in morphology and reproductive
characteristics. Those similarities were taken in consideration in the past to suggest that the
second species was and ecad of the first species.

The interspecific coexistence has been studied for a diverse group of vascular plants,
but it has not been highlighted for congeneric macroalgae. At the intraspecific level, the
coexistence has been studied between subspecies of vascular plants and between bacterial
ecotypes and lineages but not on macroalgae.

In this study it was proposed that: 1) the interespecific differences in phenological and
ecological events between Gracilaria cornea and G. crassissima would facilitate their
coexistence, 2) the differences within both species between reproductive phases would add
another element that would facilitate their coexistence, 3) the differential use of nitrogen (N)
and phosphorus (P) would also be added to the events that facilitate their coexistence, and 4)
the phenological and ecological differences in turn could be exhibited in physiological
processes of both species, measured here as the content and chemical characteristics of their
agar. In this manner, it is suggested that the agar differences at the interspecific and by
reproductive phases of the two species have a biological and ecological origin, related to the
mechanisms that favour their coexistence in Bajo Pepito. Monthly measurements of the above

factors were carried out from February 1997 through January 1998.



The phenological measurements made on Gracilaria cornea and G. crassissima
included growth rate, size and the percentage of reproductive plants while the ecological ones
were the biomass and the density of plants. In each species the carposporic phase was
segregated from the rest of the reproductive phases in order to assess the existence of
differences between reproductive phases within the two species. The tissue concentration of N
and P was also quantified from plants of both species collected in the field. In addition, N and
P limitation for growth were carried out using laboratory experiments at different
concentrations of both nutrients, measured in the water and in the plant tissue. The evaluated
agar characteristics were gel strength and 3,6-anhidrogalactose and sulphates content.

Gracilaria cornea and G. crassissima exhibited maximum values of biomass
uncoupled in time, the first species in March and the other in June. The two species were
different in growth rate, size and in some reproductive aspects. The reproductive phases of
both species were different in their growth rate and biomass.

The N and P content in the tissue of Gracilaria cornea and G. crassissima collected
during one year was different at the interspecific level and between reproductive phases within
each species. The experiments of growth limited by N and P in the water showed higher
values of pmax and kg for G. cornea (1.29 % day'1 and 18.4 uM) than for G. crassissima (0.45 %
day' and 5.1 uM, respectively). The same experiments but in relation with the content of those
elements in the tissue indicated that the critical concentration was higher for G. cornea than for
G. crassissima, both for N (1.47 % vs. 0.95 %) and for P (0.017 % vs. 0.004 %, respectively). The
field and laboratory data on N and P in the tissue viewed together indicated that different

strategies of nutrient usage were involved in both species. For example, the plants of the first



species were always N-limited and in three months P-limited whereas the plants of the second
species were N-saturated in three months but never P-limited.

The phenological and ecological differences exhibited between Gracilaria cornea and G.
crassissima, as well as the differences found in their reproductive phases can facilitate the
coexistence of the two species by responding differentially to the same aquatic environment of
Bajo Pepito. The content and all the agar characteristics that were evaluated of Gracilaria
cornea and G. crassissima were also different interspecifically and by reproductive phases.
Such agar differences are probably a result of the phenological and ecological differences

between the two species which in turn allow their coexistence in Bajo Pepito.



INTRODUCCION

Desde el inicio de su historia de vida, las macroalgas requieren de recursos que les
permitan persistir en su habitat, tales como un sustrato donde fijarse, la luz para efectuar la
fotosintesis y los nutrimentos para llevar a cabo sus requerimientos fisiolégicos vitales. Sin
embargo, el numero de especies de macroalgas que requieren de esos mismos recursos en la
naturaleza puede ser relativamente grande, hasta mas de doscientos en un sdlo sitio de
ambientes tropicales.

Ante el escenario anterior, las macroalgas pueden presentar al menos dos tipos de
respuestas. Una es que las macroalgas compitan entre ellas por el sustrato, la luz y los
nutrimentos disponibles (Carpenter 1990, Maggs y Cheney 1990, Paine 1990, Morcom et al.
1997, Worm et al. 2001). También se ha llegado a mencionar que pueden llegar a competir en
un sitio con otros organismos fotosintéticos que requieren de los mismos recursos, tales como
microalgas fitoplancténicas y pastos marinos (Fong et al. 1993, Moncreiff et al. 1992,
Pedersen y Forum 1996).

La otra respuesta es que las especies coexistan, es decir, que en su interacciéon no se
inhiba o disminuya su ocurrencia en el habitat comiin, compartiendo los recursos disponibles.
Para el caso de las plantas vasculares, las especies pueden desplegar mecanismos fenolégicos
que favorezcan su coexistencia, como presentar diferentes tiempos para su germinacién, tasas
de crecimiento, lo mismo que en la emergencia de sus plantulas (Huntly et al. 1996, Pickering
et al. 1996, Shibata y Nakashisuka 1995). Para el caso del fitoplancton, se ha mostrado que las
especies pueden coexistir por presentar diferentes estrategias en el uso de los nutrimentos

(Rhee y Gotham 1980, Tilman et al. 1982). La heterogeneidad espacial y las fluctuaciones



temporales de las condiciones ambientales también se han considerado como elementos que
favorecen la coexistencia de organismos a largo plazo (Ekschmit y Breckling 1994, Tilman
2000). En este sentido, Ekschmit y Breckling (1994) mencionaron que la persistencia de los
ensambes de especies, era un resultado natural de los cambios estocasticos del ambiente.

Por otra parte, (Kelt y Brown (2001) plantearon que las especies cercanamente
relacionadas coexisten menos que las especies con poca relacion filogenética, ya que las
primeras comparten muchas caracteristicas ecoldgicas y morfoldgicas (nichos cercanos). De
manera similar, las especies pertenecientes a un mismo grupo funcional (especies que usan el
ambiente de manera similar) coexistirian menos que lo esperado por el azar. Sin embargo,
existen especies congenéricas de musgo que han podido coexistir por mas de 900 afios (Rydin
y Barber 2001).

Forman y Godron (1986) expusieron que en comunidades estables, su estructura es
resultado de la competencia, mientras que la coexistencia se puede dar en condiciones de no
equilibrio, producidas, por ejemplo, por disturbios que generan una serie de parches, cada uno
con una composicién distinta de especies, lo cual permitiria la coexistencia multiespecifica.
Por su parte, Townsend (1991) expuso que la mayoria de las comunidades estan
probablemente organizadas por una mezcla de fuerzas, como la competencia, la predacién y
los disturbios, y que su importancia relativa depende de una combinacion de circunstancias
particulares.

Gracilaria cornea y G. crassissima son dos agarofitas cercanamente relacionadas, muy
similares morfoldgica y reproductivamente, que se encuentran habitando juntas en Bajo
Pepito, un sitio tropical en el Caribe Mexicano con aguas muy transparentes. En el habitat

donde ocurren, més del 50% del sustrato disponible no esta ocupado por macroalgas (Quan-



Young et al. 2004), por lo que se puede considerar que €l sustrato no es un recurso limitante.
Si se considera que la saturacion de la fotosintesis de ambas especies de Gracilaria ocurre a
irradiancias relativamente bajas (entre 90 y 155 pumol m? s segun Dawes et al. 1999, Hay
1981 y Ordufia-Rojas et al. 2002), comparadas a las que se han medido en el sitio de estudio
(arriba de los 500 pmol m™ s™"), también se puede afirmar que la luz no representa un recurso
limitante (aunque pudiera ocurrir el proceso de fotoinhibicién), sobre todo considerando que
las dos especies en cuestion son las de talla mayor en el sitio y no existen diferentes niveles de
dosel, como se presentan en otras comunidades de macroalgas (Kinlan ef al. 2003).

Tomando en cuenta lo antes expuesto, en este estudio se propuso que Gracilaria
cornea y G. crassissima coexisten (sin competir) en Bajo Pepito, Isla Mujeres, Quintana Roo,
a través de diferencias fenoldgicas (la tasa de crecimiento, la talla y el porcentaje de plantas en
reproduccion) y ecologicas (la biomasa y la densidad de plantas) a nivel interespecifico e
intraespecifico (por fases reproductivas dentro de cada especie). La coexistencia de G. cornea y
G. crassissima también se favoreceria por un uso diferencial de los nutrimentos de nitrégeno y
fosforo disueltos en el agua. A su vez, se propone que las diferencias fenoldgicas y ecoldgicas de

las dos especies podian reflejarse en aspectos quimicos, como su produccion de agar.



MARCO TEORICO

La coexistencia es un tema de relevancia actual (Tilman 2000), que para el caso de
organismos fotosintéticos se ha abordado con plantas vasculares (Bengtsson et al. 1994,
Hulme 1996, Zobel 1992) y fitoplancton (Fujimoto et al. 1997, Sommer 1993, Titman 1976),
pero muy poco con macroalgas (Dudgeon et al. 1999, Hay y Norris 1984). Gracilaria cornea
y G. crassissima son dos agarofitas con potencial econdmico (Freile-Pelgrin y Robledo 1997,
Lahaye et al. 1988, Marinho-Soriano et al. 2001), las cuales se encontraron habitando bajo las
mismas condiciones ambientales en la localidad de Bajo Pepito, Isla Mujeres, Quintana Roo.
Plantear un estudio sobre la coexistencia de estas dos especies era particularmente relevante,
porque ambas comparten similitud de atributos morfoldgicos y reproductivos (Bird et al. 1986,
Fredericq y Norris 1985), por lo que representan modelos bioldgicos similares y en teoria para
poder coexistir deberian presentar diferencias en aspectos peculiares. A continuacion se
analizardn los elementos que pueden favorecer la coexistencia de ambas especies de

Gracilaria en Bajo Pepito y su repercusion en el contenido y calidad de su agar.

ASPECTOS FENOLOGICOS / ECOLOGICOS Y COEXISTENCIA
A) INTERESPECIFICOS

Los procesos que intervienen para que ocurra la coexistencia de plantas son variados y
ocurren a diferente escala espacial y temporal (Bengtsson et al. 1994): la escala de tiempo
evolutivo, necesaria para la macroevolucion y especiacion; la escala de tiempo histérico, referida
a pocos miles de afios atras (i.e. el tiempo desde la tltima glaciacién), donde la dimension

espacial también es amplia, continental; y la escala de tiempo ecoldgico, con variantes regional y



local, relacionadas al tiempo de vida de las especies involucradas. Estos procesos pueden actuar
simultaneamente. Dentro de los eventos que se presentan a escala ecoldgica local, la fenologia de
las especies ha sido considerada como uno de los aspectos que favorecen la coexistencia de
plantas.

La fenologia se define como el estudio de la temporalidad de los eventos bioldgicos
recurrentes y las causas de su empate temporal con respecto a factores abiéticos y bidticos.
Esta definicién, dada por Dougherty et al. (1994), y que se puede aplicar a otros organismos,
es la que Espinoza-Avalos (Apéndice 1) sugiere adoptar para estudios de macroalgas.
Espinoza-Avalos (Apéndice 1) consideré como eventos fenoldgicos aquellos que se miden en
individuos o talos de macroalgas, como la tasa de crecimiento, el porcentaje de plantas en
reproduccion y la talla. Otras variables poblacionales y comunitarias, como la abundancia, la
cobertura y la densidad de plantas, asi como la riqueza y distribuciéon de especies son
consideradas en este estudio como variables de tipo ecoldgico.

Huntly ef al. (1996) demostraron experimentalmente que la fenologia de germinacién de
cuarenta especies de plantas anuales podia representar un factor significativo que permitia su
coexistencia, toda vez que los cohortes que germinaban a diferentes tiempos dentro de una
estacion del afio experimentaban posteriormente patrones diferentes de supervivencia, tasas de
crecimiento y capacidad reproductiva. Por su parte, Pickering et al. (1996) encontraron que las
diferencias en tasas de crecimiento y biomasa a lo largo del afio, presentes en nueve especies de
plantas vasculares del desierto de Chihuahua, también favorecieron su coexistencia. Igualmente,
diferencias en abundancia (originadas por tiempos de reclutamiento y mortalidad disimiles) entre
especies de copépodos de agua dulce, han sido sugeridas como otro elemento que facilita la

coexistencia (Twombly 1994).
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Los resultados de los estudios anteriores, y otros similares (Chidumayo 2001), son un

tanto comprensibles, si se considera que las especies que coexisten pertenecen a familias y
géneros diferentes, con atributos estructurales, morfoldgicos y fisiolégicos dispares.

La coexistencia de plantas puede adquin'rvespecial relevancia si, por el contrario a las
plantas estudiadas por los anteriores autores, las especies comparten un mayor numero de
atributos bioldgicos; esto es, si se trata de diferentes especies del mismo género. Trabajando con
ese nivel de cercania taxonomica, Shibata y Nakashizuka (1995) mostraron que la coexistencia de
cuatro especies de arboles del género Carnipus se facilitaba por las diferentes estrategias
reproductivas utilizadas entre ellas; ésto con relacién a bancos de semilla y emergencia de
plantulas en bosques de Japén. De manera similar, Pyke (1990) encontré que la co-ocurrencia de
dos especies de pasto, Agropyron spicatum (Pursh) Scribn. y Smith (nativa de América) y A.
desertorum (Fisch. ex Link) Shultz. (introducida de Eurasia), podia favorecerse por sus
diferencias en las estrategias de dispersion de semillas y la supervivencia de plantulas.

Por su parte, Caceres (1997) reportd diferentes estrategias reproductivas que permitian la
coexistencia de dos especies de Daphnia dulceacuicolas. La divergencia entre ambas especies de
crustaceos consistio en el tiempo que sus huevos podian permanecer en dormancia, y su posterior
reclutamiento anual (“efecto de almacenaje”). Adicionalmente, Daws et al. (2002) reportaron que
cuatro especies de la planta vascular Piper podian coexistir por sus diferencias en requerimientos
o respuestas a la calidad de luz para su germinacién maxima.

Para que la coexistencia de especies cercanas sea posible, no necesariamente todos sus
atributos biologicos deben ser diferentes; basta con que uno lo sea. Por ejemplo, Blossey (1995)
encontrd que los escarabajos Galerucella calmariensis L. y G. pusilla Duftschmid no se

diferenciaban por el nicho que ocupaban en la planta hospedera (Lythrum salicaria L.), tampoco
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por la fenologia de adultos, mortalidad en invierno, patrones de colonizacién, ni en el uso de
recursos; solo eran diferentes en aspectos de la ovodepositacion (numero de huevos depositados
por hembra por dia), lo cual luego producia diferencias en el nimero de reclutas por especie.

Debido al parecido existente en los atributos biologicos y ecolégicos de los escarabajos
estudiados por Blossey (1995), el autor opino que la coexistencia de ambas especies era explicada
por las habilidades competitivas similares presentes entre ellas, lo cual originaba que la
competencia ocurriera entre los individuos, no entre las especies. Puesto en otras palabras, la
competencia entre ellas seria mas simétrica (Rydin y Barber 2001). Este resuitado y conclusion
fueron parte de predicciones expuestas antes en estudios tedricos, llevados a cabo por Agren y
Fagerstrom (1984) y Da-Yong y Xin-Hua (1993), quienes presentaron casos matematicos en los
cuales especies similares podian coexistir, sin necesidad de que hubiera diferencia en los nichos
ocupados por las especies. En ese mismo sentido, Rydin y Barber (2001) analizaron la
coexistencia de 8 especies del musgo Sphagum a diferentes escalas de espacio y tiempo.
Experimentalmente demostraron que 2 especies coexistieron por 11 afios, y lo hicieron en pocos
cm’; también registraron su coexistencia por 40-60 afios, en 4reas de 1-10 m, a través de
remapeos de la vegetacion. Después analizaron la coexistencia por pares de especies obtenidas en
niicleos del suelo de solo 3-5 cm de didmetro: encontraron que 71 pares llegaron a coexistir 278
afios en promedio, con méximo de 969 afios; explicaron que pueden coexistir por mas tiempo, ya
que en algunos casos la longitud del nicleo no les permitié continuar resefiando esa coexistencia.
Asi, Rydin y Barber (2001) demostraron que la coexistencia de especies de plantas cercanamente
relacionadas puede presentarse durante largos periodos de tiempo.

Los ejemplos de coexistencia de especies cercanas taxonémicamente y por ende

probablemente también similares morfoldgicamente, que ocupan un nicho cercano, obliga a

13



reflexionar en el concepto de competencia y el principio de exclusion competitiva, el cual
“establece que las especies no pueden coexistir mientras ocupen el mismo nicho, o, mas
precisamente, mientras las especies estén limitadas por el mismo recurso” (Calow 1998). El
resultado esperado con tal “principio” es que una especie eliminara o excluiré a la otra. La notoria
coexistencia de un abundante numero de especies presentes en la naturaleza ha llegado a
considerarse como una paradoja (Hutchinson 1961). Como parte de un analisis sobre este tema,
Ekschmitt y Breckling (1994) reportaron las conclusiones obtenidas en una mesa redonda donde
se reviso el concepto de competencia. Entre otras opiniones, los participantes consideraron que
“es evidente que la competencia interespecifica probablemente no es importante en la mayoria de
las situaciones reales..., aplicable a una minoria de situaciones en la naturaleza...; el concepto en
ecologia es en gran medida metaforico”. De manera similar, algunos ecélogos objetan el
“principio” de exclusiéon competitiva y dicen que no es siquiera un principio, mas bien una
tautologia (ver Hutchinson 1961, Da-Yong y Xin-Hua 1993). Una postura tal vez mas radical a
las dos anteriores fue asumida por Trepl (1994), quien considerd que la elaboracion del concepto
de competencia estuvo fuertemente influenciada por las condiciones predominantes de una
sociedad que promueve el individualismo; egoista, burguesa, donde la cooperacidn es remplazada
por la lucha. [Los razonamientos de Trepl (1994) pueden ubicarse dentro de la Sociologia de la
Ciencia, movimiento filoséfico atacado por Bunge (1991)].

Independientemente del valor real que la competencia tiene en teoria ecoldgica y en las
comunidades, poner menos énfasis en su importancia ha tenido como resultado la bisqueda y
estudio de mecanismos que explican la coexistencia de organismos vivos. El tema ha llegado a

ser tan relevante, que Tilman (2000) lo distinguié como uno de frontera, wtil para entender la
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biodiversidad de nuestro planeta, lo mismo que las fuerzas y procesos que dirigen la evolucion y
persistencia de las especies.

Los mecanismos que permiten la coexistencia de seres vivos han sido ubicados en una
serie de modelos tedricos o hipdtesis (Zobel 1992), algunas veces agrupados (Hulme 1996), quiza
en busqueda del establecimiento de patrones. Por ejemplo, Tilman (2000) consideré que las
especies coexisten por el balance o compensacion entre las habilidades que unas poseen y las
otras no (“trade-offs”), las cuales ayudan o restringen su adaptatividad y abundancia. Segin este
autor, los balances (o trueques) de cualidades de las especies son las que se presentan entre las
siguientes habilidades: 1) competitivas y de dispersion, 2) competitivas y susceptibilidad a
enfermedades, herbivoria y depredacion, 3) para vivir en condiciones promedio y de usar
recursos en pulsos, y 4) para competir por recursos alternos en un paisaje heterogéneo.
Argumentos similares para explicar la coexistencia de plantas fueron usados por Aarssen (1989)
en su hipéStesis “combinante de habilidades competitivas”. Propuso que la exclusidon competitiva
se evita en el ambito de poblaciones porque ninguna de ellas contiene los genotipos
competitivamente superiores a los genotipos del resto de las poblaciones coexistentes; es decir,
todas las especies tienen uno o varios genotipos o atributos que les ayudan a competir (y
coexistir) en condiciones particulares.

Ekschmit y Breckling (1994) también resaltaron los dos tltimos puntos de Tilman (2000),
la heterogeneidad espacial y las fluctuaciones temporales, como algunos de los factores que
favorecen la coexistencia a largo plazo. Esta (la coexistencia) “ya no parece representar una
paradoja que necesita una explicacién particular. En su lugar, la persistencia de ensamblajes de

especies surge como un resultado natural de la estocacidad ambiental”, dijeron Ekschmit y
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Breckling (1994). Antes, Tilman e al. (1982) habian opinado que la paradoja del plancton
(Hutchinson 1961) era un tema muerto.

De los argumentos anteriores se deduce que: 1. Las diferencias fenoldgicas y ecoldgicas
de las plantas representan elementos empiricos y tedricos que explican la coexistencia de plantas
(Bengtsson et al. 1994, Bonis 1998, Hulme 1996), 2. La coexistencia en la naturaleza es posible
aun en especies cercanas taxonomicamente, i.e. del mismo género 3. El tema de coexistencia se
ha revelado como uno muy importante en el estudio de la biodiversidad.

La coexistencia de macroalgas marinas ha sido abordada directamente en muy pocas
ocasiones. Witman (1987) reporté la coexistencia de dos macroalgas (tratadas en grupo), un
mejillén y un erizo de mar; es decir, de organismos pertenecientes a reinos diferentes. Morcom et
al. (1997) explicaron cémo especies de distintos géneros de algas coralinas incrustantes pueden
coexistir sobre el talo de una rodofita carnosa. Estas algas tienen morfologias y estrategias de vida
diferentes, que facilitan su coexistencia. Dudgeon et al. (1999) estudiaron la coexistencia de dos
especies pertenecientes a géneros diferentes; coexistencia que se favorecié por diferencias en su
productividad. Por su parte, Airoldi (2000) encontré que varias especies de algas calcéareas
incrustantes eran capaces de tolerar el sobrecrecimiento de un grupo de especies de algas
formadoras de tapetes (‘turfs’), tolerancia que permitia su coexistencia (de algas pertenecientes a
diferentes familias taxonémicas). Como en otros casos ya citados, la coexistencia de organismos
marinos pertenecientes a diferentes reinos, familias y géneros es un tanto comprensible, ya que
presentan atributos estructurales, morfolégicos y fisiolégicos disimiles.

Como en plantas superiores, estudiar la coexistencia de macroalgas adquiere especial
interés si las especies estudiadas comparten un mayor numero de atributos bioldgicos; esto es, si

se estudian diferentes especies del mismo género. Los estudios de coexistencia a este nivel deben
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existir en la literatura ficologica; sin embargo, los autores no han enfatizado el tema, y no lo
incluyen como palabra clave, lo que complica localizarlos. Por ejemplo, Hoyle (1978a) menciond
que Gracilaria bursapastoris (Gmelin) Silva y G. coronopifolia J. Agardh “se encuentran
frecuentemente en el mismo habitat”, y report6 las diferencias temporales que presentaron las dos
especies en sus ciclos reproductivos: cuando una especie presentd su valor maximo, la otra se
encontrd en su minimo de plantas reproductivas. El autor sélo discutié esta informacién
fenoldgica contrastante para mencionar que tales variaciones son especie-dependientes.

Novaczek et al. (1986) reportaron que las Phacophyta Chorda filum (L.) Stackhouse y C.
tomentosa Lyngbye ‘“‘se encuentran frecuentemente juntas”. Los autores dirigieron su estudio de
diferencias fenoldgicas entre las dos especies de Chorda, con respecto a la temperatura requerida
para que ocurriera la reproduccién de la fase gametofitica (microscdpica). Las diferencias
encontradas se reflejaron posteriormente en los diferentes tiempos de aparicion y desaparicién de
la fase esporofitica (macroscopica) de ambas especies. Por su parte, Marinho-Soriano et al.
(1998) estudiaron estrategias reproductivas de “poblaciones mezcladas™ de Gracilaria bursa-
pastoris (Gmelin) Silva y G. gracilis (Stackhouse) Steentoft, Irvine et Farnham. Ellos estuvieron
conscientes del “problema de supervivencia de las dos especies en condiciones similares” y
sefialaron patrones estacionales reproductivos diferentes entre ambas especies, sin ahondar mas
en el problema sefialado. Sin embargo, muy probablemente las diferencias reproductivas de esas
dos especies de Gracilaria facilitan su coexistencia.

En ninguno de los tres trabajos anteriores se discutié cémo la informacién fenolégica
contrastante observada entre las especies podia ayudar a explicar la coexistencia de las especies

algales.
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Los pocos estudios realizados sobre el tema ponen de manifiesto la poca
importancia que se le ha dado al estudio de la coexistencia de especies del mismo
género de macroalgas marinas. Sélo en dos ocasiones se ha pretendido abordar el
tema de coexistencia de macroalgas congenéricas. Hay y Norris (1984) se
plantearon preguntas especificas sobre la coexistencia (usaron el término simpatria)
de seis especies caribefias de Gracilaria, en Punta Galeta, Panama: ;Las especies
“se reparten” el sustrato produciendo esporas en diferentes épocas del afio? y
(Existe aislamiento reproductivo entre las especies, al producir gametofitos en
diferentes épocas del afio? Sin embargo, sus resultados no fueron concluyentes en
relacion a sus cuestionamientos. Sobre el aislamiento reproductivo dejaron como
hipétesis la existencia de mecanismos quimicos o estructurales de reconocimiento
reproductivo especifico entre las especies; sobre la coexistencia (simpatria) dejaron
como hipétesis que la presencia permanente de disturbios prevenia su exclusion
competitiva. Por su parte, Trowbridge (2001) se planted estudiar la coexistencia de
una especie y dos subespecies del alga verde Codium. Sin embargo, sus resultados
(principalmente sobre distribucion y abundancia) aportaron poca informacion sobre

los procesos que permitian la coexistencia de macroalgas congenéricas.

B) INTRAESPECIFICOS

La coexistencia también se ha estudiado a nivel intraespecifico, aunque en mucho menor
medida. Sin embargo, las conclusiones han sido muy interesantes. Por ejemplo, Moore et al.
(1998) estudiaron cuatro diferentes ecotipos (formas de crecimiento determinadas por

condiciones ecoldgicas) de la cianobacteria martna Prochlorococcus. Encontraron que sus



poblaciones podian coexistir en un mismo ambiente gracias a las diferentes respuestas
fisiologicas a variados regimenes de luz. De acuerdo a sus resultados, las autoras expusieron que
esta microdiversidad poblacional puede ser un fenomeno general que permite sobrevivir a la
especie en un mayor espectro ambiental, que si las poblaciones fueran homogéneas
genéticamente.

El resultado anterior invita a preguntarse sobre qué tan pequefias pueden ser las
diferencias intraespecificas para que ocurra la coexistencia. En cierto sentido, A. Kashiwagi y
colaboradores (1998) se plantearon esa pregunta. Para contestarla, ellos modificaron un linaje de
la bacteria Escherichia coli, para que fuera lo mas semejante posible a otro de la misma especie.
Modificaron el gen de la glutamino-sintetasa y obtuvieron dos linajes lo mas cercanamente
parecidos desde un punto de vista genético. De manera interesante, Kashiwagi et al. (1998)
encontraron que los dos linajes, casi idénticos, podian coexistir en un quemostato,
independientemente de su tamafio poblacional inicial; es decir, nunca se eliminaba uno al otro.
Los autores sugirieron, entonces, que la coexistencia es posible en comunidades naturales, sin
importar que tan similares puedan ser los organismos competidores involucrados. Posteriormente,
Kashiwagi ef al. (2001) mostraron que el glutamato (como fuente de N) disuelto en el medio de
cultivo era el elemento que favorecia la coexistencia de los dos linajes bacterianos.

Para el caso de plantas vasculares, Soliva y Widmer (1999) reportaron dos subespecies de
la orquidea Gymnadenia conopsea s. 1., que coexisten y presentan diferencias en tiempos de
floracion; fenologia que ademas representd una barrera efectiva para que no se presentara flujo
genético entre ambas. Los autores asociaron ese resultado con la divergencia genética y

diversificacion taxondmica entre las dos subespecies.



Aparentemente no existen investigaciones ficoldgicas donde se estudien diferencias
intraespecificas relacionadas a la coexistencia. Esto es un tanto comprensible, ya que ni siquiera
la coexistencia a nivel interespecifico se ha puntualizado en la literatura. Sin embargo, la
posibilidad de que plantas de diferente fase reproductiva favorezcan la coexistencia de especies
similares es de alguna manera razonable que suceda en las Rhodophyta, sobre todo si se
considera que en algunos casos su ciclo de vida incluye plantas morfolégicamente iguales, pero
con diferente ploidia, y que existen diferencias fenoldgicas y ecoldgicas entre ellas, como se
expone enseguida.

Un ciclo de vida describe la secuencia de fases o generaciones morfolégicas y
nucleares (haploide/diploide) de un alga (Hine 1977). Sélo en las Rhodophyta se presenta un
ciclo de vida trifdsico, con una fase haploide (gametofito) y dos fases diploides
(carposporofito y tetrasporofito). En el caso de las Gracilariaceae, las diferentes fases son
morfolégicamente iguales o isomdrficas, ciclo de vida conocido como tipo Polysiphonia
(Chapman [979).

Dentro de las Rhodophyta, se ha registrado que en algunos casos las diferentes fases
reproductivas tienen asociadas divergencias en cuanto a su distribucién horizontal, vertical y
temporal, lo mismo que en los factores ambientales que controlan su reproduccién y
abundancia (i.e. Espinoza-Avalos 1996a, Santelices 1990). Para el caso de las Gracilariaceae,
las plantas con diferente fase reproductiva han marcado diferencias en los resultados obtenidos
de eventos fenoldgicos, como en la tasa de crecimiento (Hoyle 1978a, Jones 1959, Patwary y
van der Meer 1983a, Guozhong y Meigin 1986), y ecoldgicos como en el tipo de habitat
colonizado, fangoso o rocoso (Aguilar-Rosas et al. 1993). Por ejemplo, Jones (1959) encontr6

que mientras la tasa de crecimiento de las plantas carposporicas de Gracilaria verrucosa
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(Hudson) Papenfuss disminuyd de septiembre a noviembre, las tetraspdricas incrementaron su
tasa de crecimiento. El resto del afio las primeras plantas crecieron la mitad de lo que crecieron
las tetraspéricas. Por su parte, Aguilar-Rosas et al. (1993) reportaron que las plantas
carposporicas (junto con las vegetativas) de G. pacifica Abbott dominaron en sustratos de
guijarros y rocas, pero estuvieron ausentes en fondos fangosos, donde si se presentaron plantas
tetrasporicas. Cabe mencionar que en otros casos la fase reproductiva no se diferencié en
cuanto a la tasa de crecimiento (Pinheiro-Joventino y Frota-Bezerra 1980), ni en la
productividad (Littler e al. 1987). Sin embargo, las especies de Gracilaria que si han
registrado diferencias fenoldgicas y ecoldgicas segun la fase reproductiva de las plantas, deja

abierta la posibilidad de que ello ocurra en G. cornea y G. crassissima.

NUTRIENTES LIMITANTES Y COEXISTENCIA

El uso diferencial de dos o mas recursos (principalmente nutrientes) limitantes por parte
de especiés fitoplanctdnicas, ha sido considerado como otro factor que permite la coexistencia de
organismos fotosintéticos. La teoria que soporta esa propuesta y el modelo resultante,
denominado “proporcion de recursos” (‘resource ratio’) se atribuye a Tilman (1982). Ese modelo
se ha mencionado también como hipdtesis (i.e. Makulla y Sommer 1993), mientras que en sus
respectivas revisiones, Zobel (1992) y Hulme (1996) lo agruparon entre los conceptos (de
diferenciacion de nichos) y mecanismos tedricos (de reparto de recursos) que favorecen la
coexistencia de plantas.

Aunque el concepto de coexistencia de especies fitoplanctonicas surgié a la par de
estudiar la competencia entre ellas (Hutchinson 1961, Titman 1976, Tilman e al. 1982), el

segundo concepto ha sido mas resaltado en este tipo de trabajos (i.e. Makulla y Sommer 1993,
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Sommer 1993). Sin embargo, en algunos casos los términos se han mezclado. Por ejemplo,
Fujimoto y colaboradores (1997) mencionaron, al estudiar dos algas, que “existe una diferencia
en la habilidad competitiva, y tanto la coexistencia, junto con su abundancia relativa, estuvo
regulada por la proporcién N:P agregada en el medio de cultivo”. En otro caso, los dos conceptos
se fusionaron al considerar que “aguas dulces y marinas usualmente contienen mas de 30
especies de fitoplancton en coexistencia competitiva”, opind Tilman (1976). En otras palabras, la
percepcion de los conceptos de competencia y coexistencia de especies fitoplanctonicas parece
ser producto del problema y las condiciones especificas que se estudian.

Tilman et al. (1982) expusieron evidencias de que la proporcién de recursos limitantes
tiene un efecto dramatico en la composicidn de especies, tanto en bioensayos como en
experimentos a gran escala con enriquecimiento nutritivo de lagos. Los recursos esenciales
involucrados en estudios sobre diversas proporciones de elementos nutritivos han incluido al N,
P, silice (Si) y luz. Makulla y Sommer (1993) mencionaron que la luz puede ser un recurso
limitante, porque a través del sombreado de unas especies se hace inaccesible a otras. El modelo
de proporcion de recursos busca ser predictivo, en el sentido de establecer el valor de las
proporciones por arriba y por abajo de las cuales una y la otra especie es mas competitiva, y el
rango de proporciones donde ambas pueden coexistir, ya que ninguna se encuentra en
condiciones optimas de competencia. Por ejemplo, en proporciones altas de Si:P, las especies
mas competitivas seran las que sean efectivas en usar concentraciones bajas de P; en
proporciones bajas seran mas competitivas las efectivas en usar concentraciones bajas de Si; en
proporciones intermedias las especies podran coexistir (Kilham y Kilham 1978).

Por otra parte, cabe sefialar que la proporcion de N:P disueltos en el agua también se ha

utilizado en experimentos de microcosmo para explicar la coexistencia / competencia de grupos
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mezclados de macroalgas flotantes, macroalgas adheridas, fitoplancton y tapetes de
cianobacterias (Fong et al. 1993).

Un aspecto preponderante sefialado por Tilman et al. (1982) en su modelo de proporcion
de recursos limitantes, es que un numero ilimitado de especies fitoplanctonicas podran coexistir
con uno o dos recursos limitantes, mientras que las especies tengan respuestas no lineales y
existan fluctuaciones espaciales y temporales en los recursos. Enseguida apoyan esa hipdtesis
mostrando que las proporciones de recursos 6ptimos para el fitoplancton cambian tanto en el
laboratorio a diferentes temperaturas y pH, como en el campo, debido a la heterogeneidad
existente en la columna de agua, a diferentes escalas en cuanto a nutrientes, luz y estructura
trofica. Las algas responden a esa fluctuacion de recursos, de tal manera que puede considerarse
a las fluctuaciones como si fueran otro recurso o factor limitante, dicen Tilman y colaboradores
(1982). La importancia de las condiciones de no-equilibrio ambiental (incluyendo la
depredacion) y la coexistencia de especies fitoplanctonicas, nos remiten a los mismos problemas
ya previstos en el trabajo seminal de Hutchinson (1961).

Rhee y Gotham (1980) expusieron un caso que ilustra el gran abanico de posibilidades
existente en cuanto a la coexistencia originada por la variabilidad en las respuestas a diferentes
proporciones de recursos limitantes (N:P, por ¢j.). Ellos estudiaron esa proporcién en células de
la diatomea Fragilaria crotonensis, como reflejo del N:P presente en el agua. Encontraron que
esa especie mostrd variabilidad en la proporcién N:P celular en un periodo de 24 h. Imaginaron
que si ese ritmo circadiano difiere entre especies, esto seria suficiente para que coexistieran, ain
si su proporcion N:P 6ptimo de crecimiento fuera idéntico. Para apoyar esa posibilidaa, Rhee y
Gotham (1980) ofrecieron el ejemplo de absorcién de sulfuros encontrado por van Gemerden

(1974) con las bacterias Chromatium vinosum y C. weissei: en condiciones de luz continua, la
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primera especie eliminé a la segunda; bajo condiciones de fotoperiodo coexistieron, debido a que
las dos especies presentaron diferencias circadianas en sus tasas de absorcidn de sulfuros. La
segunda especie almacenaba sulfuros en la oscuridad, que luego utilizaba bajo condiciones con
luz, cuando la primera oxidaba una mayor cantidad de sulfuros.

En resumen, el estudio de la coexistencia / competencia de especies fitoplancténicas se
ha efectuado (Rhee y Gotham 1980, Tilman 1981, Tilman et al. 1982, Titman 1976) midiendo la
proporcion de recursos limitantes de acuerdo a su concentracion en el agua o en las células de las
especies; con experimentos donde las especies son colocadas por separado o mezcladas;
midiendo directamente la tasa de crecimiento especifico o con el célculo y uso de las
“constantes” de crecimiento K y tmax.

Tales constantes se obtienen de la ecuacién de Monod (Titman 1976, Espinoza y
Chapman 1983):

B = tmax [ S7(S+k) ]

donde p es la tasa de crecimiento, .« la tasa maxima de crecimiento, S la concentracion
externa del nutriente limitante, y ks la concentracioén externa a la cual la tasa de crecimiento es la
mitad de pnax (Fig. 1).

También el estudio de la coexistencia / competencia de especies fitoplancténicas se ha
llevado a cabo usando las constantes qo y Mm, generadas en la ecuacidon de Droop (1968),
expuesta para macroalgas por Probyn y Chapman (1983), que considera la concentraciéon de
elementos en el tejido, en lugar de la concentracion de nutrientes disueltos en el agua:

L=pm(Q-90)/Q

donde p es la tasa de crecimiento, p,, la tasa maxima de crecimiento, Q la concentracién

interna del nutriente limitante (% de peso seco), y qo 1a cuota de subsistencia, esto es, el valor de
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Figura 1.- Curvas de crecimiento generadas con las ecuaciones de Monod, p = pmax [ S /

(S+ks) }, y Droop, = pm ( Q — qo ) / Q, descritas en el texto.

Q cuando p es basal (concentracion interna del nutriente a la cual no ocurre crecimiento,
pero permite subsistir a las plantas). Una vez obtenida la curva de crecimiento de Droop, de ella
se estima la concentracion critica (C,) (Fig. 1). El concepto de concentracién critica de
nutrientes surgid en el estudio de plantas superiores terrestres. Se definié (Ulrich 1952) como
la concentracién arriba de la cual la planta esta suficientemente suministrada de nutrimentos, y
debajo de la cual estd en deficiencia nutritiva. La concentracién critica de un nutriente
especifico también se puede definir gréficamente como el valor de Q en el punto de inflexién

donde p llega a ser .y, en la curva generada por la ecuacién de Droop.

Resumiendo, los nutrientes limitantes son otro elemento que puede ayudar a explicar la
coexistencia de organismos fotosintéticos. Las especies pueden usar de manera diferencial esos
recursos, lo cual les permite coexistir; el estudio de ese uso diferencial de nutrientes limitantes

puede abordarse de diferentes maneras.
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En cuanto al nimero de estudios que incluyen informacién sobre concentraciones criticas y
/ o de subsistencia de nutrientes limitantes, cabe mencionar que para el caso de macroalgas, este
es relativamente reducido para P (3) en comparacién al de N (12). Asi, para N se encuentran los
estudios de Hanisak (1979), Gordon et al. (1981), Hanisak (1983), Probyn y Chapman (1983),
Rosenberg y Probyn (1984), Hanisak (1987), Fujita et al. (1989), Mizuta er al. (1992), Pedersen y
Borum (1996), Larned y Stimson (1996), Schaffelke y Klumpp (1998) y Campbell (2001);
mientras que para P se encuentran los trabajos de Gordon et al. (1981), Manley y North (1984) y

Schaffelke y Klumpp (1998).

RELACION DEL AGAR CON NUTRIENTES LIMITANTES Y CON ASPECTOS
FENOLOGICOS Y ECOLOGICOS

El agar es un polisacarido que se encuentra en la matriz intercelular de algunas
Rhodophyta, incluyendo las Gracilariaceae. Su estructura quimica le proporciona propiedades
y usos en industrias diversas. Alcanza el mayor costo entre los polisacaridos algales. La
variacién en el contenido y calidad del agar de las Gracilariaceae puede originarse por la
temperatura y salinidad del agua, la radiacion solar, nutrientes disueltos en el agua, edad del
tejido, tiempo y sitio de colecta, fenotipos y fases reproductivas (ver la literatura citada en el
apartado de Agar).

Enseguida trataré las variaciones del agar con relacion a los temas resaltados antes en
este marco tedrico, los eventos fenoldgicos y ecoldgicos y los nutrientes limitantes.

En estudios de laboratorio y de campo se ha encontrado que la cantidad y calidad del
agar de especies Gracilariaceae esta relacionada a la concentracion de nutrientes nitrogenados

disueltos en el agua: el contenido de agar es mayor cuando las concentraciones de N disueltos
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en el agua son bajas, mientras que su calidad, medida como fuerza de gel o contenido de 3,6-
anhidrogalactosa, es mayor a concentraciones altas de N (Bird 1988, Bird er al. 1981,
Christeller y Laing 1989, Craigie et al. 1984, Ekman et al. 1991, Friedlander 1991, Hanisak
1990, Marinho-Soriano 1999, Patwary y van der Meer 1983, Rotem et al. 1986). Sin
embargo, no siempre sucede asi. Por ejemplo, Penniman y Mathieson (1987) reportaron que
el contenido de agar de Gracilaria tikvahiae McLachlan creciendo en el campo fue mayor a
concentraciones altas de N en el tejido.

Hasta mediados de los afios ochenta se pensaba primordialmente que el N era el
elemento limitante principal de las macroalgas marinas (ver el apartado de Limitacién de
Fésforo y Nitrgeno). Sin embargo, en un estudio de especies Gracilariaceae donde se
relaciona directamente el agar con el P (Lewis y Hanisak 1996), se reportaron relaciones del
agar con el P + N: el contenido de agar de Gracilaria cepa G-16S fue mayor en
concentraciones bajas de N (como se establecio antes), pero también en concentraciones bajas
de P + altas de N; la fuerza de gel se incrementd con concentraciones altas de N, pero fue
condicién que también se agregara P para que eso sucediera. Esto es, el suministro conjunto
de P y N afecto el contenido y calidad del agar de la agarofita estudiada por Lewis y Hanisak
(1996).

De los eventos fenoldgicos y ecologicos que se plantearon estudiar en este trabajo, en
la literatura existen ejemplos en los cuales se reportaron variaciones del agar con relacion a la
reproduccion, la tasa de crecimiento y biomasa de especies de Gracilariaceae. Por ejemplo,
Oza (1978) y Durairatnam (1987) encontraron que la menor concentracion del agar de
Gracilaria corticata J. Agardh y G. edulis (Gmel.) Silva, ambas creciendo en el campo,

correspondi6 con periodos posteriores a la liberacion de tetrasporas y desprendimiento de las
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ramas. Con respecto a la tasa de crecimiento, Rebello et al. (1996) reportaron que Gracilaria
gracilis (Stackhouse) Steentoft presenté mayor contenido y fuerza de agar én periodos cuando
las plantas alcanzaron su mayor tasa de crecimiento en el campo. De manera similar, Ekman y
Pedersén (1990) encontraron en el laboratorio que la concentracion del agar extraido con agua
fria (25 °C) de G. verrucosa (Hudson) Papenfuss fue mayor cuando la planta increment6 su
tasa de crecimiento. Contrario a estos resultados, dos especies de Gracilaria creciendo
respectivamente en el campo (Bird et al. 1981) y en condiciones de laboratorio (Rotem et al.
1986), presentaron menor contenido de agar cuando su tasa de crecimiento fue mayor. Por
otra parte, Ekman y Pedersén (1990) sefialaron que la fuerza de gel del agar de G. verrucosa
fue variable, aiin cuando la tasa de crecimiento se mantuvo relativamente constante: lo que
cambié fueron las condiciones de temperatura y luz en el cultivo. Esto es, las relaciones
correspondientes al contenido y calidad del agar con la tasa de crecimiento depende de la
especie de Gracilariaceae que se estudie y de las diferentes variables que interactian en un
tiempo determinado; ello probablemente ocurre de manera similar en otras agarofitas.

Con respecto a relaciones entre biomasa y cantidad de agar de especies Gracilariaceae
creciendo en el campo, se ha registrado que el contenido de agar es mayor cuando las especies
alcanzan su mayor biomasa (Arellano-Carbajal et al. 1999, Chirapart y Ohno 1993, Marinho-
Soriano et al. 2001). También la calidad del agar se ha relacionado con la biomasa de especies
Gracilariaceae. Pondevida y Hurtado-Ponce (1996) y Arellano-Carbajal et al. (1999)
reportaron valores altos de biomasa de Gracilariopsis lemaneiformis (Bory) Dawson, Acleto
et Foldvik y Gs. bailinae Zhang et Xia, coincidentes con concentraciones bajas de sulfatos
asociados al agar. Sin embargo, Chirapart y Ohno (1993) trabajando con Gracilaria sp., y

Arellano-Carbajal et al. (1999) trabajando con Gs. lemaneiformis, registraron valores altos de
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fuerza de gel asociados respectivamente a valores bajos y altos de biomasa. Esto es, las
relaciones de biomasa con la calidad del agar son especie-especificas.

Los nutrientes limitantes y los eventos fenoldgicos (tasa de crecimiento) y ecolégicos
(biomasa) pueden relacionarse en conjunto con el contenido y calidad del agar de especies de
Gracilariaceae. Por ejemplo, Bird et al. (1981) reportaron que a mayor concentracion de N en
el agua, Gracilaria tikvahiae presenté menor contenido de agar, mayor fuerza de gel (como
ya se expuso), pero también mayor tasa de crecimiento. Ese tipo de resultados fue explicado
por Friedlander (1991), en el sentido que la mayor tasa de crecimiento incrementaba la
cantidad de tejido nuevo, el cual presentaba agar con mayor fuerza de gel (Craigie y Wen
1984). Resultados similares también fueron encontrados por Lignell y Pedersén (1989),
aunque el contenido alto de agar se encontr6 solo cuando la extraccién del agar se realiz6 con
agua fria (25 °C), no con extraccion en autoclave (121 °C).

Los nutrientes y la biomasa también se han relacionado en conjunto con el contenido
de agar. Por ejemplo, Hoyle (1978a) encontré que los valores bajos de biomasa de dos
especies de Gracilaria fueron coincidentes con las concentraciones altas de N y contenidos
bajos de agar. En ese mismo estudio no se registr6 ninguna relaciéon entre la biomasa y la
fuerza de gel del agar de las dos especies estudiadas.

Los trabajos mencionados hasta ahora en esta seccién, muestran relaciones al nivel de
especie entre el agar, nutrientes limitantes y eventos fenologicos y ecolégicos. Otros trabajos
han registrado variaciones de esas variables dependiendo de la fase reproductiva de especies
Gracilariaceae. Por ejemplo, Penniman y Mathieson (1987) estudiaron plantas tetraspdricas y
cistocarpicas de Gracilaria tikvahiae, encontraron que la biomasa estuvo directamente

relacionada a contenidos de N y P en el tejido y del agar: lo mismo ocurrié con los dos tipos
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de plantas. En contraste, Pickering et al. (1990) registraron para Gracilaria sordida Nelson
que la biomasa méxima y la fuerza de gel del agar de plantas masculinas y cistocarpicas +
tetraspéricas ocurrié al mismo tiempo, pero a inicios de primavera para las primeras plantas, y
a mediados de verano para las segundas. Por su parte, Whyte et al. (1981) encontraron para
Gracilaria (tipo verrucosa) una relacion inversa entre la biomasa y el contenido de agar para
plantas vegetativas y tetraspéricas, pero ninguna relacion en plantas masculinas ni
carpospdricas. En otras palabras, el tipo de relaciones entre eventos fenologicos con el agar de
plantas por fase reproductiva, si existen, es dependiente de la especie Gracilariaceae.

De acuerdo a lo anterior, dentro de las especies de Gracilariaceae se presentan
relaciones entre el agar y eventos fenoldgicos / ecolégicos y nutrientes limitantes, un tanto
mas universal (o en una misma direccién) entre los nutrientes nitrogenados y el agar; mas
dependientes de la especie en el caso de eventos fenolégicos / ecolégicos. Las relaciones del
agar con eventos fenologicos / ecoldgicos y nutrientes limitantes se presentan tanto entre las
especies como dependiendo de la fase reproductiva de las especies.

En resumen, Gracilaria cornea y G. crassissima son agarofitas con potencial
econdmico que coexisten cercanamente en un manto mixto de Bajo Pepito, en el Caribe
Mexicano. Dos preguntas generales surgieron entonces: ;Qué mecanismos biolégicos y
ecoldgicos permiten la coexistencia de dos especies de Gracilaria que son muy similares entre
si? y {Cémo se reflejan esos mecanismos en la produccién y calidad de su agar? Entonces, se
propuso que diferencias en eventos fenoldgicos y ecoldgicos, lo mismo que diferencias en el
uso de nutrientes por parte de ambas especies, a nivel interespecifico y por fase reproductiva,
estarian involucrados en las respuestas. Con base a esa propuesta se establecieron los objetivos

indicados enseguida.
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OBJETIVOS
GENERAL

Demostrar si existen diferencias fenoldgicas y ecoldgicas, lo mismo que en el uso de
nutrientes por parte de Gracilaria cornea y G. crassissima, a nivel interespecifico e
intraespecifico (por fases reproductivas), las cuales permitan proponer elementos que expliquen
la coexistencia de ambas especies en un mismo habitat en el Caribe Mexicano, y de qué manera
esas diferencias se reflejan en la cantidad y calidad de su agar.

PARTICULARES

1. Determinar si Gracilaria cornea y G. crassissima presentan diferencias en aspectos
fenoldgicos (talla, tasa de crecimiento, porcentaje de plantas en reproduccion) y ecolégicos
(biomasa y densidad de plantas por unidad de area), a nivel interespecifico e intraespecifico
(por fases reproductivas en una misma especie), las cuales faciliten la coexistencia de ambas
especies.

2. Determinar si la tasa de crecimiento de G. cornea y G. crassissima bajo condiciones
limitantes de N y P presenta respuestas diferenciales entre ambas especies, que indiquen un uso
diferencial de esos recursos nutricionales en el laboratorio.

3. Establecer si los resultados de limitacién de N y P del laboratorio pueden ayudar a
determinar si el porcentaje de N y P medido en el tejido de G. cornea y G. crassissima, indican
limitacion diferencial de esos elementos en el campo, y si esas diferencias pudieran favorecer la
coexistencia de las dos especies en un mismo ambiente del Caribe Mexicano.

4. Definir como las diferencias fenoldgicas y ecoldgicas que se presenten a nivel

interespecifico y por fase reproductiva de G. cornea y G. crassissima se reflejan en la cantidad
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(porcentaje del peso seco de la planta) y caracteristicas quimicas (fuerza de gel y contenido de

3,6-anhidro-galactosa y grupos sulfatos) del agar de ambas especies.

HIPOTESIS
Los objetivos anteriores permitiran validar o no las siguientes hipotesis:

Hipotesis de trabajo 1. Gracilaria cornea y G. crassissima presentan diferencias
fenolégicas y ecologicas que les ayuda a coexistir en Bajo Pepito, Isla Mujeres, Quintana
Roo.

Hipétesis de trabajo 2. Las diferencias fenoldgicas y ecoldgicas entre fases
reproductivas aunadas a las diferencias interespecificas de Gracilaria cornea y G.
crassissima facilitan su coexistencia en Bajo Pepito, Isla Myjeres, Quintana Roo.

Hipétesis de trabajo 3. Gracilaria cornea y G. crassissima usan de manera
diferencial los nutrimentos de nitrégeno y fésforo, lo cual les ayuda a coexistir en Bajo
Pepito, Isla Mujeres, Quintana Roo.

Si esta hipotesis 3 se sostuviera, la diferencia en el uso de nutrimentos entre las
dos especies de Gracilaria se sumarian a las diferencias fenoldgicas interespecificas y
por fase reproductiva, que en conjunto ayudarian a explicar su coexistencia.

Hipétesis de trabajo 4. Diferencias interespecificas y por fase reproductiva de
Gracilaria cornea y G. crassissima, tanto fenoldgicas y ecolégicas, como en el uso de los
nutrientes limitantes, se reflejaran de manera general en diferencias del contenido y la
calidad de su agar.

Esta hipédtesis se propone con reservas: 1) Si bien en los parrafos precedentes se

mostraron relaciones entre el agar y eventos fenolégicos y ecoldgicos, de acuerdo a esos mismos
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resultados, no se podria hacer una generalizacidn al respecto. 2) Las relaciones de nutrientes
limitantes y eventos fenoldgicos / ecolégicos con el agar se revisaron de manera un tanto aislada,
y no se considerd la influencia sobre el agar de otras variables fisicoquimicas y bioldgicas (ver
segundo parrafo de esta seccion). Tampoco se consideréd como esas variables actian en sinergia,
problema que se manifiesta al realizar estudios relacionados con las variaciones del agar. 3) No
se tomo en cuenta que algunos estudios referidos incluyen factores fisicoquimicos que también
influyeron de maneras diversas en el contenido y calidad del agar; hacerlo hubiera desviado el
proposito de enfocar las diferentes relaciones con la hipdtesis. 4) Los cambios temporales del
agar a corto plazo provocados por la influencia de las diversas variables (aspecto no considerado
en la generalidad de este tipo de estudios) pudiera tener efectos multiples en el agar, ya que este
pudiera modificarse por efectos a muy corto plazo (1-3 dias para especies Gracilariaceae; Ekman
y Pedersén 1990, Ekman et al. 1991, Hemmingson y Furneaux 1997, Hemmingson et al 1996).
5) Cuando si se presentan relaciones, coincidencias, tendencias o correlaciones significativas
entre eventos fenoldgicos y ecolégicos con el agar, éstas no necesariamente indican causa-efecto.

Tomando en cuenta esas reservas, en la hipotesis 4 se propuso que las diferencias
interespecificas y por fase reproductiva en eventos fenologicos y ecologicos se reflejarian de
manera general en la cantidad y calidad del agar de Gracilaria cornea y G. crassissima en Bajo
Pepito, Caribe Mexicano. Quizé no con relaciones directas estadisticamente significativas, sino
con diferencias globales entre las especies y dentro de ambas especies. Aunque la hipétesis
pareciera no tener suficiente fundamento, con argumentos poco sélidos y dificil de comprobar,
cabe hacer tres menciones: 1) En el pasado se consider6 que las dos especies incluidas en el
estudio pudieran pertenecer solo a una (ver seccion de Taxonomia). La suma de diferencias

fenoldgicas, ecoldgicas y quimicas (agar) claramente ayudaria a mantenerlas separadas. 2) Existe
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controversia sobre la existencia de diferencias en el agar en plantas con diferente fase
reproductiva, y cuando se han registrado no se ubican en un contexto bioldgico-ecoldgico
explicito (ver capitulo al respecto); intentar hacerlo al menos nos orienta a reflexionar en
procesos que busquen explicar la variacién de compuestos que pueden tener otro interés
(econdémico), ademas del netamente cientifico. Si las diferencias existieran, ubicarlas en un
~ contexto ecoldgico amplio ayudaria, con sus reservas, a ver la integracién o acoplamiento entre
seres vivos y su ambiente. 3) Existen ejemplos concretos donde se relaciona el agar con eventos
fenoldgicos / ecolégicos y nutrientes limitantes. Por ello, se mantiene la posibilidad de que lo
planteado en la hipdtesis 4 sea razonable para las dos especies de Gracilaria.
Con el deseo de alentar la hipdtesis 4, me permito agregar una nota, tomada de Ernst

Mayr (1998; pp. 70, 72, 85):

“El bidlogo, como el fisico, aplica también la prueba de la prediccidon y busca

excepciones, pero le preocupa menos el fallo ocasional de una prediccion, porque

sabe que las regularidades bioldgicas casi nunca tienen la universalidad de las leyes

fisicas. La utilidad de la prediccién para poner a prueba teorias bioldgicas es muy

variable. Algunas teorias, sobre todo en biologia funcional, tienen un gran valor

predictivo, mientras que otras estan controladas por conjuntos de factores tan

complejos que no se pueden hacer predicciones consistentes. En biologia, las

predicciones suelen ser probabilisticas, debido a la gran variabilidad de casi todos

los fenémenos bioldgicos, a la probabilidad de que ocurran hechos fortuitos, y a la

multiplicidad de factores interactivos que afectan al curso de los acontecimientos.

Para el bidlogo no es tan importante que su teoria pase la prueba de la prediccidn;

es mucho mas importante que su teoria resulte util para resolver problemas...
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Mﬁchas veces resulta dificil, si no imposible, sefialar /a causa en una interaccion de
sistemas complejos, cuyo efecto final es el ultimo paso de una larga reaccién en
cadena. Es posible que en estos casos tengamos que adoptar otra manera de
pensar... En biologia —donde el azar, el pluralismo, la historia y lo individual
desempefian papeles tan importantes-, un sistema flexible de elaboraciéon y

comprobacidn de teorias parece mas apropiado que los principios rigidos”.

Los objetivos que permitiran validar o no las hipétesis de este estudio se desarrollaran en
tres secciones, para luego finalizar con una conclusion general. Sin embargo, por los cambios
nomenclaturales que han ocurrido a nivel de Orden, género y especie dentro de los dos binomios
involucrados en este trabajo, antes se revisaran someramente algunos de temas taxonomicos

relacionados a esos cambios.
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ASPECTOS TAXONOMICOS DE Gracilaria cornea Y G. crassissima

Fredericq y Norris (1985) tomaron en cuenta la estructura multicavitaria de los conceptaculos
espermatangiales, entre otras caracteristicas anatémicas, para transferir a Gracilaria cornea
(como G. debilis) y a G. crassissima al género Polycavernosa. De esa manera, se reflejaria
mejor que los espermatangios de estas especies se encuentran en conceptaculos de muchas
cavernas (Fig. 2). Wynne (1989) llamo la atencién a que con esa propuesta se incluiria dentro
de Polycavernosa a P. urvillei (Montagne) Xia & Abbott, especie tipo dentro del género
Hydropuntia Montagne, el cual habia sido validado primero, por lo que tenia prioridad. Por
ello, reubico a 16 especies de Polycavernosa en Hydropuntia, incluyendo a las dos especies
que se abordan en este trabajo. Fredericq y Hommersand (1990) también consideraron la
presencia de células o filamentos nutricios tubulares (Fig. 2) restringidas a la base o piso del
cistocarpo, como caracter valido para segregar el género Hydropuntia de otras Gracilariaceae.
En contraparte a lo anterior, Abbott er al. (1991) describieron una nueva especie de -
Gracilaria, G. mixta Abbott, Zhang & Xia, la cual presenté tanto espermatangios
multicavitarios como elongados, tipo verrucosa. También detectaron una mezcla de los dos
tipos espermatangiales en otras especies de Gracilaria, por lo que sugirieron la transferencia
de los epitetos de Hydropuntia (= Polycavernosa) a Gracilaria. Abbott et al. (1991)
igualmente sefialaron que algunas especies mantenian un soélo tipo de conceptaculos
espermatangiales en todas las etapas de su desarrollo. También, Bird y Kain (1995)
mencionaron la inconsistencia de conceptaculos multicavitarios y células nutricias en el piso

del cistocarpo, para separar los géneros Hydropuntia y Gracilaria.

36



espermacios
o o

° —_—> ° carpogonio
s s /
o rama estéril
%Cémla hipégina
CONCEPTACULOS célula de soporte
ESPERMATANGIALES RAMA
MULTICAVITARIOS CARPOGONIAL \,

Fertilizacion

[ i

C
F
GAMETOFITOS
o ° CARPOSPOROFITO
©
°° carposporas
] . [}
7] o pericarpo
tetrasporas © 6 D » externo
o Z o 6. : o) filamentos
. e UK %es ? nutricios
c- ..... "; : ' " ';' o 4-'1."
° hoe: ;'f.,:" .""‘."‘ o= gonimoblasto
l 0 - { ’_5. pericarpo
Meiosis ) o At ey interno
») 2= l:.
d a ODO o .
° CISTOCARPO
TETRASPOROFITO

Figura 2.- Ciclo de vida tipo Polysiphonia de especies Gracilariaceae, mostrando el gametofito
masculino (M, Fig. 2a), el gametofito femenino (F, Fig. 2b), el carposporofito (Fig. 2¢) y el
tetrasporofito (Fig. 2d); cada fase con diagramas de cortes transversales del talo mostrando sus
estructuras reproductoras. Dibujo realizado con el apoyo de figuras y fotografias de Ortiz

Sotomayor y Almodovar (1982), Fredericq y Hommersand (1989) y Dreckmann-Estay (1997).
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A pesar de las inconsistencias taxondmicas anteriores, en estudios taxonémicos de afios
pasados recientes, €l nombre predominante del género para las dos Rhodophyta incluidas en
este estudio fue el de Hydropuntia (Dreckmann 1998, Littler y Littler 2000, Wynne 1998). Sin
embargo, y posterior a esos trabajos, Bellonn et al. (2002) realizaron estudios filogenéticos
moleculares y encontraron que las especies con conceptaculos multicavitarios (Hydropuntia)
no se separaron de las del género Gracilaria, resultado que va en el mismo sentido a lo que
anteriormente encontraron Bird et al. (1992) en estudios filogenéticos moleculares de
Gracilariales. Tomando en cuenta las inconsistencias taxondmicas y los resultados
filogenéticos, en este trabajo de tesis se mantiene el género Gracilaria para las dos especies
que aqui se estudian.

Las dificultades taxonomicas dentro de las Gracilariaceae también provocaron que a
finales de los ochenta ocurriera una modificacion relativa a Orden. Fredericq y Hommersand
(1989) revisaron el modo de division de las células vegetativas alrededor de las reproductivas
femeninas, la morfologia del desarrollo de espermatangios y eventos pre- y post-fertilizacion
de plantas femeninas de G. verrucosa, la especie tipo de la familia, la cual habia sido
mantenida dentro del orden Gigartinales desde 1932 (Dreckmann-Estay 1997). Con base a su
estudio, establecieron el Orden Gracilariales Fredericq & Hommersand. Uno de Ilos
argumentos en que basaron su propuesta fue que en las Gracilariales las células de ramas
estériles de la rama carpogonial (Fig. 2) se fusionan con el carpogonio para formar una célula
de fusion generativa (y con ello la duplicaciéon del complemento cromosémico o
diploidizacién), de donde se originan los inicios del gonimoblasto. En cambio, en el orden

Gigartinales, la diploidizacién de las células auxiliares ocurre a través de una conexion externa
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(por la célula conectiva, filamento conectivo o tubo corto) y conexiones lenticulares (“pit
conections”).

Para reconsiderar algunas partes anatémicas ya citadas, y aspectos reproductivos que
después se mencionan en la tesis, enseguida se describe el ciclo de vida de las Gracilariaceae
(Bold y Wynne 1978): los gametofitos producen espermacios y carpogonios, las células
sexuales masculina y femenina, que se originan en los conceptaculos espermatangiales y en la
rama carpogonial, respectivamente. La rama carpogonial se encuentra rodeada de tres tipos de
células (de soporte, hipdgina y ramas estériles laterales; Fig. 2a). Cuando se liberan los
espermacios, éstos fertilizan al carpogonio, el cual permanece fijo al gametofito femenino. Ahi
mismo prosigue un desarrollo post-fertilizacion, por lo que al final de esta etapa se tiene una
planta haploide (el gametofito) que contiene o envuelve a una fase diploide, el carposporofito.
Esta fase se encuentra hospedada en el cistocarpo, el cual se forma de dos partes: el
carposporofito mismo (esencialmente sinénimo de gonimoblasto) y el pericarpo, un conjunto
de células haploides que rodean al primero (Bold y Wynne 1978, Carmona Jiménez y
Hernindez Muiioz 1993). En algunas especies Gracilariaceae se presentan filamentos nutricios
o conectivos (o células tubulares nutricias) entre el pericarpo y el gonimoblasto (Fig. 2c). Las
carposporas formadas por el carposporofito dan lugar a los tetrasporofitos. En esta fase nuclear
ocurre la meiosis, durante la formacién de las tetrasporas, en el tetrasporangio. Esto ocurre a
partir de una célula cortical iniciadora (célula madre tetrasporangial o célula iniciadora
tetrasporangial), la cual, a medida que madura, se expande en longitud y ancho; pasa por dos
divisiones sucesivas, que produce la forma ovalada y cruzada del tetrasporangio (Fredericq y

Norris 1985, Lee et al. 1995). El desarrollo de las tetrasporas da lugar a los gametofitos.
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Retomando los cambios nomenclaturales de las plantas incluidas en este estudio,
aquellos relativos a especie involucran a Gracilaria cornea. La incertidumbre de asignarle un
binomio estable tenia décadas de presentarse. Taylor (1928, 1942) originalmente la nombré
como Gracilaria cornea, pero luego la nombro como G. debilis (Taylor 1960). Sin embargo,
Chapman (1963) la mantuvo como G. cornea, mientras que Newton (1953, en Wynne 1986)
restringio la ubicacion de G. debilis al Mar Rojo y propuso el binomio G. wrightii (Turner) J.
Agardh como el valido para los especimenes del Caribe. Bird et al. (1986) pusieron en tela de
juicio la autenticidad del binomio Gracilaria debilis (Forsskdl) Bergesen, por lo que
examinaron la especie tipo (del Mar Rojo) y determinaron que los caracteres reproductivos y
anatémicos no correspondian a los ejemplares americanos. Por ejemplo, en el espécimen tipo
existe una gradacion de células medulares grandes a corticales pequefias, mientras que en los
ejemplares del Océano Atlantico hay una separacién abrupta entre ambos tipos de células.
Concluyeron que la denominacién correcta para los ejemplares del Atlantico era G. cornea J.
Agardh.

La segregacion de Gracilaria cornea y G. crassissima es un tanto complicada, ya que
la morfologia de las estructuras reproductoras (importantes para definir la identidad de
especies de macroalgas marinas) es muy similar en ambas especies (Fig. 3): cuando Fredericq
y Norris (1985) describieron la morfologia y desarrollo reproductivo de cuatro especies de
Gracilaria, juntaron a las dos anteriores en un grupo con iguales caracteristicas, entre ellas las
siguientes: 1. el desarrollo del cistocarpo es en direccién horizontal, por lo que el cistocarpo
maduro (sésil, sin constricciones en la base) es bajo y ancho, ademas de no presentar
filamentos nutricios (Fig. 3a), 2. los conceptaculos espermatangiales tienen forma

extremadamente variable, pero ocupan partes corticales, subcorticales y medulares del talo
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(Fig. 3b, 3c), y 3. los tetrasporangios de ambas son de forma ovalada (Fig. 3d y 3e). De
acuerdo a lo expuesto, las estructuras reproductoras no pueden emplearse aisladamente para
diferenciar a las dos especies.

Ademas de la similitud reproductiva, las dos especies de Gracilaria son anatémicamente
muy similares, y en cultivos de laboratorio esa similitud se torné mas estrecha (Bird ez al. 1986),
lo que motivé a esos autores a sugerir que una (G. crassissima) podia ser una écada de la otra (G.
cornea); esto es, una variedad ecoldgica adaptada a condiciones de oleaje intenso. Sin embargo,
G. crassissima ha sido observada en condiciones de poco oleaje, en varias partes del Caribe
(Diaz-Piferrer 1964, Diaz-Piferrer y Caballer de Pérez 1964). A pesar de lo anterior, conviene
mencionar que en el sitio de estudio de este trabajo las dos especies coexisten bajo
condiciones ambientales iguales, permaneciendo distinguibles una de la otra, de acuerdo a la
Tabla 1. Por ejemplo, los talos cilindricos de G. cornea (Fig. 4d-4f) son notorios ain desde
individuos juveniles (Fig. 4f), mientras que los talos de G. crassissima tienen ramificacién
irregular (Fig. 4a), y su forma aplanada se muestra en ocasiones desde juveniles (Fig. 4b). En
G. crassissima existe deformacion y encogimiento del talo después de pasar por un proceso de
secado (Taylor 1960, Fig. 4c), lo cual no ocurre en esa magnitud en G. cornea. Esto es, las
diferencias morfoldgicas, y otras (Tabla 1) ayudan a su diferenciacion en Bajo Pepito.

De acuerdo a lo expuesto, los conceptaculos espermatangiales, principalmente, pero
también el desarrollo del cistocarpo, se pueden utilizar para separar a Gracilaria cornea y G.
crassissima de otras especies de Gracilariaceae, mientras que la morfologia externa (Tabla 1)

ayuda a separar a una de la otra. Las similitudes morfoldgicas y reproductivas, sin embargo,
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Tabla 1.- Caracteristicas morfoldgicas y de habitat de Gracilaria cornea y G. crassissima

registradas en la literatura y observadas en el transcurso de este estudio en Bajo Pepito, Isla

Mujeres, Quintana Roo. Se agregan observaciones realizadas en los experimentos de

crecimiento mensual de fragmentos apicales en el campo, incluyendo la proliferacion de

ramulas en los fragmentos experimentales, lo mismo que observaciones durante la molienda

en mortero, efectuada con propdsitos diferentes a los de este trabajo.

Gracilaria cornea

Gracilaria crassissima

Talo Cilindrico a todo lo largo’ Cilindrico, comprimido', frecuentemente aplanado?,
iregularmente palmeado™®; formas adquiridas en cual-
quier parte del talo.

Habito Erecto, mds largo que ancho® Postrado, con las partes apicales curvas hacia arriba® o
hacia abajo’. Semipostrado, creciendo més bien en sentido
horizontal*®, por lo que en ocasiones es mas ancho que
alto’

Talla Hasta (25 cm*’-) 28 cm® Hasta (20 cm®) 25 ¢cm? (-30 cm”)

Ramas Cilindricas, sin constricciones en | Cilindricas a comprimidas, algo aplanadas y anchas®’, con

la base’, fastigiadass, abundante- | ramificaciones  irregularmente  altemas, un tanto
mente ramificadas?, con ramifi- | cervicornes®, con ramificaciones marginales® cortas e
caciones irregularmente alterna- | irregulares’
da abajo, cervicorne arriba®, irre-
gulares, pectinadas o subdicotd-
micas®, a veces semejan estruc-
turas digitiformes’
‘ Anastomosis Nunca presente™ Presente*’, mas frecuente en plantas adultas®

Pie de fijacion

Fijo a un solo punto basal’, en
forma de disco®

Inconspicuo®, Fijo a un solo punto cuando son plantas
juveniles, pero a uno o més puntos de fijacion cuando son
grandes o adultas’

Palida, rosada®, amarilla, rojiza,
verduzco cremoso y rojo purpi-
reo, de acuerdo a condiciones
ambientales®; uniforme, amari-
llenta en el sitio de estudio y
rojiza en Yucatan’

Pilidas, café rojizas hasta casi sin color®. Muy variable en
el sitio de estudio: rojiza-cafesosa, rojo vino, morada,
verde, rosicea, en ocasiones con puntos o zonas
blancsuzcas en los lados expuestos a la superficie del agua
(luz)

En el sitio de estudio: comun en
areas cercanas a zonas arenosas’

En el sitio de estudio: muy rara en 4reas cercanas a zonas
arenosas’

Coloracion

Habitat

FRAG. APICALES EN
EXP. DE CREC.
MENSUAL:

Corte con la mano y
molienda en mortero

Relativamente facil®

Relativamente dificil®

Epifitismo

Comun’

Escaso’

Proliferacion de ramulas
(Nov. 1997 — Ene. 1998)

Muchas’

Ninguna’

'Norris 1985a, *Chapman 1963, *Diaz-Piferrer y Caballer de Pérez 1964, *Taylor 1960,
Observacidn personal, ‘Taylor 1960, "Littler et al. 1989, *Plastino 1991, °Littler y Littler 1997.
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G. crassissima G. cornea

Figura 4.- Gracilaria crassissima y G. cornea. Habito, barra = 5 cm. Planta adulta (a) y
juveniles (b, ¢) de G. crassissima y adultas carpospéricas (d, €) y juvenil (f) de G. cornea.

Fotos por H. Baena Basave.

resaltan la relacion taxondmica estrecha existente entre ambas especies que coexisten en Bajo
Pepito, Quintana Roo.

Estudios previos de la anatomia y la reproduccién de Gracilaria cornea y G. crassissima
muestran que ambas comparten el mismo tipo de caracteristicas: talo cilindrico, tetrasporofitos

cruzados, conceptaculos espermatangiales multicavitarios y desarrollo horizontal del cistocarpo,
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que indica que ambas especies presentan una relacion taxondmica estrecha, que incluso conllevan
a la sugerencia de que se trata de taxa conespecificos. Sin embargo, en un reciente estudio de tipo
sistematico (Bellorin et al. 2002), a nivel de diferenciaciéon genérica, que incluyd analisis
moleculares de G. cornea y de G. crassissima, no se hace ninguna mencion sobre la posibilidad
de que ambos morfotipos pudieran representar a una sola especie.

En este estudio se toma en cuenta la facilidad de segregar a Gracilaria cornea de G.
crassissima en el campo, por su habito distinto en Bajo Pepito (ver figura 1 del Apéndice 2), y
como premisa de trabajo se consideran como dos especies taxondmicas. Con este enfoque se
pretende generar informacién fenoldgica, ecoldgica y quimica que contribuya a tener una mejor

comprension de los taxa en cuestion.
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DIFERENCIAS FENOLOGICAS Y ECOLOGICAS, INTERESPECIFICAS
Y POR FASE REPRODUCTIVA, DE DOS ESPECIES COEXISTENTES

DE Gracilaria RHODOPHYTA) DEL CARIBE MEXICANO

ANTECEDENTES

Con el fin de ubicar la importancia de Gracilaria cornea y G. crassissima como posibles
fuentes de agar, cabe mencionar que las agarofitas que se han reportado para el estado de
Quintana Roo incluyen (siguiendo la clasificacién de Dreckmann 1998) 11 especies de
Laurencia, 10 de Gracilaria, 4 de Gelidiella, 3 de Gelidium, 2 de Pterocladiella, 2 de
Gelidiopsis, 2 de Bryothamnion, 2 de Hydropuntia y 1 de Gracilaropsis; mientras que las
carragenofitas incluyen 3 especies de Chondracanthus, 3 de Hypnea, 2 de Agardhiella, 1 de
Eucheuma, 1 de Meristiella y 1 de Solieria (Dreckmann 1998; ademas, Aguilar-Rosas 1989,
Aguilar-Rosas et al. 1997, Collado-Vides 1992, Collado-Vides et al. 1998, Diaz-Martin et al.
1998, Huerta-M. 1958, 1975, Huerta-Muzquiz et al. 1987, Ramirez-Roman 1971, Senties-G. et
al. 2001, Taylor 1972, van Tussenbroek y Collado-Vides 2000).

El considerable niimero (48) de especies agarofitas y carragenofitas que habitan las aguas
de Quintana Roo sugiere la posibilidad de utilizarlas con fines econémicos. Sin embargo, de
acuerdo a una prospeccion personal, realizada de septiembre de 1991 a noviembre de 1993, en
108 sitios de colecta a lo largo de la costa del estado (Fig. 5), se estimd que la abundancia de tales
especies sélo era relativamente importante (mantos mayores de aproximadamente 500 m?) en
pocos lugares (Fig. 6). Como resultado de esa prospecciodn, se concluydé que ningin manto algal
de Quintana Roo podia soportar cosechas continuas, y que el cultivo de macroalgas,

probablemente en la zona de laguna arrecifal, era la Ginica alternativa para su uso futuro en el
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Figura 6.- Sitios y especies de algas rojas de interés comercial de la costa de Quintana Roo,

México (J. Espinoza-Avalos, no publicado).

realizado por al menos un siglo, y estaba restringido a algunas personas dentro de grupos
pesqueros y familias con arraigo en la costa (Espinoza-Avalos 1995a, 1995b).

El manto de macroalgas rojas con interés comercial mas extenso encontrado en la
prospeccion fue frente a Isla Mujeres, a 3-4 m de profundidad, en Bajo Pepito (Fig. 7). En el
sitio las aguas son muy claras, el fondo del mar es irregular, con 3-4 m de profundidad, de arena
gruesa y rocas calcareas usualmente menores a 50 cm de diametro, y esta localizado en el Canal

de Yucatan, donde existen corrientes fuertes (4 nudos ~ 2 m s™), con direccién norte (Merino-

48



—>%

21° 16

ISLA MUJERES

21* 147

21 12

Figura 7.- Sitio de estudio (Bajo Pepito), ubicado al suroeste de Isla Mujeres, Quintana Roo,
México. Los puntos indican parte del parque marino “Costa occidental de Isla Mujeres, Punta

Cancun y Punta Nizuc”.

Ibarra, 1992). El manto algal estaba constituido las agarofitas Gracilaria cornea y G. crassissima.
Ambas especies se han considerado con potencial para uso comercial, con base al rendimiento y
calidad de su agar; la primera para las costas de Yucatan, México (Garza-Barrientos y Gonzalez-
Alanis 1981, Freile-Pelegrin y Robledo1997); las dos para otras zonas de la regién caribefia
(Diaz-Piferrer y Caballer-de-Pérez 1964, Durairatnam 1980, Marinho-Soriano ez al. 2001, Norris
1985a). El agar extraido de G. crassissima de isla Santa Lucia fue comparable o mejor que el
agar comercial y la agarosa, el ultimo de alta calidad (Lahaye et al. 1988). En esa misma isla, y
otras de las Antillas Menores, ambas especies se han cultivado para consumo humano directo, en
forma de bebida (Smith 1990, 1992, Smith et al. 1984). Gracilaria cornea también se ha

cultivado experimentalmente en Venezuela, para extraer su agar (Rincones-Ledn 1990).
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Cabe mencionar que en las publicaciones anteriores, Gracilaria cornea se reportd
también como G. debilis, Hydropuntia cornea y Polycavernosa debilis, mientras que G.
crassissima se reportd como H. crassissima y P. crassissima, ésto debido a los cambios
nomenclaturales relacionados a género y especie ocurridos con las dos agarofitas, y que se
revisaron en el apartado Aspectos Taxonémicos de Gracilaria cornea 'y G. crassissima.

En el Marco Teérico y en de aspectos taxonomicos de Gracilaria cornea y G.
crassissima se expuso que las diferencias interespecificas en eventos fenoldgicos y ecoldgicos
explican la coexistencia de plantas en un ecosistema. Esas diferencias adquieren mayor
relevancia en el caso de especies que son morfolégicamente muy similares o taxondmicamente
cercanas.

Las diferencias intraespecificas en eventos fenologicos son otro elemento que puede
facilitar la coexistencia de organismos fotosintéticos (Moore et al. 1998). Si entre Gracilaria
cornea y G. crassissima existiera diferenciacién fenoldgica y ecoldgica de acuerdo a la fase
reproductiva de las plantas, ésta se sumaria a las diferencias interespecificas, lo cual
incrementaria la facilitacién en la coexistencia de las dos especies en Bajo Pepito. En este
trabajo, la diferencia entre fases reproductivas se evalud separando la carposporica del resto de
plantas, las cuales contienen una mezcla de plantas femeninas no fertilizadas, masculinas,
tetraspéricas y plantas vegetativas. Dentro de las Rhodophyta es comun encontrar un alto
porcentaje de plantas tetraspdricas (Espinoza-Avalos 1996a, Santelices 1990), por lo que
probablemente la mezcla de fases reproductivas que en este estudio excluy6 a la carpospdrica,

estaria representada principalmente por plantas tetrasporicas.
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Los eventos fenoldgicos y ecologicos que se incluyeron en este estudio, para medir en
plantas carposporicas y las restantes para de cada especie de Gracilaria, fueron la crecimiento
y el porcentaje de plantas en reproduccioén, y la biomasa, respectivamente.

La ecologia reproductiva de las algas rojas no se conoce de manera suficiente (Kain y
Norton 1990). Sin embargo, se conoce en general que la reproduccion de macroalgas marinas
(rojas, pardas y verdes) de aguas templadas y frias muestra una mayor estacionalidad, que
aquellas que habitan zonas tropicales (Kain y Norton 1990). Por ejemplo, algunas especies
Gracilariaceae de zonas calidas llegan a presentar anualmente de dos a cuatro valores maximos de
plantas reproductivas y en su biomasa, pero los factores que originan esos patrones de algas
tropicales no son claros (DeCastro et al. 1991, Fredericq y Norris 1985, Hay y Norris 1984,
Hoyle 1978a, Silva et al. 1987, Quan-Young 2004).

Tradicionalmente se ha considerado que la zona tropical presenta temperaturas estables
(Doty 1979, McLachlan y Bird 1984). Sin embargo, la temperatura del agua en el Caribe
Mexicano puede presentar variaciones anuales de 11 °C en lagunas costeras (Castellanos et al.
1994). Similarmente, en aguas costeras no lagunares se han registrado variaciones de 8 °C en dos
dias, a 1.5 m; y de 4.5 °C en tres dias, a 3.5 m de profundidad (Salgado Pefia 1995). La luz
atmosférica y acuatica del Caribe Mexicano también puede variar drasticamente, en horas. El
cambio de un cielo despejado a otro nublado (con lluvia) reduce repentinamente la luz a la mitad
(ver Resultados). Es posible que esas variaciones de las condiciones ambientales influyan en la
fenologia de Gracilaria cornea y G. crassissima.

En investigaciones de campo y de laboratorio se ha encontrado que los factores que
pueden influir en aspectos fenoldgicos y ecoldgicos de las Gracilariaceae son la temperatura,

salinidad, irradiacién solar y nutrientes (DeCastro et al. 1991, Dawes 1987, Friedlander et al.
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1991, Friedlander y Lipkin 1982, Friedlander y Zelikovitch 1984, Fujita y Goldman 1985,
Lapointe 1981, Lapointe et al. 1984, McLachlan y Bird 1986, Oliveira y Alveal 1990, Penniman
et al. 1986, Santelices y Doty 1989). Por ello, en este estudio se midieron esas variables, para
ayudar a explicar los patrones fenologicos y ecolégicos de G. cornea y G. crassissima de Bajo
Pepito.

El propésito de esta parte del estudio es establecer si las diferencias fenologicas y
ecoldgicas interespecificas y por fase reproductiva ayudan a explicar la coexistencia estrecha
de Gracilaria cornea y G. crassissima, dos especies muy similares que se desarrollan bajo las
mismas condiciones bidticas y abidticas de Bajo Pepito, Quintana Roo. Los resultados del
estudio también se podrian utilizar eventualmente para realizar un cultivo racional de ambas

especies, ya que tienen importancia econémica potencial debido a su contenido de agar.

MATERIAL Y METODOS
BIOMASA

Antes de llevar a cabo las colectas periddicas, se determind el tamafio de muestra que se
utilizaria para medir la biomasa en cada fecha de colecta. Sin embargo, primero se establecieron
los limites espaciales, considerando las mediciones que se realizaron durante todo el estudio (30
m x 90 m). Para ello, con la ayuda de boyas a media agua el espacio se delimitd en las zonas A,
B, C y D (Fig. 8), de acuerdo al tipo de colecta a realizar.

La biomasa de las plantas se obtuvo de la zona A. Para ello se fijaron 30 varillas
enterradas en el fondo marino, separadas cada metro y ubicadas perpendicularmente a la
direccién dominante de la corriente marina, NW. Las varillas fueron numeradas y cada fecha de

colecta se seleccionaba al azar una con niimero par; ello para evitar cosechar algas en los mismos
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Figura 8.- Zonas de colecta en el sitio de estudio. A. Muestreo destructivo, para medir
biomasa, C. Muestreo no destructivo, para medir densidad y tamafio de plantas, D. Muestreo
semidestructivo, para colectar fragmentos y determinar fases reproductivas. Las estrellas de
cuatro puntas indican boyas a media agua; la externa, una estructura de anclaje que se colocod

para fijar la lancha en cada fecha de colecta.

transectos contiguos en fechas posteriores. Las fechas de colecta fueron en febrero 7, marzo 10,
abril 14, mayo 16, junio 20, agosto 29, octubre 7 y noviembre 25 de 1997, y enero 14 de 1998. A
partir de la varilla seleccionada, se orienté (NW, con una brijula marina) y se fijé sobre el fondo
una cadena plastica de 25 m de largo. A lo largo de ese transecto se cosechd a todos los
individuos de Gracilaria que se encontraron dentro de un cuadrante de aluminio de 1 m?,
sumando un total de 25 m”. Las plantas fueron separadas bajo el agua, por especie, en G. cornea
y G. crassissima, y por fase reproductiva, en plantas carpospdricas y el resto. Las primeras se
reconocieron por el cistocarpo, estructura en forma de promontorio en la superficie algal y
visible al ojo humano (Fig. 5c). Las restantes pudieron contener plantas tetraspdricas,

masculinas, femeninas no fertilizadas (Fig. 5) e infértiles. Sin embargo, 1a mayor parte de esas
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plantas fueron tetraspoéricas, ya que para las Gracilariaceae esa fase llega a ser predominante
(Hay y Norris 1984, ver Resultados de reproduccion).

Después de cosechar las plantas, en una habitacion de trabajo se les elimin6 el agua
externa con un pedazo de tela de algoddn; luego se deshidrataron por un dia a temperatura
ambiente. Posteriormente, las plantas se secaron en el laboratorio a 60 °C por tres dias, en una
estufa Crafit®, Modelo H-1400. Con los valores de peso seco, obtenidos por m* y por fase
reproductiva de plantas de Gracilaria cornea 'y G. crassissima, se utilizé la férmula:
n=s"/D"X
donde:

n es el tamafio de muestra, s la desviacion estdndar, X la media aritmética y D el error
aceptable. Como guia general, 20% es una exactitud aceptable para muestras del bentos (Elliot
1978, en DeWreede 1985).

De acuerdo a los resultados (Tabla 2), el tamafio de muestra para estimaciones de
biomasa vario entre 10 y 34 cuadrantes, de acuerdo a si se considerd a la biomasa total o a las
fases reproductivas de G. cornea 'y G. crassissima. La decision que se tomo sobre el tamafio de
muestra para la colecta de biomasa mensual fue utilizar el gran promedio (25 cuadrantes) de

los cinco valores obtenidos.

DENSIDAD

La misma férmula utilizada para las mediciones de biomasa se empled para definir el tamafio
minimo de muestra para cuantificar la densidad de plantas. Para ello se marcaron 20
cuadrantes fijos de 1 m?, con varillas metalicas, a lo largo de una franja perpendicular a la

corriente dominante (NW) del agua (zona C, Fig. 8). Esta franja se ubic6 a 50 m al Sur de la
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Tabla 2.- Biomasa (g peso seco) por cuadrante (1 m”), para obtener el tamafio de muestra
(nimero de cuadrantes = n) necesario para un muestreo representativo de Gracilaria
crassissima y G. cornea. Determinaciéon de biomasa con base a la fase reproductiva

(carpospérica = CARPOS vy las restantes plantas = RESTO) y por biomasa total de cada

especie.
BIOMASA
G. crassissima G. cornea
CUADRANTE CARPOS RESTO CARPOS RESTO TOTAL
1 16.8 34 11.0 4.4 35.6
2 7.5 2.0 7.2 0.0 16.7
3 3.1 2.4 0.4 5.3 11.2
4 1.4 18.2 1.0 1.3 21.9
5 0.0 23.5 6.7 9.6 39.8
6 5.7 12.0 8.4 21.1 47.2
7 0.1 13.9 0.0 0.0 14.0
8 2.0 6.2 35 40.8 52.5
9 0.0 1.5 2.0 10.9 14.4
10 0.0 0.0 11.5 11.9 23.4
11 1.7 2.4 0.0 5.7 9.8
12 3.4 1.7 42 0.6 9.9
13 0.9 28.6 9.7 12.2 514
14 8.3 11.6 0.0 37.6 57.5
15 4.0 23.3 42 10.1 41.6
16 0.4 1.0 0.0 16.4 17.8
17 0.2 4.2 32 7.0 14.6
18 1.9 12.0 0.0 0.8 14.7
19 33 6.2 4.1 0.0 13.6
20 33 8.1 5.1 52.7 69.2
21 1.6 32.8 7.6 0.0 42.0
22 1.0 4.5 0.4 11.5 17.4
23 2.8 10.7 1.2 11.6 26.3
24 0.6 9.0 0.0 15.7 253
25 5.7 39.0 0.8 28.3 73.8
Promedio 3.0 11.1 3.7 12.6 30.5
Desv. estandar 3.7 10.7 3.8 13.9 19.2
n 34 23 29 30 10
n
Promedio 25
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zona de colecta de biomasa. En cada cuadrante se contaron todas las plantas visibles a simple
vista.

El ﬁﬁmero de plantas encontrado en cada uno de los 20 cuadrantes fijos fue de:
0,0,0,2,2,2,14,4,8,3,7,0,3,1,1,7,0,8, 1 y 1.
Con esos datos se obtuvo:

X=32,5=38,n=35

Dado el resultado anterior, se decidié aumentar el nimero de cuadrantes fijos a 40, ya
que para este analisis no se diferencid entre especies y fases reproductivas, lo que
probablemente hubiera incrementado el tamafio de muestra, segin los resultados que se
obtuvieron en el muestreo prospectivo de biomasa. Por ello, se establecieron otros 20
cuadrantes permanentes, ubicados en una franja paralela y separada 3 m de los primeros 20
cuadrantes (Fig. 8). Los muestreos mensuales subsiguientes se efectuaron en los 40 cuadrantes

permanentes.

TALLA

Se midi¢ la talla de todas las plantas de G. cornea y G. crassissima encontradas en los
cuarenta cuadrantes permanentes establecidos para medir la densidad de plantas. Se utilizé una
regla de aluminio graduada en milimetros para medir desde la base de la planta hasta la parte
apical de la ramificacion mas grande. Para el caso de G. crassissima, en ocasiones se midié el

ancho del talo, ya que frecuentemente present6 una forma postrada, en vez de erecta.
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REPRODUCCION

En cada fecha de muestreo se utilizé buceo autdnomo para colectar entre 32 y 50
(promedio = 47) fragmentos apicales por especie, de 5-7 c¢cm de longitud, los cuales se
preservaron en formol al 4 % con agua de mar. Estos fragmentos fueron cortados de plantas
creciendo en la zona D, previamente delimitada en el campo (Fig. 8). Las fechas de colecta
fueron el 7 de febrero, 9 de marzo, 11 de abril, 17 de mayo, 18 de junio, 1 de agosto, 9 de
octubre, 27 de noviembre de 1997 y 17 de enero de 1998. Las plantas usadas para la colecta
fueron aquellas encontradas a lo largo de un trayecto de buceo al azar. En el laboratorio se
realizaron manualmente mas de 10 cortes transversales de cada fragmento de planta, de los cuales
se seleccionaron al menos 10 de los mejores, con la ayuda de un microscopio estereoscopico. En
la mayoria de las ocasiones los fragmentos seleccionados se colocaron en preparaciones
permanentes, con gelatina glicerinada-fenol, y después se observaron con la ayuda de un
microscopio compuesto. En otros casos, la observacion fue en preparaciones con agua, las cuales
se eliminaron después de ser observadas. Las fases reproductivas identificadas incluyeron la

tetraspdrica, carpospdrica (femenina fertilizada), masculina (Fig. 5) y estéril o vegetativa.

VARIABLES AMBIENTALES

La temperatura, la salinidad y el oxigeno disuelto del agua de mar se midié cada dos
horas, por medio de una sonda submarina (DataSonde 3), la cual almacena los datos en una
memoria, y que se colocod en el fondo marino con la ayuda de una estructura cuadrada de
concreto, construida previamente. La estructura de tres piezas armables pesaba aproximadamente

300 kg; en cada lado tenia incrustados tubos metalicos de 4 cm de didmetro. La misma estructura
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se utilizd como sistema de anclaje para lancha, y se ubico en la parte externa de la zona D del
espacio de estudio (Fig. 8).

La radiacién fotosintéticamente activa, tanto atmosférica como en el fondo marino se
midié con un radiémetro LI-COR 1000, el cual tiene capacidad de almacenar los datos. La
concentracion de fosfatos, nitratos y nitritos disueltos en el agua se midié en cada muestreo, por
triplicado, siguiendo las técnicas colorimétricas indicadas por Strickland y Parsons (1972). Las
muestras fueron colectadas en tres recipientes de plastico, entre las 15:00 y 17:00 h, transportadas
en hielo y analizadas dentro de las 2-3 h siguientes. La velocidad de la corriente se midi6
utilizando un transportador construido de acrilico, con un nivel adherido en la base y una pelota
flotante de ping-pong sujeta al centro del transportador por medio de una cuerda. Para determinar

la velocidad de la corriente se emple6 la férmula s = 0.85 (tan 6)""2, donde s es la velocidad de la

corriente en m s y O es el angulo de inclinacién de la cuerda movida por la corriente (Foster et

al. 1985).

ANALISIS ESTADISTICOS

Para llevar a cabo las pruebas estadisticas y las graficas correspondientes a cada medicion
bioldgica considerada en este trabajo, asi como de los factores ambientales, las diferencias en las
caracteristicas quimicas del agar y en el ensayo de limitacién de nutrientes, se utilizé el programa

STATISTICA®.

RESULTADOS

BIOMASA
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Los valores promedio obtenidos mensualmente durante el periodo de estudio indican que
la biomasa de Gracilaria cornea y G. crassissima variaron desde casi cero a 28 gramos de peso

seco por m?, encontrandose diferencias notables en sus patrones (Fig. 9a, 9b). Los valores
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Figura 9.- Biomasa promedio mensual por fase reproductiva de Gracilaria cornea (a), G.
crassissima (b), y el conjunto de ambas categorias por especie (c), en Bajo Pepito, Isla Mujeres,
Quintana Roo. En cada especie se muestra la biomasa de plantas carpospodricas (@) y las del
resto de fases reproductivas, indeterminada (A). Las barras indican el error estandar. Notar

diferencia en las escalas.
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maximos de ambas especies ocurrieron desfasados en el tiempo: en marzo para la primera especie
y en junio para la segunda (Fig. 9¢). G. cornea present6 otro valor maximo de biomasa en junio,
pero la mitad del presentado en marzo (Fig. 9c). La fase reproductiva carposporica fue menos
abundante que las del resto dentro de cada especie (p<0.005; Fig. 9a, 9b), lo mismo que cuando
se sumaron las categorias de ambas especies (p<0.001, no se muestra la figura). También, las
plantas carpospdricas mostraron menores variaciones en el tiempo que las del resto de plantas

(Fig. 9a, 9b).

TALLA

La talla promedio de Gracilaria cornea fue significativamente mayor que la talla de G.
crassissima a lo largo del periodo de estudio (p<<0.007): para la primera especie todos los valores
promedio fueron mayores a 8.0 cm, mientras que para la segunda, todos los valores fueron
menores a ese valor (Fig. 10a). Visto de otra manera, G. cornea presenté una mayor frecuencia de
plantas mayores de 15 cm que G. crassissima, mientras que la segunda especie mostré mayor
numero de plantas iguales o menores a 10 cm (Fig. 10b). El mayor numero de plantas en las
clases de tamafio grande de G. cornea, y el mayor numero de plantas en las clases de tamafio
chico de G. crassissima, origin6 que la talla promedio del total (n = 797) de plantas medidas de la
primera especie fuera dos veces mayor que la talla del total (n = 1669) de plantas medidas de la
segunda: 11.3 cm vs. 5.6 cm. Ninguna de las dos especies mostré valores maximos de talla
pronunciados a lo largo del periodo de estudio, y siguieron un patrén similar a lo largo del tiempo

(Fig. 10a).

DENSIDAD
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La densidad de plantas de Gracilaria crassissima fue el doble que el de G. cornea,

aunque esa diferencia no fue estadisticamente significativa (p>0.05, Fig. 10c). Las dos especies
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siguieron a lo largo del tiempo un patrén similar. El intervalo de densidad promedio de plantas de
G. crassissima fue de 2.9 a 5.0 plantas m™, mientras que para G. cornea fue de 1.7 a 2.4 plantas

22 . . ..
m*. Gracilaria cornea y G. crassissima no mostraron valores maximos de talla a lo largo del

periodo de estudio (Fig. 10a); pero aparentemente, G. crassissima presento dos valores maximos

de densidad, en mayo y noviembre, (Fig. 10c). Sin embargo, ninglin valor promedio de densidad

de ambas especies de Gracilaria fue significativamente diferente (p<0.90) entre si.

REPRODUCCION

La gran mayoria de plantas de Gracilaria cornea y G. crassissima se presentaron en
reproduccion a lo largo del periodo de estudio; pocas fueron las que se encontraron estériles o
vegetativas (Fig. 11). La fase reproductiva dominante fue la tetrasporica: en la mitad de los meses
la reproduccion por esta fase fue mayor o alrededor de 80%, y en una ocasién del 100% (julio de
1997, en G. crassissima). Cabe hacer notar que la mayoria de los tetrasporangios se encontraron
inmaduros; esto es, no estaban divididos. El resto de fases reproductivas se presenté en general
con un bajo porcentaje (Fig. 11). Fases mezcladas (masculina con tetrasporangios), en una misma
planta, se encontraron en dos meses, tanto para G. cornea, como para G. crassissima (Fig. 11y
12).

Los patrones reproductivos de G. cornea y G. crassissima no difirieron de manera
dramatica, ni presentaron valores maximos notables de reproduccion (Fig. 11). Sin embargo,
entre los patrones reproductivos de ambas especies se notaron algunas diferencias: la dominancia
de plantas tetraspéricas fue mas clara en G. crassissima que en G. cornea; las plantas
tetrasporicas de G. cornea mostraron una tendencia de mayor reproduccion para el mes de julio, y

un menor porcentaje antes y después de ese mes. Sin embargo, en G. crassissima esta fase
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Figura 11.- Reproduccién de plantas de Gracilaria cornea (arriba) y G. crassissima (abajo) de

Bajo Pepito, Isla Mujeres, Quintana Roo. Se incluyen plantas tetrasporicas (“tetras”),

carposporicas (“‘carpos”), masculinas, estériles y aquellas con mezcla de fases reproductivas

tetraspérica y masculina (“‘tetramasc”).

reproductiva mostré un patrén irregular (Fig. 11). Adicionalmente, las plantas masculinas se

presentaron en mayor proporcion en G. cornea que en G. crassissima, llegando a tener en la

primera especie mayor porcentaje que las tetrasporofitas en febrero de 1997 (57% vs. 43%). Por

otra parte, en G. cornea se observé una correlacion negativa, altamente significativa, entre plantas

tetrasporicas y masculinas (2 = 0.92, p < 0.001). Por ejemplo, cuando las plantas tetraspéricas

fueron més numerosas (en julio), no se presentaron plantas masculinas. En contraparte, cuando
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13. La grafica no muestra datos a lo largo de todo el estudio, debido a problemas que se tuvieron
con la sonda submarina. Sin embargo, puede observarse que en el Caribe Mexicano ocurren
cambios irregulares notables en las variables ambientales. Por ejemplo, en el caso de la
temperatura (Fig. 13a) ocurrieron cambios de 3.0 °C en tres dias (24-27 de abril), de 4.8 °C en 12

h (16 de mayo) y de 3.0 °C en 4 dias (7-11 de junio). Para la salinidad (Fig. 13b), se registraron
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Figura 13.- Temperatura (a), salinidad (b) y oxigeno disuelto (c) en el agua de Bajo Pepito, Isla
Muyjeres, Quintana Roo. Los espacios sin datos fueron causados por problemas con la sonda

utilizada para la obtenciéon de mediciones.

65



cambios de 3.6 %o en 10 h (26 de abril), de 4.8 %o en 4 h (8 de mayo) y hasta de 10 %o entre los
dias del 6 al 9 de junio; ésto cuando en la zona de estudio ocurre la época de lluvias. Los cambios
de oxigeno disuelto (Fig. 13c) también fueron notorios, generalmente inversos a los valores de
temperatura.

En cuanto a la luz, también se registraron cambios drasticos, con descensos o
incrementos de los valores en un orden de magnitud durante los dias del 13 al 16 de octubre
(Fig. 14). Estos cambios de luz fueron originados por la presencia o ausencia de nubes,
relativamente muy bajas y oscuras, las cuales se desplazan rapidamente en el cielo del area de
estudio (obs. per.). Los resultados dejan claro que durante lapsos en los periodos de lluvia
existe una disminucién considerable de la luz en el agua de mar.

Las mediciones de luz (no continuas) que se¢ midieron de junio de 1997 a enero de
1998 muestran por lo general que los valores de luz atmosférica estuvieron por arriba de los
1500 pmol fotones m? s y los del agua (a 4 m de profundidad) mayores de 1000 pmol
fotones m™ s (Fig. 15a). Al llegar la luz atmosférica al fondo marino de Bajo Pepito se perdié
aproximadamente 36 %, esto es, son aguas claras. Cabe mencionar que para facilitar el trabajo
de campo relacionado a las variables bioldgicas, los dias de las mediciones de luz
generalmente coincidieron con dias sin lluvia, por lo que las mediciones de la figura 15a no
reflejan las variaciones drasticas de luz que se llegan a presentar en el sitio de estudio (Fig.
14).

La concentracién promedio, tanto de nitratos (+ nitritos) como de fosfatos disueltos en
el agua, fue muy baja (menor de 0.6 pM a lo largo del estudio), lo que pone de manifiesto la
condicién oligotréfica de Bajo Pepito (Fig. 15b). La concentracién de los dos compuestos fue

un tanto similar a lo largo del afio, y fue posible identificar dos valores méaximos, tanto para
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Figura 14.- Variaciones de radiacion solar acuética durante los dias 13 (a), 15 (b) y 16 (c) de

octubre de 1997, en Bajo Pepito, Isla Mujeres, Quintana Roo.

nitratos (en mayo y agosto), como para fosfatos (en febrero y octubre de 1997).

La velocidad de la corriente siempre fue mensurable: nunca hubo calma (Fig. 15¢). En
términos practicos, velocidades de 0.4 m s’ o mayores siempre dificultaron las horas de
trabajo de los varios dias que se ocupaban para realizar todas las actividades que se

programaron en este estudio.
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Figura 15.- Irradiacion solar atmosférica y acuatica (a), concentracion de nitratos (+ nitritos) y
fosfatos disueltos (b) y velocidad de la corriente del agua de Bajo Pepito, Isla Mujeres, Quintana
Roo. La velocidad de la corriente se muestra como el rango predominante a la hora del muestreo

(sombreado), lo mismo que el valor maximo. En su caso, las barras indican el error estandar.

DISCUSION

Las diferencias de biomasa entre Gracilaria corneay G. crassissima a lo largo del tiempo
(Fig. 9c) representa un aspecto ecolégicamente importante que puede ayudar a explicar su

coexistencia en Bajo Pepito. Asi, las dos especies tienen el valor maximo de biomasa en tiempos
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desfasados: primero G. cornea (marzo) y luego G. crassissima (junio). Durante esa co-
ocurrencia, sin embargo, G. cornea alcanzé mayor biomasa que G. crassissima (Fig. 9¢). Es
posible que el desfase en la biomasa de las dos especies indique que ambas usan los recursos
disponibles de manera diferencial. La contribucion de las diferencias de biomasa en la
coexistencia de las dos especies de Gracilaria en Bajo Pepito, Quintana Roo, es similar a la
coexistencia originada por variaciones en la biomasa de plantas vasculares del desierto de
Chihuahua, reportada por Pickering ef al. (1996). Sin embargo, a diferencia del trabajo realizado
por esos autores, en este estudio las dos especies de Gracilaria comparten un mayor nimero de
atributos morfologicos y reproductivos (Bird et al. 1986, Fredericq y Norris 1985), por lo que el
estudio de su coexistencia puede ser relativamente mas relevante.

Después de Whyte et al. (1981), este trabajo ficologico representaria el segundo donde se
registran diferencias de biomasa a lo largo de un afio, de acuerdo a la fase reproductiva de las
plantas (Fig. 9a, 9b). De esta manera, la suma de diferencias interespecificas y por fase
reproductiva en la biomasa de Gracilaria cornea y G. crassissima probablemente facilita la
coexistencia de ambas especies en Bajo Pepito, Quintana Roo. Asi, la facilitacion de la
coexistencia por diferencias por fase reproductiva se asemejaria a la sugerida para cianobacterias
(Moore et al. 1998), bacterias (Kashiwagi et al. 1998) y en modelos tedricos (Ekschmitt y
Breckling 1994).

La informacién de biomasa apoya las hipotesis 1 y 2, en el sentido que diferencias
ecologicas entre Gracilaria cornea y G. crassissima y entre sus fases reproductivas les ayudaria a
coexistir.

Los valores promedio tan bajos de biomasa por unidad de area que se registraron en este

estudio ponen en claro que Gracilaria cornea 'y G. crassissima no soportarian una cosecha con
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propositos comerciales. Los valores registrados, sin embargo, son similares a los datos reportados
para G. heteroclada Zhang et Xia, de aguas calidas (Filipinas; Luhan 1996), pero hasta un orden
de magnitud menor que G. bursa-pastoris (Gmelin) Silva del Mar Mediterraneo (Marinho-
Soriano 1999) y de otra especie no identificada de Filipinas (DeCastro et al. 1991).

Cabe destacar que durante el periodo en que las dos especies de Gracilaria alcanzaron sus
valores maximos de biomasa (de febrero a junio, (Fig. 9c), la cobertura del resto de la comunidad
algal fue relativamente baja (entre A19.7 y 31.5 %, Quan Young 1999). De manera
complementaria, cuando la biomasa de ambas especies disminuyd visiblemente (de julio a enero,
Fig. 9¢), la cobertura del resto de macroalgas fue relativamente mayor (entre 38.4 y 47.8 %). En
otras palabras, G. cornea y G. crassissima pudieron tener un mejor desarrollo cuando existieron
menores interacciones bioldgicas con el resto de la comunidad algal. En contraparte, cuando las
interacciones disminuyeron, las dos especies alcanzaron su maxima biomasa; sin embargo,
primero una (G. cornea) y luego la otra (G. crassissima), aparentemente repartiéndose los
recursos disponibles en el agua.

La talla de Gracilaria cornea fue claramente mayor que la de G. crassissima, resultado
que no fue evidente en las descripciones morfolégicas registradas en otros estudios (Littler y
Littler 1997, Taylor 1960, Tabla 1). Por otra parte, no es claro como estas diferencias en el
tamafio pudieran ayudar a la coexistencia de las dos especies, a menos que una (G. cornea, la mas
grande) tuviera mayores requerimientos de luz que la segunda (G. crassissima, mas chica). De
hecho, en ocasiones la segunda especie se encuentra debajo de la primera, donde existiria menos
luz, y frecuentemente se encontrd pigmentacion (;de protecciéon?) blanquecina en el talo de G.
crassissima, sobre todo en las partes orientadas hacia los rayos solares. Es decir, existe la

posibilidad de que la saturacidn de luz de G. crassissima ocurra a irradiancias menores que para
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G. cornea. Entonces, se sugiere que el recurso luz es utilizado diferencialmente por estas
especies. Ese eventual uso diferencial de la luz por ambas especies de Gracilaria ayudaria a su
coexistencia, ya que una podria usar preferencialmente las irradiancias altas; la otra las bajas. Los
requerimientos diferenciales de luz como elemento que facilita la coexistencia ya fue propuesta
por Moore et al. (1998) para microorganismos fotosintéticos. Sin embargo, la comprobacion de
esta hipotesis para el caso de las dos especies de Gracilaria se encuentra fuera de los objetivos de
este trabajo.

La talla y la biomasa registradas en este estudio para Gracilaria cornea del Caribe
Mexicano fueron contrastantes en comparacion a las encontradas para esa especie en el golfo de
México (Yucatan) por Ordufia-Rojas y Robledo (2002). En el golfo las plantas fueron mayores
(hasta 21.0 cm vs. 14.6 cm) y alcanzaron mayor biomasa (hasta 57.4 g m™ vs. 16.8 g m™). Una
mucho mayor concentracion de nitratos (hasta 9.1 uM; Orduiia-Rojas et al. 2002) en el golfo que
en el caribe (hasta 0.59 pM), seguramente pudieron causar las diferencias en el tamafio y en la
biomasa de G. cornea a ambos lados de la peninsula de Yucatan. Otra diferencia contrastante
entre las dos zonas fue que mientras en el Caribe Mexicano las plantas de G. cornea alcanzaron
su maxima biomasa (de febrero a junio), en el golfo fue minima, y cuando los valores fueron
maximos en el golfo (julio a septiembre), en el caribe se registraron los valores menores.

Los valores promedio de densidad registrados para Gracilaria cornea y G. crassissima, entre 1.7
y 5.0 plantas m™ (Fig. 10), se encuentran en el mismo orden de magnitud que la densidad de
especiés de Gracilariaceae de ambientes tropicales, pero un orden de magnitud menor a la
densidad de algunas especies de aguas templadas (con la excepcion Gracilaria sp.1 de Hay 1981,
Tabla 3). Una probable explicacién a esta diferencia de densidad de plantas es la presencia casi

monoespecifica que frecuentemente ocurre para especies de Gracilariaceae de ambientes
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templados (Dellarosa er al. 1980) y multiespecifica en aguas tropicales. Por ejemplo, en Bajo

Pepito se registraron 166 taxa de macroalgas durante el periodo de muestreo (Quan Young ef al.

2004), nimero muy alejado de mantos templados casi monoespecificos.

Tabla 3.- Densidad (plantas m™) de especies de Gracilariaceae de ambientes templados (Te) y

tropicales (Tr). Para la nomenclatura de las especies se siguié a Bird y Kain (1995).

ESPECIE AMBIENTE DENSIDAD REFERENCIA
(plantas m™?)

G. chilensis Bird, McLachlan & Te (Chile) 6-36 Dellarosa et al. 1980

Oliveira'

Gracilaria sp. Te (Chile) 2-40 Pizarro 1986, en McLachlan y
Bird 1986

G. tikvahiae McLachlan Te (Canada) 3.7 Bird 1976, en McLachlan y Bird
1986

G. blodgettii Ha.rvey2 Tr (Panama) 0.3-1.9° Hay y Norris 1984

G. blodgettii Harvey Tr (Panama) 0.2* Hay 1981

G. cuneata Areschoug Tr (Panama) 04-1.1 Hay y Norris 1984

G. cuneata Areschoug Tr (Panama) 1.2¢ Hay 1981

G. domingensis (Sonder) Tr (Panama) 0.5-1.3 Hay y Norris 1984

G. domingensis (Sonder) Tr (Panam4) 2.9 Hay 1981

Gracilaria sp. 1 Tr (Panama) 3.5-83 Hay y Norris 1984

Gracilaria sp. 2 Tr (Panama) 1.1-1.7 Hay y Norris 1984

Gracilaria sp. 3 Tr (Panama) 0.3-1.9 Hay y Norris 1984

Gracilaria sp. 1 Tr (Panama) 17.4*  Hay 1981

Gracilaria sp. 2 Tr (Panama) 3.6° Hay 1981

Gracilaria sp. 3 Tr (Panam4) 2.5 Hay 1981

Gracilaria sp. 4 Tr (Panam4) 0.5 Hay 1981

Gracilaria sp. 5 Tr (Panama) 1.7¢ Hay 1981

Gracilaria sp. Tr (Tobago) 1.0-6.1  Cheong 1990

G. cornea J. Agardh Tr (México) 1.7-2.4  Este estudio

G. crassissima P. Crouan et H. Tr (México) 2.9-5.0 Este estudio

Crouan in
Schramm et Mazé

'Como Gracilaria verrucosa (Hudson) Papenfuss, 2como G. cylindrica Borgesen, 3datos de la

Fig. 5, *calculada de su Tabla 1.
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Gracilaria cornea 'y G. crassissima no mostraron una estacionalidad reproductiva
marcada con respecto al nimero de plantas en reproduccidn; mas bien hubo plantas reproductivas
a lo largo de todo el periodo de muestreo (Fig. 11). Tal vez este resultado no refleja la actividad
reproductiva de las dos especies de Gracilaria: plantas reproductivas a lo largo del afio también
se encontraron para el alga roja Gelidium robustum (Gardner) Hollenberg y Abbott, tanto en
California (EE.UU.) como en Baja Califomia (México), en el Océano Pacifico, lo cual origind
que Santelices (1988) y Espinoza-Avalos (1996a) opinaran que esa alga roja no presentaba
estacionalidad reproductiva. Sin embargo, en otro estudio realizado con G. robustum de
California, Melo y Neushul (1993) si notaron una marcada estacionalidad reproductiva cuando
cuantificaron el porcentaje de tejido reproductivo por planta, y el nimero de soros esporangiales
por ramas esporangiales. De manera similar, Phang et al. (1996) reportaron que (como en este
estudio) todo el afio se encontraron plantas carpospdricas de G. changii (Xia et Abbott) Abbott,
Zhang et Xia; sin embargo la liberacion de carposporas ocurrié en dos periodos de tiempo
definidos. Por su parte, Umamaheswara-Rao (1976) también reporté6 dos épocas de maxima
liberacion de terasporas y carposporas de G. corticata a lo largo de un afio. Esto es, la sola
presencia de plantas con estructuras reproductoras no necesariamente corresponde a eventos de
liberacién de propagulos (Kain y Destombe 1995). De acuerdo a lo anterior, la falta de
estacionalidad en la ocurrencia de plantas reproductivas de Gracilaria cornea y G. crassissima,
no niega la posibilidad de que se presenten valores maximos de actividad reproductiva.

Es relevante mencionar que el método seguido en este trabajo para registrar valores
maximos reproductivos, en funcién del porcentaje de plantas con estructuras reproductoras, no es

necesariamente incorrecto. Por ejemplo, Quan Young (1999) siguié el mismo método para otras

73



macroalgas de Bajo Pepito, al mismo tiempo que se estudiaron las dos especies de Gracilaria, y
encontrod que seis de nueve especies presentaron mas de un valor maximo de reproduccion. De
manera similar, Hay y Norris (1984) encontraron que seis especies de Gracilaria también
presentaron dos valores maximos de plantas reproductivas. Tales especies se encuentran en la
peninsula de Yucatan (en Belice), relativamente cerca de nuestra zona de estudio. Es decir,
aunque el método seguido para aspectos reproductivos en este estudio no permitié detectar
estacionalidad reproductiva, es claro que en otras especies si ha sido posible detectarla siguiendo
el mismo método al que se utilizo6 en este estudio.

Con relacién a la fenologia reproductiva de G. cornea y G. crassissima, se notaron
algunas diferencias entre ambas especies: 1. una tendencia de presentar un valor maximo de
porcentaje de plantas con presencia de estructuras reproductivas en G. cornea, pero no en G.
crassissima, 2. mayor numero de plantas masculinas en G. cornea que en la segunda especie (Fig.
11) y 3. una alta correlacion negativa entre plantas masculinas y tetraspéricas para G. cornea pero
no para G. crassissima. Aunque estas diferencias no son espectaculares, seguramente favorecen
la coexistencia de ambas especies de Gracilaria, ya que eventualmente pueden originar
diferencias en el reclutamiento de plantas con fases reproductivas diferentes.

Un porcentaje mayor que 50% de plantas reproductivas tetraspdricas es un evento comun
en especies de Gracilariaceae de aguas calidas, incluyendo G. cornea del golfo de México
(Orduiia y Robledo 2002); sin embargo, no es una regla (Kain y Destombe 1995): de un total de
36 casos que estos autores analizaron, en 16 dominaron o sdlo se presentaron tetrasporicas; en
otros 10 casos las tetraspéricas fueron mas abundantes o s6lo se presentaron las carpospdricas;
mientras que en 12 casos no hubo dominancia de una u otra fase reproductiva. Por otra parte, en

este estudio se presenta el segundo caso, después de Hoyle (1978a), donde en un mes se reporta

74



una mayor presencia de plantas masculinas (febrero de 1997, para G. cornea). Sin embargo, no
conozco otro estudio donde se haya encontrado una correlacién negativa tan fuerte (2 = 0.92)
entre la presencia de plantas masculinas y tetraspdricas, como la registrada para G. cornea a lo
largo del periodo de este estudio.

El alto porcentaje de plantas con fase reproductiva tetrasporica a lo largo del tiempo (80%
en promedio), indica que cuando en este estudio se separaron las plantas como carpospoéricas y el
resto, las ultimas pertenecian principalmente a la fase tetraspérica.

Por otra parte, la presencia de plantas reproductivas a lo largo del afio, principalmente la
fase tetraspdrica inmadura, probablemente favorece que tanto G. cornea como G. crassissima
tengan la posibilidad de reproducirse y reclutarse durante todo el afio, lo cual permitiria su
persistencia en Bajo Pepito.

Una proporcion 1:1 entre plantas masculinas y femeninas es esperada en macroalgas
marinas que presentan estas fases reproductivas. Sin embargo, de 25 casos que revisaron Kain y
Destombe (1995), solo en 3 casos esa proporcion fue éomo la esperada. Tampoco Gracilaria
cornea ni G. crassissima mantuvieron la proporcion “esperada”. Por ejemplo, hubo meses en los
cuales la fase masculina fue la unica de las dos fases reproductivas que se presentd, con ninguna
planta femenina (fertilizada = carposporofitos). Esto ocurrié en febrero y junio para ambas
especies, y en marzo para G. cornea y en abril y octubre para G. crassissima (Fig. 11). En
contraste a estos resultados, existe el caso en la literatura donde en 14 meses se detectaron plantas
femeninas de G. tikvahiae, pero nunca masculinas (Kain y Destombe 1995). Una pregunta que
resalta en relacion a la desproporcion entre gametofitos masculinos y femeninos, frecuentemente
sin la presencia de los femeninos, es sobre ;como las dos especies de Gracilaria completan su

ciclo de vida en Bajo Pepito?. Una posibilidad es que las relativamente pocas carposporas que se
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estuvieran liberando durante el afio tengan una alta viabilidad y longevidad, y que actuaran como
“banco de propagulos” (Hoffmann y Santelices 1991), las cuales en su momento germinarian
para dar lugar a los tetrasporofitos dominantes. Por otra parte, los gametofitos femeninos
pudieran estar jugando un papel estratégico en la reproduccion sexual de las especies y en la
fuente de variacion genética, ya que los gametofitos masculinos al estar presentes en la mayor
parte del afio, e incluso junto con los talos femeninos, la fertilizaci6n estd asegurada. Por lo tanto,
la respuesta fenoldgica diferencial entre ambas especies podria recaer en los gametofitos
femeninos. Sin embargo la comprobacion de esas hipotesis estd fuera de los objetivos de este
estudio.

La mezcla de fases reproductivas en una misma planta de G. cornea y G. crassissima,
tetrasporica y masculina, no es un evento raro en especies Gracilareaceae. En la literatura se ha
registrado la existencia de talos que en diferentes o en las mismas ramas presentan mezclas de
dos -tretrasporica con masculina, tetraspérica con carpospoérica, carposporica con masculina-, y
hasta tres fases reproductivas -tetraspdrica, masculina y carposporica- (Kain y Destombe 1995,
Kim 1970, Oliveira y Plastino 1994, Prieto ef al. 1991). Dentro de las posibles explicaciones de
la existencia de esas mezclas, se encuentran la germinacién in situ (sobre talos diferentes) de
tetrasporas, coalescencia de esporas, recombinacién mitdtica, mutacion, poliploidia y migracion
nuclear (Kain y Destombe 1995, Poore y Fagerstrom 2001).

Las desviaciones de un ciclo de vida ideal para especies Gracilariaceae, con
predominancia de plantas tetraspéricas, la falta de una proporcion 1:1 entre plantas masculinas y
femeninas, lo mismo que la presencia de fases reproductivas mezcladas en una misma rama de
Gracilaria cornea y G. crassissima, pone de manifiesto la necesidad de profundizar en la

reproduccién de estas dos especies para entender su ciclo de vida en condiciones ambientales.
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Una posibilidad de hacer estos estudios futuros es inocular sustratos con propagalos de diferente
fase reproductiva, y una vez identificadas seguir su desarrollo individual por 3-5 afios. Esto con el
fin de conocer diferencias de mortalidad de plantas con diferente fase reproductiva, y para
conocer si las plantas conservan su identidad de origen, es decir, si en el transcurso de su
desarrollo ocurriera una mezcla de fases reproductivas. También seria fundamental evaluar en el
laboratorio la viabilidad y longevidad de las carposporas bajo diferentes condiciones de luz,
temperatura y nutrientes disueltos en el agua, lo cual a su vez ayudaria a conocer mejor el papel
crucial que los gametofitos femeninos pudieran tener en la diferenciacién fenolégicaentre ambas
especies. Ademas, valorar la posibilidad de que las carposporas pudieran estar actuando como
“banco de propagulos”, lo cual ayudara a explicar la dominancia de plantas tetraspéricas en Bajo
Pepito.

Las variables ambientales en ningin caso tuvieron correlacion estadisticamente
significativa con la serie de eventos bioldgicos que se midieron en este estudio. Unicamente en el
caso de los nutrientes se notd una cierta relaciéon, no estadistica, con la biomasa. Por ejemplo,
valores altos de biomasa de Gracilaria cornea y G. crassissima ocurridos en junio de 1997 (Fig.
9c) se presentaron un mes posterior de registrarse valores relativamente altos de nitratos y
fosfatos disueltos en el agua (Fig. 15b). De manera similar, el valor maximo de biomasa de G.
cornea, en marzo (Fig. 9¢), estuvo precedido de concentraciones relativamente altas de fosfatos
disueltos en el agua (Fig. 15b). Sin embargo, valores maximos de nitratos y fosfatos ocurridos en
la segunda parte de este estudio (Fig. 15¢) no se reflejaron en valores méaximos de biomasa; mas
bien, en este tiempo ocurrieron los valores minimos de biomasa de ambas especies (Fig. 15b). De

manera similar, G. cornea del golfo de México presenté su menor biomasa (Orduiia-Rojas y
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Robledo 2002) en meses en los cuales se registraron los valores maximos de nitratos y fosfatos
disueltos en el agua de mar (Orduiia-Rojas et al. 2002).

Otros eventos, como la interferencia con otros miembros algales de la comunidad,
pudieran explicar la disminucién de la biomasa de Gracilaria cornea y G. crassissima en la
segunda parte del estudio, como se mencioné antes. Es importante sefialar que la disminucién de
biomasa para ambas especies, a partir de junio (Fig. 9c), se presentd después de que se
presentaron cambios repentinos en la temperatura y salinidad del agua (Fig. 13a, 13b), lo cual
pudo haber afectado el desarrollo posterior de ambas especies. En esta parte del afio también se
presenta la época de lluvias en la zona de estudio (Lopez-Orat 1983); lluvias (nubes) que pueden
originar reducciones en la radiacién disponible a las plantas hasta por un orden de magnitud (Fig.
14). Cabe mencionar que esas variaciones en la radiacién solar no se registraron en las
mediciones puntuales realizadas mensualmente (Fig. 15a), debido a que siempre se buscé trabajar
bajo condiciones un tanto ideales en las condiciones ambientales, soleadas.

En resumen, las diferencias de biomasa entre Gracilaria cornea y G. crassissima, al nivel
interespecifico y de acuerdo a la fase reproductiva, probablemente facilitan su coexistencia en
Bajo Pepito, Quintana Roo, tal como similares diferencias de biomasa entre especies se ha
sugerido en estudios sobre plantas vasculares. En este contexto, los resultados de este estudio
pueden ser mas relevantes, ya que, a diferencia de las plantas incluidas en esos estudios, las dos
especies de Gracilaria comparten un mayor nimero de atributos morfoldgicos y reproductivos.
Aunque no tan evidentes, las diferencias reproductivas sefialadas también facilitarian la
coexistencia de ambas especies. Posiblemente esas diferencias reproductivas pudieran originar
diferencias en el reclutamiento, sobrevivencia de plantulas y competencia por espacio, lo cual no

fue medido en este estudio. En otras palabras, los atrtbutos bioldgicos diferenciales entre las dos
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especies de Gracilaria registradas en este estudio, son un elemento importante que facilitaria su

coexistencia en Bajo Pepito, Quintana Roo.
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LIMITACION DE FOSFORO Y NITROGENO EN EL CRECIMIENTO
DE DOS ESPECIES COEXISTENTES DE Gracilaria (RHODOPHYTA)

DEL CARIBE MEXICANO

ANTECEDENTES

Un aspecto importante sobre la ecologia de las macroalgas tropicales en general, y de
las Rhodophyta en particular, es conocer la limitacion de nitrégeno (N) y / o fosforo (P) que
puede existir en ambientes oligotréficos, como es el caso del Caribe Mexicano. Para las
macroalgas marinas en su conjunto existe controversia sobre cual macroelemento, el N o el P,
limita su crecimiento o desarrollo. De acuerdo a resultados obtenidos principalmente en zonas
templadas, se pensaba que los compuestos nitrogenados eran los limitantes mas importantes para
el crecimiento de macroalgas (Chapman y Craigie 1977, Hanisak 1979, Nixon 1981). Sin
embargo, para zonas tropicales se ha sugerido que el P es el limitante preponderante (Lapointe
1985, 1987, Lapointe y O’Connell 1989), tal como lo plantearon Atkinson y Smith en su revision
mundial de 1983, de acuerdo con analisis del contenido en el tejido y las tasas de C : N : P de
plantas marinas bentdnicas.

Lapointe ef al. (1992) estudiaron 35 especies de algas provenientes de aguas templadas y
tropicales, y concluyeron que el N limitaba la productividad de algas templadas, mientras que el
P lo hacia para algas tropicales. Sin embargo, existen ejemplos que contradicen las
generalizaciones anteriores, ya que para algunas macroalgas tropicales el N puede ser el limitante
principal (Larned 1998). La tasa media y mediana de 92 plantas benténicas marinas incluidas en

la revision de Atkinson y Smith (1983) fueron de 35 : 1 y 30 : 1, respectivamente. Por ello,
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Lapointe et al. (1992) consideraron que si la proporcion N : P en el tejido de macroalgas marinas
era mayor de 35 : 1, las plantas estarian limitadas por P, mas que por N.

Para el caso del Caribe Mexicano es razonable pensar que el P es el principal elemento
limitante del crecimiento de Gracilaria cornea y G. crassissima, debido a que ese elemento
puede llegar a ser inaccesible, por la composicion carbonatada de toda la peninsula de Yucatan y
su plataforma continental (Espejel-Montes 1983, Ldépez-Omnat 1983): tales condiciones
carbonatadas precipitan los iones fosfatos (Dawes 1987, Kitano et al. 1978, Koch et al. 2001),
haciéndolos poco solubles (Armstrong 1965) e inaccesibles para las macroalgas. Sin embargo,
McGlathery et al. (1992) reportaron que la fotosintesis del alga verde Penicillus capitatus,
habitante de fondos carbonatados, estuvo limitada por N y no por P.

Debido a la complejidad de analizar la limitacion de nutrientes en macroalgas marinas, en
este estudio se planted abordarla bajo dos perspectivas complementarias. En la primera se analizé
graficamente si el crecimiento tenia limitacion o relacion con la concentracién de nitratos y
fosfatos disueltos en el agua, principalmente para detectar si mediciones minimas de crecimiento
se asociaban a concentraciones minimas de N y P disueltos en el agua. En la segunda,
inicialmente se midio la concentracién de N y P en el tejido, lo cual se esperaba que reflejara la
condicion nutritiva de la planta desde su interior. Enseguida se llevaron a cabo en el laboratorio
experimentos de limitacion de N y P para el crecimiento de Gracilaria cornea y G. crassissima a
diferentes concentraciones de esos elementos. Con los experimentos se obtuvieron las
“constantes” de crecimiento Ky y Wmax, 10 mismo que qo y C, de ambos elementos nutritivos.
Tales co;lstantes se obtuvieron de acuerdo a las ecuaciones de Monod (Titman 1976, Espinoza y
Chapman 1983) y Droop (Droop 1973, Probyn y Chapman 1983), graficando los valores de

crecimiento especifico con relacién a la concentracion de N y P, en el agua o en el tejido,
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respectivamente. La concentracion critica de esos elementos (C,), obtenida del modelo de Droop
(1973) se uso, a su vez, para estimar la limitaciéon de N y P a lo largo del afio, comparandola con
las concentraciones que se midieron en el tejido de plantas colectadas en Bajo Pepito, Quintana
Roo.

Las mediciones de N y P en el tejido de Gracilaria cornea y G. crassissima colectadas
en el campo se obtuvieron de plantas que se distinguieron como carpospdricas y el resto; esto
como una forma de valorar las diferencias que pudieran presentarse a nivel de fase
reproductiva de las plantas. Sin embargo, los experimentos en el laboratorio se realizaron
unicamente con plantas que excluyeron a las carpospoéricas. El resto de plantas estuvo
representado pﬁncipalmente por la fase tetrasporica, segtin los resultados fenologicos de la
seccion precedente.

El objetivo principal de esta parte del estudio fue establecer si las dos especies de
Gracilaria usaban de manera diferente los nutrimentos de N y P, cuando las plantas de ambas
especies se desarrollaban bajo las mismas condiciones ambientales de Bajo Pepito. Si
existieran diferencias por fase reproductiva (en el campo) e interespecificas (en el
laboratorio), en cuanto al uso de nutrientes por parte de cada especie, esta diferencia ecoldgica
se sumaria a las diferencias fenoldgicas y ecolégicas mencionadas en la seccién precedente,
las que en conjunto facilitarian la coexistencia de G. cornea y G. crassissima, dos agarofitas

muy cercanas entre si desde el punto de vista anatdmico y reproductivo.
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MATERIAL Y METODOS
TASA DE CRECIMIENTO

La tasa de crecimiento se midié utilizando porciones de ramas de Gracilaria cornea y
G. crassissima, tomando en cuenta su crecimiento de tipo apical (Bold y Wynne 1978,
Goldstein 1973). Las plantas a las que se les cortd la porcién apical no presentaban epifitas o
heridas visibles, y se encontraban en la seccién B del espacio de estudio (Fig. 8). La medicién
de tasa de crecimiento se efectué de la manera siguiente: en el mes “1” se utilizé buceo
auténomo para cortar 120 fragmentos apicales, de aproximadamente 7 cm de largo; 60 por
especie. La tasa de crecimiento se evalud por separado para plantas carpospdricas y del resto
de fases reproductivas (30 y 30). Las partes cortadas se transportaron a tierra (en bolsas de
plastico, con agua, y éstas en una hielera), donde se pesaron individualmente con una balanza
digital Sartorius®, modelo PT-1200, con precisiéon de 0.1 g. Para obtener el peso (w;), los
fragmentos algales se colocaron dentro de un vaso de precipitados con agua; esto es, los
fragmentos siempre se mantuvieron en agua o himedos. Después de pesarlas se amarraron a
un extremo de aproximadamente 25 cm de rafia y fueron transportadas de regreso al fondo
marino, de la misma manera en que fueron transportadas a tierra. En Bajo Pepito se amarraron
individualmente por el otro extremo de la rafia a dos cabos sintéticos marinos, de 15 m de
largo. Estos cabos se fijaron en sus puntas a dos bloques de concreto de 4.5 Kg de peso,
colocados previamente en el fondo marino, en la parte inferior derecha de la seccién B del
espacio de estudio (Fig. 8). Al siguiente mes (mes “2”) los fragmentos apicales del mes “1” se
recolectaron, se pesaron de nuevo (w;) y se eliminaron. Para medir la tasa de crecimiento del
siguiente periodo se volvieron a pesar otros 120 fragmentos apicales (etiquetados de nuevo

como mes “1”), y se repiti6 consecutivamente lo ya descrito.
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Para cuantificar la tasa de crecimiento se utilizé la formula descrita por DeBoer et al.
(1978):
n=[100 (Ln (w2/ wy))] / t
donde,

u = crecimiento especifico, expresado como % de incremento de peso fresco por dia (% dia™),
w; = peso del mes “2” o peso final, w; = peso del mes “1” o peso inicial, t = dias transcurridos
en el experimento.

Las plantas de Gracilaria utilizadas para medir la tasa de crecimiento se separaron bajo
el agua en carposporicas y plantas con el resto de fases reproductivas (predominantemente
tetrasporicas, segin los resultados ya sefialados). Las plantas carpospodricas se reconocieron
por el cistocarpo, estructura en forma de promontorio en la superficie algal y visible al ojo
humano (Fig. 5c¢).

Considerando que en la medicién de la tasa de crecimiento se utilizaron fragmentos
apicales de partes altas y medias de las plantas, a posteriori (17 de diciembre de 1997 — 17 de
enero de 1998) se llevd a cabo un ensayo para determinar si diferentes partes (alta, media y
baja) de G. cornea y G. crassissima crecian diferencialmente. Con tal finalidad, por medio de
buceo auténomo se cortaron 20 fragmentos apicales de cada una de esas tres partes de las
plantas, carpospdricas y del resto de fases reproductivas, para cada especie (240 fragmentos en
total). Cada fragmento se mantuvo separado bajo el agua, en bolsas de plastico individuales y
marcadas. Asi se transportaron a tierra para pesarlos. Después de pesar cada fragmento y de
amarrarlos a un extremo de rafia, se regresaron individualmente a las bolsas de plastico. Los
fragmentos se llevaron al sitio de estudio, se amarraron a mecates marinos previamente

colocados en el fondo marino, y se identificé su ubicacién individualmente.
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RELACION PESO SECO : PESO HUMEDO

En cada fecha que se midi6 la tasa de crecimiento, también se obtuvo el peso himedo
de otros veinte fragmentos apicales, de la manera descrita antes. Posteriormente, en el
laboratorio se secaron individualmente los mismos fragmentos a 60 °C por tres dias, en una
estufa Crafi®, Modelo H-1400. Con ambos pesos se obtuvo la proporcién de peso seco : peso
humedo.

Tanto para la tasa de crecimiento como para otras variables bioldgicas y ambientales,
los valores maximos se definieron después de llevar a cabo andlisis de varianza, con la prueba
a posteriori HSD (“Honest Significant Difference”) de Tukey. Se consideraron como valores
maximos mensuales aquellos que fueron estadisticamente mayores a uno o mas valores
inmediatamente antes y después de ellos, y cuando el ultimo valor registrado fue mayor que el

primero, O Viceversa.

NITROGENO Y FOSFORO EN EL TEJIDO

Las plantas utilizadas para las extracciones de N y P en el tejido se colectaron de la
seccion A del espacio de estudio (Fig. 8), por medio de buceo auténomo, los dias 7 de febrero, 10
de marzo, 14 de abril, 20 de mayo, 20 de junio, 1 de agosto, 7 de octubre, 25 de noviembre de
1997 y 14 de enero de 1998. Las muestras fueron las mismas que se utilizaron para determinar la
biomasa. Estas fueron separadas visualmente, bajo el agua, en plantas carpospdricas y las del
resto de fases reproductivas; posteriormente se dejaron un dia bajo el sol, para un secado

preliminar. En el laboratorio se secaron con una estufa Craft® Modelo H-1400, a 60 °C, por tres
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dias; luego almacenadas hasta su posterior analisis. Antes de determinar el contenido de N y P de
las muestras, se volvieron a secar en un liofilizador LABCONCO® 4.5.

Las determinaciones de N se llevaron a cabo siguiendo el método semimicro-Kjeldahl
(Anénimo 1990), de acuerdo al siguiente procedimiento: se pesé aproximadamente 0.1 g de
muestra, liofilizada y molida, y se colocé en un matraz Kjeldahl de 100 ml. Se adicioné 0.5 g de
catalizador (mezcla de sulfato de sodio y sulfato de cobre) y 3 ml de acido sulfurico concentrado.
Se colocaron los matraces en el digestor respectivo, a temperatura baja, hasta que la solucién se
torné color miel; entonces se digind la muestra durante 40 min a temperatura de ebullicion.
Enseguida se dejé enfriar y se adicionaron 20 ml de agua destilada, luego se agit6 ligeramente. La
muestra se transfirié al aparato destilador Kjeldahl, con 10 ml de hidréxido de sodio al 50%. El
destilado se recibié en 10 ml de 4cido bérico al 3%, conteniendo dos gotas del indicador (mezcla
de azul de metileno y rojo de metilo); se retird cuando se tuvo 80 ml de solucién. La titulacion se
realizo con acido clorhidrico 0.01 N y se concluyo cuando la solucién cambid de verde a violeta
fuerte.

El contenido de N en el tejido, en porcentaje de peso seco, se calculd con la férmula:

% N =V Nuci - 14/ P - 10
donde:

V = volumen de acido clorhidrico usado en Ia titulacion, Nyc; = normalidad valorada del
HCI (0.01), 14 = peso equivalente del N, P,y = peso de la muestra y 10 = factor de conversion.

Las determinaciones de P se efectuaron de acuerdo a Aguilar et al. (1987), siguiendo el
siguiente procedimiento: Se pesé aproximadamente 0.1 g de muestra, liofilizada y molida, y se
colocé en un matraz Kjeldahl de 100 ml. Se adicioné 0.5 ml de 4cido sulfiirico concentrado y 2.5

ml de acido nitrico concentrado. La muestra se digirié a temperatura media, hasta que la solucién
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se aclard y se redujo a 1 ml. Se dejo enfriar y se adiciond 10 ml de agua destilada. Enseguida se
agregd una gota de indicador de fenoftaleina. Se neutralizé la solucién con hidroxido de sodio 1
N, hasta que la solucién obtuvo un color rosa tenue, y se aforé a 50 ml, con agua destilada. Se
adicioné y mezclé 5 ml de mezcla recién preparada de reactivos para P (50 ml de acido sulfiirico
5N, 5 ml de tartrato de antimonil potasico —1.3715 g en 500 ml de agua destilada-, 15 ml de
molibdato de amonio —20 g en 500 ml de agua-, y 30 ml de 4cido ascérbico —1.76 g en 100 ml de
agua-).. Se esper6 de 10 a 15 min., para el desarrollo del color. Por separado se prepard una serie
de estandares de concentracion conocida de P, a partir de una solucién estandar de fosfato de
sodio. La absorbancia de la muestra se leyd en un espectrofotémetro UV a 880 nm de longitud de
onda; primero los estandares, para la curva de calibracidn, luego Ias muestras.

El contenido de P en el tejido, en porcentaje de peso seco, se calculd como sigue:
Con la curva de calibracion se obtuvo ‘a’, la interseccion a la abscisa, y ‘b’, la pendiente.
Concentracion (en pg/l) = (absorbancia — b) / a. Concentracién (en pg) = el valor anterior se
multiplicé por 55, el factor de dilucién (50 ml de solucién + 5 ml de mezcla de reactivos), %
de P en el tejido = por regla de tres, considerando los pg obtenidos y el peso inicial de la

muestra como el 100%.

LIMITACION DE NITROGENO Y FOSFORO PARA EL CRECIMIENTO

Para disefiar los experimentos se tomaron en cuenta los resuitados de otras
investigaciones similares (Bjornsidter y Wheeler 1990, Fujita et al. 1989, Hanisak 1979,
Larned y Stimson 1996, Schaffelke y Klumpp, 1997, 1998). Los experimentos se llevaron a
cabo dentro de una caja de madera de 0.5 x 0.5 x 2.5 m, con las seis paredes pintadas de

blanco, y la cara frontal utilizandose como puerta. La caja incubadora se colocd en un
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laboratorio con temperatura relativamente controlada (24-27 °C); la luz se proporcioné con
cuatro lamparas de luz blanca, fijas a una estructura que permitia subirlas y bajarlas a la altura
deseada, y con un ciclo de luz : oscuridad de 16 : 8 h. Los frascos que contuvieron el tejido
algal (fragmentos apicales), se ubicaron alejados 20-25 cm de las paredes; en el area
experimental la luz fue entre 170 pmol m?s! y 190 pmol m™ s'. Esta cantidad de luz satura
la fotosintesis de Gracilaria cornea de Florida (90-127 pmol m* s Dawes et al. 1999) y de
Yucatan (72-155 pmol m™ s™', Ordufia-Rojas ez al. 2002), lo mismo que la de otras cuatro
especies de Gracilaria del Caribe (100 pmol m?s”, Hay 1981).

Los experimentos de crecimiento se realizaron por duplicado. El primer experimento se
llevo a cabo en dos etapas. En la primera, del 16 de octubre al 3 de noviembre, a los
fragmentos se les agregé N y P en forma de NaNO; y NaH,PO4-H;O, utilizando 250 ml de
solucidn, previamente preparada. Cabe mencionar que para el caso de Gracilaria cornea,
Navarro-Angulo y Robledo (1999) encontraron que la tasa de crecimiento fue similar cuando
se le proporciond nitratos, amonio o urea como fuentes de N. Los compuestos de N y P se
proporcionaron en diez diferentes concentraciones, con las que se esperaba que el crecimiento
especifico se saturara. Para el caso de N se utilizaron concentraciones de 0, 5, 10, 25, 40, 60,
100, 150, 300 y 500 uM, mientras que para el P fueron de 0, 2, 4, 8, 14, 20, 30, 40, 60 y 90
uM. En la segunda etapa, del 3 al 29 de noviembre, aquellos fragmentos a los que se les
agregaron diferentes concentraciones de N, también se les agregd 8 pM de P; mientras que a
los que se encontraban en diferentes concentraciones de P, ademas se les agregé 100 uM de N.

El segundo experimento se efectu6é del 6 de enero al 21 de febrero de 2000. Las
concentraciones de nutrimentos en el agua de cultivo fueron un tanto diferentes al primer

experimento: para N fueron de 0, 5, 10, 25, 50, 100, 150, 300, 500, y 750 uM. La
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modificacién se hizo con el proposito de asegurar la saturacion del crecimiento especifico de
ambas especies de Gracilaria. Para el caso del P las concentraciones fueron de 0, 0.1, 0.2, 0.4,
0.8,1.2,2,3,5y 12 uM. El propésito de esta modificacién fue para representar mejor la parte
inicial de la curva de crecimiento. Asi, las modificaciones de nutrimentos usadas en el
segundo experimento fueron hechas con base a los resultados del primero.

Los nutrimentos se proporcionaron a fragmentos apicales de Gracilaria cornea y G.
crassissima que se colocaron en frascos de vidrio de 500 ml, por duplicado, haciendo un total
de 80 frascos en cada experimento. En cada frasco se colocaron siete fragmentos apicales, de 3
a 4 cm de largo, que se colectaron en Isla Mujeres el mismo dia de iniciar los experimentos. Se
tuvo especial cuidado de cortar partes apicales de plantas aparentemente saludables, que no
presentaran epifitas visibles, ni ningin signo de deterioro. Al momento de la colecta, ninguna
planta que se uso para cortarle partes apicales se encontraba en reproduccidn cistocarpica. Los
fragmentos fueron transportados a la ciudad de Chetumal en una hielera de 80x40x45cm, la
cual contenia agua colectada en el sitio de estudio

El agua con diferentes concentraciones de N y P fue reemplazada cada 48h, después de
ser filtrada a través de un filtro de membrana Gelman® de 0.45 um de abertura. En cada
reemplazo de agua también se cambiaron los frascos, los cuales se lavaron y secaron por una hora
en una estufa a 100-110 °C. Los fragmentos algales y el agua se movieron manualmente tres
veces al dia. Al inicio del experimento se obtuvo el peso fresco de cada uno de los 560
fragmentos utilizados en el experimento, con una balanza digital A&D® modelo ER-120A. En
ese momento se inicié el secado de 20 y 20 fragmentos apicales de G. cornea y G. crassissima,

por tres dias a 60 °C, para obtener la proporcion inicial de peso seco: hiimedo. Al final de los
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experimentos se volvieron a pesar todos los fragmentos algales y con ello se obtuvo el
crecimiento especifico (i), como se explicd en la seccion de Crecimiento.

Los valores de tasa de crecimiento especifico se expresaron en relacion con la
concentraciéon de N y P en el agua o en el tejido, de acuerdo a las ecuaciones de Monod y
Droop, respectivamente, y descritas en el Marco Tedrico. Para las curvas de N generada con
las dos ecuaciones, los resultados obtenidos en los dos:experimentos de crecimiento en el
laboratorio se graficaron en conjunto, ya que analisis de varianza indicaron que no existieron
diferencias significativas entre ambos. Lo mismo se efectud para los experimentos con P, sélo
que aqui no se incluyeron los valores de tasa de crecimiento a concentraciones mayores de 12
uM del primer experimento. Cuando la concentracion de P en el agua fue mayor de 12 uM,
plantas de ambas especies de Gracilaria perdieron pigmento, ocurrié decremento en su peso, y
algunas murieron.

Para la ecuacion de Monod, los valores de crecimiento maximo (Mmax) Y Ks
(concentracion a la cual pum.="%) (ver Marco Tedrico) se obtuvieron de las transformaciones
lineales St vs. S, y S/u vs. S, respectivamente; el primero representado por la pendiente de la
recta, y el segundo por la interseccion en la abscisa (Parsons et al. 1977, Chapman et al. 1978,
Kautsky 1982). EI dibujo de 1a curva p vs. S se realizé introduciendo la ecuacion de Monod
(1= Pmax'S/ ks+S) al programa Excel (Rivers y Peckol 1995), con los valores de pnax v Ks,
calculados como ya se sefialo.

Para la ecuaciéon de Droop, la cuota de subsistencia (qp) se estimé con la
transformacion lineal de tal ecuacidn, graficando pQ vs. Q. De esta manera, la interseccion al

eje de la abscisa representa el valor de qo, mientras que la pendiente el valor de un,, (Droop
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1973, Probyn y Chapman 1983). La concentracién critica (C,) se obtuvo de los valores reales
de Q correspondientes a u= puy, (ver Marco Teorico).

Una vez que se registrd la concentracion critica (C,) de N y P para Gracilaria cornea y
G. crassissima, el valor se agregd (como una linea horizontal) a las graficas de N y P
obtenidas de mediciones del campo para ambas especies. Lo anterior, para valorar a lo largo

del afio la limitacion de esos elementos para €l crecimiento ambas especies en Bajo Pepito.

RESULTADOS
TASA DE CRECIMIENTO

La tasa de crecimiento entre las partes alta, media y baja de fases carposporica y del
resto de fases de Gracilaria crassissima (Fig. 16a, 16b), y carpospoérica de G. cornea (Fig.
16¢) no fue significativamente diferente (p>0.05). Para el caso de las plantas del resto de fases
de G. cornea si hubo diferencia entre las partes baja y alta (p<0.04), pero no entre partes alta y
posteriormente so6lo se utilizaron fragmentos de las partes altas y medias de las plantas de G.
cornea 'y G. crassissima, por lo que el método utilizado para esas mediciones se valido con los
resultados anteriores. Es decir, a lo largo de los meses se utilizaron fragmentos apicales de
plantas de ambas especies de Gracilaria que tenian tasa de crecimiento comparable.

Los valores promedio de tasa de crecimiento de Gracilaria cornea 'y G. crassissima
durante el periodo de estudio variaron desde casi cero a 2.3 % dl’a'l, y la tasa de crecimiento
entre plantas carposporicas y del resto de fases para las dos especies fue diferente (p<0.001,
Fig. 17a, 17b). Las fases reproductivas de ambas especies mostraron un valor maximo de tasa
de crecimiento en el periodo de mayo-junio, mientras que las plantas carpospdricas y del resto

de fases de G. cornea presentaron otro en agosto-octubre y noviembre-enero, respectivamente.
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Figura 16.- Tasa de crecimiento promedio diario (de diciembre de 1997 a enero de 1998) de
fragmentos apicales de las partes alta, media y baja de plantas carpospoéricas y del resto de
fases reproductivas (indeterminada) de Gracilaria crassissima (a, b) y G. cornea (c, d) de

Bajo Pepito, Isla Mujeres, Quintana Roo.

Para el caso de G. crassissima, esos maximos ocurrieron en noviembre-enero y octubre-
noviembre (Fig. 17).

Al combinar los valores de tasa de crecimiento de las fases reproductivas dentro de
cada especie, lo mismo que al considerar por separado las fases reproductivas de ambas
especies, los resultados indicaron que existié diferencia estadistica en la tasa de crecimiento de

las dos especies, al igual que entre sus fases reproductivas. En general, G. cornea crecié mas
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que G. crassissima (p<0.001, Fig. 17¢), y la fase carposporica crecié mas que el resto de fases

reproductivas (p<0.01, no se muestra la figura).
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Figura 17.- Tasa de crecimiento promedio mensual por fase reproductiva de Gracilaria cornea
(@), G. crassissima (b) y la combinacién de fases reproductivas por especie (c), en Bajo Pepito,
Isla Muyjeres, Quintana Roo. En cada especie se muestra la tasa de crecimiento de plantas
carposporicas (@) y las del resto de fases, indeterminadas (A). Las barras indican el error

estandar.
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RELACION DE PESO SECO:HUMEDO

La proporcién de peso seco : himedo fue significativamente diferente entre especies
(Fig 18); mayor para G. crassissima que para G. cornea (p<0.001). Esto es, la primera especie
contiene menos agua y / o mas material fibroso. Gracilaria cornea presentd tres valores
maximos (en febrero, mayo y agosto), mientras que G. crassissima solo mostrd uno (en marzo,

Fig 18).
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Figura 18.- Proporcién de peso seco : humedo de Gracilaria crassissima (A) y G. cornea (@)

de Bajo Pepito, Isla Mujeres, Quintana Roo. Las barras indican el error estandar.

NITROGENO Y FOSFORO EN EL TEJIDO

El contenido promedio de N en el tejido de Gracilaria cornea y G. crassissima vari6
entre 0.2% y 1.4 % del peso seco (Fig. 193, 19d). El contenido de N entre plantas carpospéricas y
del resto de fases reproductivas no fue significativamente diferente en G. cornea (p>0.05), pero si
(p<0.001) para G. crassissima (Fig. 19a, 19d). Al comparar el contenido de N de ambas especies
(Juntando los valores de las plantas de todas las fases), se notd que difieren entre ellas (p<0.001,

Fig. 20a), con una tendencia general en su contenido de N, de incrementarse de febrero de 1997 a

enero de 1998.
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Figura 19.- Contenido promedio mensual de nitrégeno (N), fésforo (P) y proporcién N : P, de

plantas carpospoéricas (@) y del resto de fases (indeterminadas) (A) de Gracilaria cornea (a, b,

¢)y de G. crassissima (d, e, f, respectivamente), de Bajo Pepito, Isla Mujeres, Quintana Roo. Se

agregan los valores de concentracién critica (linea punteada) y de cuota de subsistencia (linea

continua) de N y P para cada especie, obtenida en los experimentos de laboratorio (ver Material y

Métodos).
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Figura 20.- Diferencia global de nitrogeno (N), fosforo (P) y proporcion N : P, entre Gracilaria
cornea (@) y G. crassissima (A) de Bajo Pepito, Isla Mujeres, Quintana Roo. Cada especie
contiene juntos los datos de plantas carpospéricas y del resto de fases. Las barras indican

desviacion estandar.

Las plantas carposporicas y del resto de fases de G. cornea 'y G. crassissima presentaron
mas de un valor maximo de N y P, como sigue: 1) G. cornea.- N de carpospoéricas en mayo,

octubre de 1997 y enero de 1998; N del resto de fases en octubre de 1997 y enero de 1998; P de
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carpospoéricas en abril, junio, octubre de 1998 y enero de 1999, 2) G. crassissima.- N de
caraposporica en junio de 1997 y enero de 1998; N del resto de fases en mayo de 1997 y enero de
1998; P de carposporicas de febrero a junio, y octubre de 1997; P del resto de fases en marzo,
mayo de 1997 y enero de 1998 (Fig. 19a, 19b, 19d, 19¢).

El porcentaje promedio de P en el tejido de G. cornea y G. crassissima vario entre 0.01%
y 0.05% (Fig. 19b, 19¢), diferente entre fases reproductivas (p<0.01) para las dos especies. En
algunos meses el contenido de fésforo en el tejido de las plantas carpospdricas fue
significativamente mayor que el del resto de fases para ambas especies. Sin embargo, su
contenido bajd o subid al mismo tiempo para ambas plantas de G. cornea (Fig. 19b); este patrén
sélo ocurrié la mitad del tiempo para las reproductivas de G. crassissima (Fig. 19¢). Cuando se
compararon en conjunto las plantas de todas las fases para ambas especies, se observé que su
contenido de P fue significativamente diferente de acuerdo a la especie (p<0.01, Fig. 20b).

La proporcién N : P de G. cornea y G. crassissima vari6 entre 15 y 75 (Fig. 19¢, 19f). La
proporcion fue significativamente diferente (p<0.01) entre plantas carpospdricas y del resto de
fases de G. crassissima (Fig. 19f), pero no entre esas plantas de G. cornea (p>0.05, Fig. 19¢c). Al
juntar los valores de N:P de plantas de todas las fases reproductivas, se observé que, en general,
la proporcién de esos elementos fue mayor para G. cornea que para G. crassissima (p<0.01, Fig.
20c); con un promedio general de 40.5 y 30.2, respectivamente. Por su parte, G. crassissima
mostr6 una tendencia general en la tasa N:P, de incrementarse de febrero 1997 a enero 1998 (Fig.

20c); tendencia que no fue clara para G. cornea.
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LIMITACION DE NITROGENO Y FOSFORO PARA EL CRECIMIENTO

Los resultados de crecimiento en condiciones limitantes de N en el agua obtenidos en este
estudio indicaron claramente la existencia de respuestas diferenciadas a los nutrimentos por parte
de las dos especies de Gracilaria. Los valores de pmax fueron mayores para G. cornea que para G.
crassissima (1.29 vs. 0.45 % dia™'), lo mismo que los valores de k, (18.4 vs. 5.1 pM). Esto originé
que las graficas que se obtuvieron para ambas especies fueran notoriamente diferentes entre si
(Fig. 21a).

Con respecto al P, los valores de pmax que se obtuvieron fueron casi idénticos a los
obtenidos en los experimentos de N; 1.26 % dia”’ para G. cornea y 0.44 % dia" para G.
crassissima. Los valores de k, fueron diferentes a los obtenidos con N; 0.24 pM para la primera
especie, y 0.10 para la segunda. Sin embargo, para ambos elementos fueron similares, en el
sentido de que fueron mayores para la primera que para la segunda especie. Por lo tanto, las
graficas obtenidas para P (Fig. 21b) fueron muy similares a las de N (Fig. 21a). A pesar de la
similitud entre las graficas de N y P, la diferencia entre ambas es evidente al comparar los valores
en las concentraciones proporcionadas de uno y otro elemento.

Los resultados de crecimiento especifico en condiciones limitantes de N en el tejido se
muestran en la Fig. 22. Se observa que la tasa de crecimiento fue claramente diferente entre
Gracilaria cornea y G. crassissima (Fig. 22a). Por ejemplo, la concentracidn critica de N fue
mayor para la primera (1.47%) que para la segunda especie (0.95%). De manera similar, la cuota
de subsistencia fue mayor para G. cornea (0.71%) que para G. crassissima (0.29%). Esto es, la
segunda especie puede subsistir y saturar su crecimiento a concentraciones internas de N menores

que la primera especie.
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Figura 21. Tasa de crecimiento (% dia™") en relacion a la concentracién (uM) de nitrogeno (a) y
fosforo disuelto en el agua de cultivo de Gracilaria cornea (@) y G. crassissima (4), de Bajo
Pepito, Isla Mujeres, Quintana Roo. Notar la diferencia de escala en las abscisas. Las curvas son

producto de dos experimentos (ver Material y Métodos).

Para el caso del P, la concentracion critica también fue mayor para Gracilaria cornea

(0.017%) que para G. crassissima (0.004%), lo que indica mayores requerimientos nutricionales
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de la primera especie, tanto de P como de N. Los valores de cuota de subsistencia de P

calculados para las dos especies fueron similares y muy bajos (0.002% y 0.003%,

respectivamente).
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Figura 22. Tasa de crecimiento (% dia™) en relacion al contenido de nitrégeno (a) y fosforo (b) en

el tejido (% de peso seco) de Gracilaria cornea (@) y G. crassissima (A), de Bajo Pepito, Isla

Mujeres, Quintana Roo. Notar la diferencia de escala en las abscisas. Las curvas son producto de

dos experimentos (ver Material y Métodos).
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Una vez obtenidos los valores de concentracién critica (C,) de N y P para Gracilaria
cornea y G. crassissima, éstos se agregaron a las graficas de N y P en el tejido de ambas especies
colectadas a lo largo del afio en Bajo Pepito (linea punteada en Fig. 19). En ese caso, los meses
cuando se registraron valores menores de la C, en el tejido de las dos especies representan
tiempos con limitacién de uno u otro elemento. Asi, dos respuestas o estrategias de uso de
nutrientes limitantes se presentaron entre las dos especies; estrategias que se pueden identificar
como opuestas: plantas de G. cornea siempre estuvieron limitadas por N (Fig. 19a) y tres meses
por P (Fig. 19b), mientras que plantas de G. crassissima nunca estuvieron limitadas por P (Fig.
19¢), y almacené N al menos en dos meses del afio (Fig. 19d).

Al comparar los datos de limitacién de N y P para la tasa de crecimiento de Gracilaria
cornea y G. crassissima con los datos de esos elementos en el tejido de plantas colectadas en
el campo, se observa que el N limité mas la tasa de’crecimiento que el P: la primera especie
siempre estuvo limitada por N (Fig. 19a) y muy pocos meses por P (Fig. 19b); la segunda

especie estuvo la mayor parte del tiempo limitada por N (Fig. 19d) y nunca por P (Fig. 19¢).

DISCUSION

La tasa de crecimiento similar de fragmentos apicales de tres diferentes partes de
Gracilaria cornea y G. crassissima (Fig. 16) contrasta con los resultados obtenidos por
Craigie y Wen (1984), para Gracilaria tikvahiae McLachlan, y por Hurtado-Ponce y Umezaki
(1987), para G. verrucosa (Hudson) Papenfuss. Estos autores encontraron una tasa de
crecimiento desigual para segmentos de diferentes partes de las plantas. Sin embargo, ellos
utilizaron secciones de Gracilaria las cuales pueden tener diferente actividad fisioldgica (de la

parte apical, eje principal y porcion basal), lo que tal vez contribuyo a la tasa de crecimiento
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diferencial que midieron. Santelices y Varela (1995) también utilizaron diferentes segmentos
(apical y basal) de G. chilensis Bird, McLachlan et Oliveira; sin embargo, en su caso
encontraron tasa de crecimiento igual. Ellos explicaron esa similitud por la importancia del
crecimiento intercalar de su especie. La similitud de tasa de crecimiento entre las tres partes de
las plantas encontradas en este estudio es un resultado que se podria esperar, ya que las partes
seleccionadas, a diferencia de los otros tres estudios, fueron fragmentos de partes apicales,
todas con tejido nuevo y similar. Por otra parte, la diferencia de tasa de crecimiento que se
encontrd entre las partes altas y bajas de plantas no pertenecientes a las carpospéricas de G.
cornea, probablemente fue ocasionada por la diferencia en el mayor ntiimero de proliferaciones
en los fragmentos de la parte alta producido durante las fechas del experimento de campo, lo
cual no se observé en otras fechas de este estudio en las que se midié la tasa de crecimiento de
las dos especies de Gracilaria.

La tasa de crecimiento de Gracilaria cornea y G. crassissima fue diferente entre sus
fases reproductivas (Fig. 17a, 17b) y entre las dos especies (Fig. 17c). Esto corrobora en parte
la hipétesis de que ambas especies presentarian patrones fenoldgicos diferentes (en cuanto a
tasa de crecimiento), lo cual podria ayudar de alguna manera a su coexistencia, y
probablemente indicaria que las dos especies usan los recursos disponibles de manera
diferencial. Los resultados son similares a los reportados por Pickering et al. (1996) para el
crecimiento de nueve plantas vasculares del desierto de Chihuahua. Por otra parte, los
resultados de este trabajo se suman a otros donde se reportan diferencias de tasa de
crecimiento diferencial, de acuerdo a la fase reproductiva de especies Gracilariaceae (Hoyle
1978a, Jones 1959, Patwary y Van der Meer 1983a, Guozhong y Meiqin 1986, Destombe et

al. 1993), y de otros grupos de Rhodophyta (Hannach y Santelices 1985, Luxoro y Santelices
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1989, Zuccarello er al. 2001) y de Phaeophyta (Allender 1977). Esta diferencia entre fases
reproductivas en el crecimiento de G. cornea y G. crassissima igualmente facilitaria que
coexistieran en Bajo Pepito.

Tomando en cuenta la baja tasa de crecimiento registrada, tanto para Gracilaria cornea
como para G. crassissima, entre casi cero y 2.3% dia™ (Fig. 17), y considerando que una
macroalga debe tener al menos una tasa de crecimiento de 4% dia™ para ser considerada como
aceptable para uso comercial (Camara-Neto 1987), es claro que ninguna de las dos especies
cumple satisfactoriamente con ese requisito en el Caribe Mexicano. Sin embargo, para uso
comercial se podria intentar un programa de seleccidn genética (Espinoza-Avalos 1996b), de
cepas con tasa de crecimiento alta, como se lleva a cabo rudimentariamente en Santa Lucia,
Antillas Menores (Smith 1992). Por otra parte, valores bajos de tasa de crecimiento, y
similares a los encontrados en este estudio, han sido reportados para especies de
Gracilariaceae de ambientes tropicales (Hoyle 1978a). En contraste a esos valores bajos de
tasa de crecimiento, Ordufia-Rojas y Robledo (1999) registraron valores de crecimiento de G.
cornea enice 2.3 y 5.2% dia’'. Sin embargo, para llevar a cabo sus mediciones de laboratorio

ellos utilizaron plintulas, las cuales por sus caracteristicas fisioldgicas presentan una tasa de
crecimiento especifico mayor al de las plantas adultas (Probyn y Chapman 1983), como las
utilizadas en este estudio.
El contenido de N en el tejido de Gracilaria cornea y G. crassissima fue entre 0.2% y
1.4% (Fig. 19). Los valores reportados para otras especies de Gracilariaceae, principalmente
tropicales, varian entre 0.64% y 5.19% (Tabla 4), rango en que también han reportado otros
autores (Bird et al. 1982, Friedlander y Dawes 1985, Jones et al. 1996, Lapointe 1981, Lapointe

et al. 1984, Smit et al. 1997). Los valores extremos de N en el tejido, de 0.39% y 5.8%, los
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reportaron Kappanna y Visweswara-Rao (1963), para Gracilaria lichenoides (L.) Harv., y

Garcia-Sanchez et al. (1996), para G. tenuistipitata Zhang et Xia, respectivamente. Con base a la

Tabla 4.- Contenido en el tejido (% peso seco) de nitrégeno (N), fosforo (P) y proporcion N:P de

especies de Gracilariaceae. Se menciona si las plantas provenian del ambiente (A) o de cultivo

(C), y st de aguas tropicales (Tr) o templadas (Te). El espacio vacio indica que no se registraron

datos. Para la nomenclatura de las especies se siguid a Bird y Kain (1995) y Silva et al. (1996).

REFERENCIA

ESPECIE ORIGEN N P N:P
Gracilaria cervicornis (Turner) .~ A 1.52 0.07 45.7 Lapointe et al. 1992
Agardh' Tr
G. salicormia (C. Agardh) A 0.93 0.07 29.5 Larned 1998
Dawson Tr
G. tikvahiae McLachlan A 2.00- 0.20-0.40 Penniman y Mathieson
Te 4.00 1987
G. tikvahiae McLachlan C 1.80- 0.026- 73.0- Lapointe 1987
Tr 2.97 0.076 250.0
G. tikvahiae A 1.80- 0.040 100.0- Lapointe 1989
Tr 2.65 147.0
G. tikvahiae A 0.64- 0.04-0.12 11.8- Lapointe et al. 1992
Tr 2.23 124.0
G. cepa G-16S C 1.32- 0.040- 14.0- Lewis y Hanisak 1996
Tr 3.29 0.236 123.0
G. sp. A 5.19 0.127 40.8 Gutierrez et al. 1990
Tr
G. sp. A 1.2-36 0.1-0.5 18.8-22.7 Horrocks et al. 1995
Tr
Gracilariopsis lemaneiformis A 0.74- 0.06-0.50 6.1-36.8  Fontaine y Bonilla-Ruiz
(Bory) Dawson, Acleto et Ty 3.56 1978
Foldvik®
G. cornea J. Agardh A 0.40- 0.008- 15.0-75.0  Este estudio
Tr 1.39 0.050
G. crassissima P. et H. A 0.19- 0.010- 15.0-67.0 Este estudio
Crouan in Tr 1.27 0.039

Schramm et Mazé

‘como Gracitaria ferox, “como G. spoesreati
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informacion registrada en la hiteratura (Tabla 4), se observa que G. crassissima y G. cornea son
especies ubicadas en el extremo de valores minimos de N en el tejido. Su bajocontenido de N es
resultado de las aguas oligotréficas de Bajo Pepito, con concentraciones de nitratos -+ nitritos
disueltos en el agua, de 0.6 uM o menores (Fig. 15b).

Gracilaria cornea y G. crassissima mostraron una tendencia en el contenido de N, de
aumentar de febrero de 1997 a enero de 1998 (Fig. 19a, 19d). Una tendencia similar la mostré el
contenido de agar de ambas especies (Fig. 23a de seccién correspondiente); esto es, un mayor
contenido de N, correspondi6 con valores altos de agar. Esta tendencia se contrapone a resultados
obtenidos de plantas en cultivo (Bird et al. 1981, Ekman et al. 1991) y colectadas en el ambiente
(Hoyle 1978b), donde a mayor contenido de N en el tejido, correspondié menor cantidad de agar
(ver Marco Tedrico). Sin embargo, y de manera similar a los resultados de mi estudio, una
correspondencia entre N en el tejido y agar de poblaciones naturales de G. tikvahiae fue reportada
por Penniman y Mathieson (1987).

Gracilaria cornea y G. crassissima mostraron una tendencia inversa (aunque mas
marcada para la primera especie) entre el contenido de N en el tejido y la biomasa: el N aumento
de febrero de 1997 a enero de 1998 (Fig. 19), mientras que la biomasa disminuy6 (Fig. 9).
Coincidencia de valores bajos de biomasa con valores altos de N fueron también reportados por
Hoyle (1978b). Tales resultados son un tanto contradictorios, ya que cuando las plantas se
encontraron en mejores condiciones nutricionales (valores altos de N en el tejido), su biomasa fue
menor. Una posible explicacion a estos resultados podria ser que el crecimiento de las plantas se
encontraba limitado por otro factor, y entonces se acumul6 el N que no estaban utilizando para
crecer (Fig. 19). Para el caso de las dos especies de Gracilaria, €l resto de la comunidad algal de

Bajo Pepito pudo estar ejerciendo una limitante que impidid su desarrollo, ya que la cobertura del
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resto de macroalgas mostré una tendencia inversa al de la biomasa de G. cornea y G. crassissima:
aument6 de febrero-marzo a octubre-noviembre de 1997 (Quan-Young 1999). Esto es, la mayor
cobertura del resto de la comunidad algal tal vez impidi6 el desarrollo de las dos especies de
Gracilaria de Bajo Pepito, a pesar de que, probablemente, se encontraban en sus mejores
condiciones nutricionales.

El contenido de N de Gracilaria cornea y G. crassissima (Fig. 19) tuvo poca relacion con
los datos de su tasa de crecimiento (Fig. 17), aunque esto también se ha observado en condiciones
de cultivos, para Gracilaria tikvahiae (Hwang et al. 1987). La disminucion relativamente brusca
de temperatura y salinidad ocurrida en junio (Fig. 13a, 13b), provocé cambios importantes en
G. cornea y G. crassissima: después de ese evento su biomasa fue menor (Fig. 9), y
posteriormente aumento el contenido de N de su tejido (Fig. 19).

El rango de P registrado en el tejido de Gracilaria cornea y G. crassissima, entre 0.008%
y 0.05%, fue menor que el reportado para otras especies de Gracilariaceae, entre 0.026% y 0.5%
(Tabla 4). Para el caso de G. cornea y G. crassissima los valores son los minimos reportados en
la literatura (Tabla 4). Estos bajos valores también reflejan la poca concentracion de fosfatos
disueltos en el agua de Bajo Pepito a lo largo del afio, de 0.5 pM o menor (Fig. 15b).

El contenido de P en el tejido de plantas carpospdricas y del resto de fases reproductivas
de G. cornea y G. crassissima fue significativamente diferente, lo mismo que el N de G.
crassissima (Fig. 19). Tales resultados son una contraparte de los reportados por Penniman y
Mathieson (1987), quienes no encontraron diferencias significativas en el contenido de N y P del
tejido de diferentes fases reproductivas de G. fikvahiae.

El rango registrado en la proporcion N : P de G. cornea y G. crassissima en este estudio

fue entre 15 y 75 (Fig. 19), valores que quedan incluidos dentro de los reportados en la literatura,
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de 6.1 a 250.0, para otras especies Gracilariaceae, principalmente de origen tropical (Tabla 4,
Johnston 1983, Sfriso ef al. 1995). Si uno considera como limite la proporcién N : P de 35 : 1
para definir la limitacion de P o N (Lapointe et al. 1992), seria dificil concluir qué elemento
limita el crecimiento de las dos especies de Gracilaria de Bajo Pepito: ambas presentaron valores
menores y mayores de 35 : 1, lo que pudiera interpretarse como que la limitacién de N o P se
alterna en el tiempo. Sin embargo, esto no es asi, ya que la primera especie siempre estuvo
limitada por N (Fig. 19a), y la segunda nunca lo estuvo por P (Fig. 19¢).

Para propdsitos comparativos, y dado que el promedio de N : P de Gracilaria cornea fue
mayor (40.5) que el de G. crassissima (30.2), se podria argumentar que la primera especie estaria
mas limitada por P que la segunda. Sin embargo, como se indic6 antes, esto tampoco es real. Lo
expuesto en este y el parrafo anterior ponen de manifiesto que los valores aislados de N,Py N : P
del tejido algal no son utiles para definir limitacién de nutrientes, y que solo con informacion
experimental es posible obtener conclusiones al respecto (Fong et al. 1993), como se mostrara
adelante.

Las macroalgas del Caribe mostraron amplias variaciones en los valores de N : P, de 2.3 a
88.3 (Gutierrez et al. 1990, Fontaine y Bonilla-Ruiz 1978), con un promedio de 22.6, para 30
especies (calculado de sus Tablas). Tal resultado inclinaria, inclusive, hacia una mayor limitacién
de N que P, en contradiccion a los resultados de Lapointe et al. (1992), quienes opinaron que el P
seria el principal elemento limitante en los tropicos. Esa limitacion potencial de N coincide con
los resultados experimentales mostrados en la Fig. 19. Una mayor limitaciéon de N contradice la
hipétesis planteada en los Antecedentes, donde se suponia que las caracteristicas carbonatadas de

la peninsula y su plataforma continental (Espejel-Montes 1983, Lopez-Ornat 1983) atraparian al
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P disuelto en el agua y lo harian inaccesible a las especies de Gracilaria (Armstrong 1965,
Dawes 1987, Kitano et al. 1978).

Los valores de pmax Y ks de Gracilaria cornea y G. crassissima en condiciones limitantes
de N y P en el agua, mayores para la primera que para la segunda especie, para los dos elementos
nutritivos (Fig. 21), enfatiza las respuestas fisiologicas claramente diferenciadas a los mismos
nutrimentos, bajo las mismas condiciones de cultivo en el laboratorio. Por otra parte, estos
resultados resaltan las respuestas diferentes de crecimiento que ambas especies presentan ante el
mismo ambiente de Bajo Pepito. Asi, las diferencias encontradas en el laboratorio se reflejan en
las obtenidas del campo, en general con mayor tasa de crecimiento para G. cornea que para G.
crassissima (Fig. 17c). Las diferencias interespecificas de N y P en parametros de crecimiento del
modelo de Monod son en cierto sentido similares a la encontrada por Rosenberg et al. (1984), y a
la registrada en los experimentos de Duke et al. (1989) sobre absorcién de amonio. Sin embargo,
esos autores compararon‘parémetros de crecimiento y absorcién de nutrientes de especies muy
contrastantes en su morfologia, en comparacion a las dos especies similares de Gracilaria
incluidas aqui.

Por otra parte, de los 560 fragmentos utilizados en los experimentos de limitacién de
crecimiento, en solo dos de ellos se desarrollaron cistocarpos. Aunque esta observacioén no es
determinante, es posible que la mayor parte de los fragmentos apicales utilizados fueron de
plantas tetrasporicas, como se esperaba, y como lo indicarian los datos obtenidos de plantas en
reproduccion (Fig. 11).

Las concentraciones criticas de N (1.47%, 0.95%) para Gracilaria cornea y G.
crassissima quedaron comprendidas dentro del rango reportado para una serie de macroalgas

marinas (0.9% - 3.1%; Bjomsiter y Wheeler 1990, Campbell 2001, Fujita e al. 1989, Gordon et
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al. 1981, Hanisak 1979, 1987, Lamned y Stimson 1996, Mizuta et al. 1992, Pedersen y Borum
1996, Probyn y Chapman 1983, Schaffell y 1 p 1998).

critica de P para G. cornea (0.017%) result6 estar por debajo de los tres reportes de macroalgas
que se tienen al respecto (0.09% - 0.3%; Gordon er al. 1981, Manley y North 1984, Schaffelke y

Klumpp 1998), pero més ain el valor para G. cornea (0.008%). Esto probablemente es resultado

cero a s6lo 0.5 uM.

El analisis conjunto de los resultados obtenidos en los experimentos de limitacion de N
y P en el tejido (Fig. 22), conlos : N y P en el tejido de plantas colectadas en el campo (Fig.
19), demostraron que Gracilaria cornea y G. crassissima presentan estrategias contrastantes
en el uso de nutrimentos. Por ejemplo, la concentracién critica de los dos elementos nutritivos
fue mayor para la primera que para la segunda especie (Fig. 22a, 22b), lo que originé que en el
campo la limitacion de N y P fuera diferente a lo largo del tiempo para una y otra especie (Fig.
19). Sin duda, esta respuesta diferencial ayuda a las dos especies de Gracilaria a coexistir
cercanamente bajo las mismas condiciones nutritivas presentes en el agua de Bajo Pepito, de
manera similar a como lo reportaron Fujimoto ef al. (1997) en su estudio sobre especies
fitoplanctdnicas lacustres, con mediciones de N y P celular. Por ejemplo, G. cornea puede
utilizar mejor los pulsos de agua con concentraciones altas de N y P, mientras que G.
crassissima es mas eficiente en utilizar los pulsos de agua con concentraciones bajas de
nutrimentos disueltos en el agua.

Las diferencias entre Gracilaria cornea y G. crassissima en el uso de nutrimentos, de
acuerdo al modelo de Droop, son similares a los resultados de macroalgas marinas reportados

por Campbell (2001), Fujita et al. (1989) y Rosenberg et al. (1984). Sin embargo, esos autores

109



no relacionaron las diferencias observadas al tema de coexistencia, y su comparacién
comprendié a especies en ocasiones muy diferentes morfolégica y taxonomicamente, a
diferencia de las dos especies de Gracilaria, que comparten una serie de atributos biologicos.
En resumen, Gracilaria cornea 'y G. crassissima presentaron diferencias
interespecificas y entre fases reproductivas en plantas colectadas en el campo, con respecto a
su tasa de crecimiento y contenido de N y P en el tejido. Las diferencias interespecificas se
evidenciaron igualmente en experimentos de crecimiento limitante en el laboratorio. A su vez,
las diferencias de crecimiento en el laboratorio permitieron notar con claridad la existencia de
estrategias diferentes en el uso que las dos especies hicieron del N y P en €l campo, por lo cual
se acepta la hipoteis 3. Seguramente, el comjunto de diferencias en el uso de nutrimentos
favorece la coexistencia de G. cornea y G. crassissima bajo las mismas condiciones nutritivas
del agua de Bajo Pepito, Caribe Mexicano. Esta facilitacién para la coexistencia de las dos
especies de Gracilaria se suma a la existente en su reproduccion, biomasa y densidad de
plantas, y relacionadas a la aceptacién de las hipétesis 1 y 2. Es decir, G. cornea y G.
crassissima presentan diferencias fenologicas y ecolégicas que seguramente favorecen su

coexistencia en un mismo ambiente marino.
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AGAR DE DOS ESPECIES COEXISTENTES DE Gracilaria

(RHODOPHYTA) DEL CARIBE MEXICANO

ANTECEDENTES

Las algas marinas rojas (Rhodophyta) producen agar (agarofitas) y carragenanos
(carragenofitas), polisacaridos importantes econémicamente debido a su uso en la industria
alimenticia, textil, cosmética y en laboratorios de investigacién y clinicos (Armisen y Galatas
1987, Chapman y Chapman 1980, Lim 1982, Marine Colloids 1988, McLachlan 1985, Stanley
1987, 1990). Una diferencia importante entre el agar y los carragenanos es la menor
concentracién de grupos sulfatos en el agar (Armisen y Galatas 1987, Craigie y Leigh 1978).

El agar consiste de dos fracciones, la agarosa y la agaropectina, aunque ésta division se
considera una simplificacion de su estructura compleja (Armisen y Galatas 1987, Armisen-
Abos 1992): La agarosa es un polimero de cadena larga formada por unidades o residuos
repetidos de B-D-galactopiranosa, conectada a través de los carbones 1-3 a residuos de 3,6-
anhidro-L-galactosa, conectada a través de los carbones 1-4. La agaropectina esta formada por
unidades alternantes de D-galactosa y L-galactosa. Una diferencia de esta fraccion con la
agarosa es su mayor concentracion de residuos polares (sulfatos, metilos y acido pirivico), los
cuales le confieren un muy bajo poder gelificante en agua.

Las Gracilariaceae son las principales productoras de agar en el mundo (Durairatnam y
Nascimento 1985), aunque el agar de las Gelidiales es de mejor calidad (Armisen y Galatas 1987,
Santelices y Doty 1989). Para incrementar la calidad del agar de las Gracilariaceae, en particular

la dureza, las plantas se han pre-tratado en una solucion alcalina (NaOH). Otros parametros que
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caracterizan el agar de una planta son su rendimiento y el contenido de 3,6-anhidrogalactosa
(AG) y los sulfatos (S); por lo general, a mayor concentracion de AG y menor de S, mayor fuerza
de gel (Armisen y Galatas 1987, DeCastro et al. 1996, Craigie y Wen 1984, Craigie et al. 1984,
Hansen 1983).

Entre los factores que influyen en el rendimiento o concentracion de agar en las
especies Gracilariaceae se encuentran la temperatura (Christiaen et al. 1987), la salinidad
(Bird 1988), los nutrientes disueltos en el agua (Ekman et al. 1991, Bird et al. 1981), la
radiacion solar (Ekman y Pedersén 1990) y la interaccion de esas variables (Christeller y
Laing 1989, Friedlander 1991, Lewis y Hanisak 1996). La variacion en el rendimiento del agar
de especies Gracilariaceae también depende de la época del afio en que se cosecha (Pondevida
y Hurtado-Ponce 1996, John y Asare 1975), los sitios de colecta (Pondevida y Hurtado-Ponce
1996), diferentes fenotipos de 1a misma especie creciendo en ambientes distintos (Oyieke
1994), de acuerdo a fases reproductivas (Kim y Henriquez 1979, Whyte et al. 1981) y de la
edad del tejido (Craigie y Wen 1984).

Es evidente que los factores que influyen en el rendimiento de agar son miltiples y
actian en conjunto. Una conclusién similar se obtendria si se analizaran aspectos de la calidad
del agar. Esto es, cada estudio de variacion de la cantidad y la calidad del agar de una especie
Gracilariaceae debe asumirse como un caso particular, ya que dificilmente se encuentra
informacion repetida; mas bien, deben buscarse explicaciones particularés para la variabilidad
de agar de las especies incluidas en cada estudio.

Las propiedades del agar de G. cornea y G. crassissima (G. cornea también como G.
debilis) han sido estudiadas por Humm y Williams (1948), Diaz-Piferrer y Caballer-de-Pérez

(1964), Hong et al. (1969), Durairatnam (1980), Rincones-Ledn (1990) y Marinho-Soriano et
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al. (2001); y por Diaz-Piferrer y Caballer-de-Pérez (1964) y Lahaye et al (1988),
respectivamente. En esos estudios, ambas especies de Gracilaria fueron colectadas por
separado. En contraste, nosotros investigamos dos especies coexistentes colectadas del mismo
sitio, al mismo tiempo. Freile-Pelegrin y Robledo (1997a, 1997b) también han estudiado las
caracteristicas del agar de G. cornea del lado del Golfo de México de la peninsula de Yucatan.
Las agarofitas muestran diferencias de agar, dependiendo del lugar de origen de las plantas
(Armisen y Galatas 1987). Asi, en nuestra poblacion esperabamos encontrar diferencias de
agar, puesto que nuestro sitio de estudio se encuentra en el lado del Mar Caribe de la
peninsula, donde existen condiciones oceanograficas y bidticas contrastantes (Diaz-Martin y
Espinoza-Avalos 2000).

En los estudios de G. cornea y G. crassissima llevados a cabo a la fecha, no se han
descrito caracteristicas del agar de plantas con diferentes fases reproductivas. Ha existido
controversia con respecto a si plantas Gracilariaceae en diferente fase reproductiva tienen
diferencias en caracteristicas de su agar. Hoyle (1978b) no encontré diferencias en el
rendimiento ni en la fuerza de gel entre el agar de plantas masculina, femenina y tetraspdrica
de Gracilaria bursapastoris (Gmelin) Silva y de G coronopifolia J. Agardh (nombres como
en la publicacién original). Yao et al. (1984) y Minghou et al. (1985) reportaron resultados
similares para plantas tetrasporicas vs. cistocarpicas de G. verrucosa (Hudson) Papenfuss, lo
mismo que Durairatnam y Nascimento (1985) para Gelidiopsis sjoestedtii Kylin. Tampoco
Yao et al. (1984) ni Minghou et al. (1985) registraron diferencias mayores en el contenido de
3,6-anhidrogalactosa y sulfatos del agar extraido de fases reproductivas de especies de
Gracilaria. Sin embargo, Kim y Henriquez (1979) reportaron diferencias en el rendimiento de

agar de plantas cistocarpicas y tetrasporicas de G. verrucosa, mientras que Whyte et al. (1981)
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encontraron falta de sincronia en fluctuaciones estacionales en la composicion quimica del
agar de G. tipo-verrucosa, dependiendo del estadio reproductivo de las plantas. Durairatnam y
Nascimento (1985) registraron que plantas carpospdricas y tetrasporicas de G. cylindrica
Bergesen produjeron cantidades comparables de agar, pero con fuerza de gel diferente.

Quiza la incertidumbre causada por los resultados anteriores condujo a McLachlan y
Bird (1986) a opinar que la evidencia de diferencias en la composicion de agar entre fases
nucleares dentro las Gracilariaceae era dudosa. En estudios méas recientes, Pickering et al.
(1990), Gerung et al. (1997) y Marinho-Soriano et al. (1999) reportaron diferencias en
rendimiento y/o fuerza de gel del agar de fases reproductivas de tres especies de Gracilaria.
Por su parte, Penniman y Mathieson (1987) y Brito-L. y Lemus-C. (1996) mostraron que los
estadios reproductivos de dos especies de Gracilaria no fueron diferentes en su rendimiento
de agar y fuerza de gel.

El objetivo de esta parte del estudio fue determinar si las diferencias en las
caracteristicas del agar de Gracilaria cornea y G. crassissima, lo mismo que las diferencias de
su agar entre fases reproductivas de cada especie reflejaban de alguna manera las diferencias
fenoldgicas y ecoldgicas de ambas especies. También, comparar las propiedades del agar de
G. cornea de ambos lados (Golfo de México y Caribe) de la peninsula de Yucatin. Tomando
en cuenta que un tratamiento alcalino incrementa la fuerza de gel del agar, y su importancia
economica (Armisen y Galatas 1987), se comparan los datos de agar nativo y alcalino de

ambas especies de Gracilaria.
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MATERIAL Y METODOS

Colecta de material algal. El sitio de estudio se visitd en febrero 7, marzo 10, abril 14,
mayo 16, junio 20, agosto 29, octubre 7, noviembre 25 de 1997, y enero 14 de 1998. En cada
visita se colectaron todas las plantas de Gracilaria spp. que se encontraron a lo largo de un
transecto de 25 m, utilizando un cuadrante de aluminio de 1 m”. Las muestras mensuales (25
cuadrantes) también se usaron para medir la biomasa y provienen de la seccién A de la figura
8. Los transectos se prefijaron y orientaron (NW) en el fondo con estacas metalicas y una
cadena plastica. Las plantas de ambas especies se separaron bajo el agua por fase reproductiva:
carposporica, reconocida por la presencia de cistocarpos, e indeterminada (el resto de plantas).
Plantas de cada especie y fase reproductiva se introdujeron bajo el agua en bolsas de plastico.
El material colectado se secd primeramente al sol, luego por tres dias a 60 °C en una estufa de
conveccion. El tejido seco se moli6é con un molino Thomas-Wiley®, luego cribado a través de
un tamiz con apertura de 0.355 mm. El numero limitado de plantas carpospéricas de G.
crassissima sélo permitieron el analisis de su agar de mayo a agosto de 1997. Por la misma
razén, no se proporcionan datos de plantas carpospoéricas de G. cornea para octubre de 1997 y
enero de 1998.

Extraccién de agar (nativo). Muestras secas y molidas (4g, por triplicado) se
colocaron por 3 min en 40 ml de HC1 0.05 N, abundantemente enjuagadas con agua destilada,
colocadas en 45 ml de agua destilada, ajustando el pH a 6.5-7.0 con 0.IN NaOH. La
extraccion se llevo a cabo en una autoclave a 90 °C por 1 h, y concluida sobre una plancha de
calentamiento con rotacién, hasta que todo el tejido (mezclado con ~3 g de Celite) se

desintegro. El agar extraido se filtré a través de filtros Whatman® 40. La solucion de agar se
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colecto en recipientes de aluminio y se mantuvo a temperatura ambiente (aprox. 23 °C), hasta
que se formo el gel. Los geles fueron congelados y descongelados dos o tres veces, y
transferidos a 30 ml de etanol 96% (v/v) por 30 min, lavados dos veces en etanol 70% y una
vez en etanol 96%. El agar se secé a 60 °C por 3 d, luego se peso, y el rendimiento se calculd
usando el peso original de la muestra. El procedimiento fue una modificacién del descrito por
Roleda et al. (1997).

Tratamiento alcalino (modificado de Freile-Pelegrin y Robledo, 1997a). Las muestras
algales, de aproximadamente 3 g, se colocaron por triplicado en 60 ml de 3% NaOH (p/v) a
temperatura ambiente. El siguiente dia se colocaron en agua de calentamiento a 85 °C por 2 h.
Enseguida se removieron del bafio, se¢ dejaron a enfriar, y entonces se enjuagaron
abundantemente con agua de tuberia, luego con agua destilada. Las muestras se lavaron con 60
ml 0.025% H,SO4 por 10 min, y se colocaron en 90 ml de una solucién buffer a pH 6.3. La
extraccion se efectud igual que el agar nativo. No se presentan datos de agar alcalino de ambas
especies para febrero y marzo de 1997, ya que condiciones desconocidas del tratamiento no
permitieron una recuperacion eficiente del agar en esos meses.

Fuerza de gel (modificado de Miller y Furneaux 1987). Se prepararon geles de agar
(1.0%, p/p), disolviendo 0.1 g de agar seco en 9.9 g de agua destilada. Se selecciond 1.0%
como solucién de analisis (i. €. no 1.5%), con el fin de usar el mayor nimero de muestras de
(las escasas) plantas carposporicas. Las soluciones de agar se calentaron a 100 °C porl5 min,
luego se agregd mas agua para compensar la evaporacion. La solucién caliente (5 ml) se vacid
en dos frascos cilindricos transparentes de policarbonato, de 2 cm de didmetro y 5 cm de
altura. El agar se gelificé por un dia a temperatura ambiente (aprox. 23 °C), colocando los

frascos al revés para evitar que se secara la superficie del gel. La fuerza de gel (grem™) se
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determiné usando una balanza de dos platos y un pistén de 0.196 cm®. Una balanza digital se
colocd en uno de los platos de la balanza. Como peso se agregoé (=40 g'min’') agua destilada.
También se determino la fuerza de gel en soluciones 1.5% (p/p) de agar alcalino, s6lo para los
meses cuando se registré la fuerza de gel mayor de agar al 1.0%. Esos geles se prepararon
disolviendo 0.15 g de agar seco en 9.85 g de agua destilada.

Contenido de 3,6-anhidrogalactosa. El porcentaje de 3,6-anhidrogalactosa se
determiné por el método resorcinol-acetal de Yaphe y Arsenault (1965), modificado por
Craigie y Leigh (1978), usando D-fructuosa como estandar. Los estandares se prepararon cada
vez que se analizaron muestras. La absorbancia se leyé a 555 nm.

Contenido de sulfatos. El porcentaje de grupos sulfato se determind por el método
BaCl, de Tabatabai (1974), modificado por Craigie et al. (1984). La hidrélisis de 15-20 mg de
agar se llevo a cabo por 2 h a 100 °C en 4 gotas de etanol 95% (para humedecer el agar) y 0.5
ml 2 M HCI, usando tubos Ependorf. Como referencia se usaron soluciones estandar de
K;S0,.

Analisis estadisticos. Se probd la normalidad de los datos (Kolmogorov-Smirnov), y
se sometieron a la prueba Bartlett de homogeneidad de vananzas. Se efectuaron analisis de
varianza de dos vias (factores= fase reproductiva y tiempo) para los datos de ambas especies,
usando el programa Statistica, version 4.3, para Windows (Statsoft, Inc., Tusla, USA). No se
efectuaron andlisis de varianza de tres vias (tercer factor= especie) porque sélo en tres de
nueve meses se colectaron plantas carpospéricas de G. crassissima. Por ello, se aplicaron
analisis de varianza de dos vias para comparar las propiedades del agar a nivel de especie,

considerando en conjunto todos los datos obtenidos de cada especie, sin considerar la fase
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reproductiva. Datos sin homogeneidad de varianzas se transformaron usando log (x+1) y raiz
cuadrada arcseno de x. La prueba de correlacion de Pearson se usd para determinar la relacion

lineal entre propiedades del agar.

RESULTADOS

Rendimiento de agar (RA). Plantas carposporicas y del resto de fases reproductivas
de G. cornea y G. crassissima fueron significativamente diferentes en el RA nativo y con
tratamiento alcalino (figs. 23a, 23b, 24a, 24b). El RA nativo y alcalino fue significativamente
diferente entre G. cornea y G. crassissima cuando plantas carposporicas y el resto de fases
reproductivas se juntaron en cada especie (figs. 25a, 25b).
Fuerza de gel (FG). La FG de agar 1.0% nativo y con tratamiento alcalino de G. cornea y G.
crassissima fue significativamente diferente a nivel intraespecifico (figs. 23c, 23d, 24c, 24d).
La FG de agar 1.5% se determiné en agar alcalino de plantas con fases reproductivas
mezcladas de G. cornea colectadas en agosto, y carposporicas y el resto de fases reproductivas
de G. crassissima colectadas en junio y agosto, cuando se registraron los valores mas altos de
FG de agar 1.0% nativo (figs. 24c, 24d). Los valores promedio de FG de agar 1.5% alcalino de
plantas carposporicas y del resto de fases reproductivas de G. crassissima y las fases
mezcladas de G. cornea fueron 1281 g-em™, 1266 g-em™ y 1020 g-cm'z, respectivamente. La
FG de agar 1.0% fue significativamente diferente entre G. cornea y G. crassissima cuando

todas las fases reproductivas se juntaron en cada especie (figs. 25c, 25d).
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Figura 23. Caracteristicas del agar nativo de plantas carpospédricas ([J) y de fases
reproductivas indeterminadas (@) de Gracilaria cornea y G. crassissima. a y b. rendimiento
(% de peso seco), ¢ y d. fuerza de gel (g cm™), e y f. contenido de 3,6-anhidrogalactosa (%), g

y h. contemdo de sulfatos (%).
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Figura 24. Caracteristicas del agar alcalino de plantas carpospéricas ([J) y de fases
reproductivas indeterminadas (@) de Gracilaria cornea y G. crassissima. a y b. rendimiento

(% de peso seco), ¢ y d. fuerza de gel (g cm™?), e y f. contenido de 3,6-anhidrogalactosa (%), g

y h. contenido de sulfatos (%).
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Figura 25. Caracteristicas del agar nativo y alcalino de plantas de Gracilaria cornea (B) y G.
crassissima (®). a y b. rendimiento (% de peso seco), ¢ y d. fuerza de gel (g cm?), e y f.

contenido de 3,6-anhidrogalactosa (%), g y h. contenido de sulfatos (%).
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Contenido de 3,6-anhidrogalactosa (AG). El porcentaje de AG de agar nativo fue
significativamente diferente entre plantas carpospdricas y el resto de fases reproductivas de G.
crassissima, no para agar con tratamiento alcalino de esta especie, ni para los dos tipos de agar
de G. cornea (figs. 23e, 23f, 24e, 24f). Sin embargo, cuando plantas de todas las fasess
reproductivas se analizaron en conjunto en cada especie, el porcentaje de AG de agar nativo y
alcalino fue significativamente diferente entre G. cornea y G. crassissima (figs. 25e, 25f).

Contenido de sulfatos (S). El porcentaje de S de agar nativo y con tratamiento
alcalino de plantas carpospdricas y del resto de plantas de G. cornea y G. crassissima fue
significativamente diferente (figs. 23g, 23h, 24g, 24h). Diferencias significativas
interespecificas, sin embargo, solo se registraron para agar alcalino, no para agar nativo (figs.
25g, 25h).

En general, las diferencias en propiedades de agar nativo y con tratamiento alcalino
entre las fases reproductivas (figs. 23, 24) no fueron causadas porque en una fase las
propiedades fueran consistentemente menores o0 mayores que en la otra, puesto que
interacciones significativas (p < 0.002) ocurrieron a lo largo del tiempo en la mayoria de los
valores de las propiedades. La tinica excepcion fue en contenido de S de agar nativo de G.
cornea, donde plantas carposporicas siempre tuvieron mas S que el resto de plantas (fig. 23g).
Sin embargo, en este caso el rango de valores fue comparable en las fases reproductivas.
También se registraron valores mayores de FG en agar nativo (fig. 23) y menor contenido de S
para agar alcalino (fig. 24) de plantas carpospéricas de G. crassissima. Sin embargo, en esas
comparaciones solo se usaron tres pares de datos.

Relaciones lineales entre las propiedades de agar nativo y alcalino en las fases

reproductivas de G. cornea y G. crassissima no presentaron un patrén consistente. Por
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ejemplo, se encontrd una correlacién positiva significativa (r= 0.91) entre AG y S para agar
alcalino de plantas carpospdricas de G. cornea, pero negativa (= -98) entre las mismas
propiedades de agar nativo de plantas con fases reproductivas mezcladas de G. crassissima.
Otros valores de correlacion altos que se encontraron entre propiedades del agar de plantas
carposporicas de G. crassissima no fueron significativos, debido al reducido nimero de pares
de muestra (3) analizados. Las relaciones lineales entre especies (con las fases reproductivas
analizadas en conjunto) también variaron, dependiendo de Ilos factores evaluados. Por ejemplo,
el contenido de agar nativo de G. crassissima present6 una correlacioén positiva (r= 0.93) con
la FG, negativa (r= -0.88) con AG y positiva (r= 0.84 con S. Por otra parte, el contenido de
agar alcalino de G. cornea presentd una correlacion positiva (r= 0.84) con FG y con AG (=

0.85), pero negativa con S (r= -0.86).

DISCUSION

Rendimiento de agar. Las propiedades del agar se discutieron por separado, cuando
fue posible. Nuestros resultados de RA nativo (20.8-34.6%) y con tratamiento alcalino (10.1-
21.2%) de G. cornea fueron comparables a los rangos de valores (17.6-42.1% y 14.5-31.6%,
respectivamente) reportados por otros autores (Humm y Williams 1948, Diaz-Piferrer y
Caballer-de-Pérez 1964, Hong et al. 1969, Rincones-Leén 1990, Freile-Pelegrin y Robledo
1997b, Marinho-Soriano et al. 2001). Sin embargo, esos valores son mucho menores que los
valores de RA reportados por Diaz-Piferrer y Caballer-de-Pérez (1964), Durairatnam (1980) y
Garza-Barrientos y Gonzalez-Alanis (1981) (50.2%, 52.0% y 75.7%, respectivamente). Los
dos primeros valores se obtuvieron de plantas que se enjuagaron y secaron repetidamente

antes de la extracciéon. El ultimo valor (75.7%) parece ser irregular, puesto que las otras
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mediciones difieren mucho de ese valor solitario. Valores promedio de RA nativo de plantas
de G. crassissima obtenidos en nuestro estudio (13.2-35.7%) fueron comparable a los valores
(28.2-44.6%) registrados por Diaz-Pifferrer y Caballer-de-Pérez (1964) y Lahaye et al. (1988).

Las correlaciones positivas significativas que se encontraron en este estudio entre RA y
FG a niveles intraespecifico e interespecifico de agar nativo y con tratamiento alcalino fueron
similares al estudio de Friedlander (1991). En cuatro ocasiones se encontraron correlaciones
positivas entre RA y S, a niveles intraespecifico e interespecifico, similar a lo reportado por
Sasikumar et al. (1997). Sin embargo, también se encontré6 una correlacion negativa
significativa entre las dos ultimas caracteristicas del agar a nivel interespecifico.

Fuerza de gel. Registros de FG de agar 1.5% nativo (13-130 g-cm™) y algunos de agar
con tratamiento alcalino (335-447 g'cm'z) de G. cornea encontrado por otros autores (Humm y
Williams 1948, Diaz-Piferrer y Caballer-de-Pérez 1964, Hong et al. 1969, Durairatnam 1980,
Rincones-Ledn 1990, Freile-Pelegrin y Robledo 1997a) se encuentran dentro del rango o son
menores a nuestros resultados de FG de agar 1.0%, nativo (40-213 g-cm™) y con tratamiento
alcalino (97-722 g-em™), indicando que el agar de G. cornea del Caribe Mexicano es mas
resistente. Ademas, Freile-Pelegrin y Robledo (1997a, 1997b) reportaron valores maximos de
FG de agar 1.5% de 1653 g-cm‘2 y 1758 g-em?, respectivamente, los cuales son mayores que
el valor maximo promedio registrado en €l presente estudio, para agar 1.5% (1020 grem™). Los
mismos autores (Freile-Pelegrin y Robledo 1997a) también encontraron valores mas altos de
RA (35.6-42.1%) que los nuestros. Su sitio de trabajo y el nuestro se encuentran en la
peninsula de Yucatan, pero en los lados Golfo de México y Caribe, respectivamente. Aguas
frias de surgencia, ricas en nutrientes, en el lado Golfo de México de la peninsula (Merino

1997) pueden incrementar el nitrégeno en el tejido de G. cornea, con un concomitante
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incremento en la FG del agar (Patwary y van der Meer 1983a, Craigie et al. 1984, Bird 1988,
Martinez y Buschmann 1996). Por el contrario, aguas relativamente mas calidas en el lado
Caribe de la peninsula pudo causar en el agar de las plantas de nuestro sitio de estudio una
disminucion en la FG (Craigie y Wen, 1984) y en el RA (Christiaen et al. 1987, Bird 1988,
Castro 1996).

Diaz-Piferrer y Caballer-de-Pérez (1964) reportaron valores de FG de G. crassissima
comparables (103-132 g-cm'z) a nuestros resultados de agar 1.0% (22-185 g-cm'z). También
registramos valores promedio de FG de agar 1.5% de G. crassissima entre 1266 grem” y 1281
g-cm™, los cuales son mayores (p<0.006) que el valor promedio (1020 g-cm™) obtenido para
G. cornea. Lahaye et al. (1988) mencionaron que la FG de G. crassissima, que midieron en
N-cm™, era comparable o mejor que el de agar comercial o agarosa. De esta manera, los
valores de FG encontradas en este estudio indican que las dos especies de Gracilaria son una
fuente potencial de agar para uso comercial.

En dos ocasiones se encontr6 una correlaciéon negativa comin entre FG y S (Yaphe y
Duckworth 1972) a niveles intraespecifico e interespecifico. Sin embargo, correlaciones
positivas entre esa propiedades del agar también fueron encontradas en tres ocasiones, similar
a lo reportado por Bird et al. (1981) y Castro (1996). Al igual que Bird et al. (1981), nosotros
también encontramos correlaciones negativas entre FG y AG para G. crassissima.

Contenido de 3,6-anhidrogalactosa y sulfatos. Rangos de registros de contenido de
AG (Hong et al. 1969, Garza-Barrientos y Gonzalez-Alanis 1981, Freile-Pelegrin y Robledo
1997a) de agar nativo (31.6-40.0%) y con tratamiento alcalino (32.6-47.3%), lo mismo que S
de agar nativo (2.9-5.5%) y alcalino (1.2-4.25%) de G. cornea, son comparables a nuestros

resultados (AG de 36.6-44.7% y 39.2-45.9%, y S de 2.6-5.2% y 1.4-2.8%, para agar nativo y
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con tratamiento alcalino, respectivamente). Sin embargo, registramos uno de los valores mas
altos de S de agar nativo (5.2%) conocido para especies tropicales de Gracilariaceae (entre
1.5% y 5.5%; Sasikumar et al. 1997, Freile-Pelegrin y Robledo 1997a, respectivamente).
Oyieke (1994) sugirio que el agar de especies Gracilariaceae tropicales generalmente
contenian mas S que especies de aguas templadas. Esta hipdtesis no se sostiene para agar
nativo, del cual se ha medido uno de los valores mayores de S (10.0%) en una especie
templada (Whyte et al. 1981). Por su parte, Rebello ef al. (1997) infirieron que la FG de agar
de especies Gracilariaceae tropicales seria menor que la de especies templadas. Sin embargo,
especies tropicales particulares pueden tener agar con FG mayores que especies templadas
particulares. Por ejemplo, uno de los valores més altos de FG de agar alcalino de una especie
tropical (1758 g-cm'z), reportado por Freile-Pelegrin y Robledo (1997b), no fue alcanzado por
agar extraido de especies templadas (Abbott 1980, Christeller y Laing 1989, Matsuhiro y
Urzua 1990, Martinez y Buschmann 1996).

La falta de patrones consistentes y correlaciones contrastantes encontradas en este
estudio entre propiedades de agar nativo y alcalino a niveles intraespecifico e interespecifico
no tienen explicaciones sencillas (Bird ez al. 1981, Ekman y Pedersen 1990), y estan fuera de
los objetivos de este estudio.

Diferencias intraespecificas de agar. Agar nativo y con tratamiento alcalino de
plantas carposporicas vs. El resto de fases reproductivas de G. cornea y G. crassissima fueron
significativamente diferentes en RA, FG y S. También fue diferente el contenido de AG de
agar nativo entre fases reproductivas de G. crassissima. Sin considerar que las plantas a las
que no se les determind la fase reproductiva estan compuestas principalmente de plantas

tetraspdricas, nuestros resultados indican claramente que las propiedades del agar de plantas
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carpospdricas fueron diferentes del resto de las fases reproductivas. Asi, diferencias
intraespecificas de agar existieron en G. cornea y G. crassissima. Sin embargo, las diferencias
de la segunda especie deben tomarse con precaucion, ya que se basaron s6lo en comparaciones
de tres pares de valores promedio. Interacciones significativas existieron en la mayoria de
factores, indicando que esas diferencias se debieron a ciclos desacoplados en las propiedades
del agar, mas que a los rangos de valores. En otras palabras, los rangos de valores en las
propiedades del agar de las fases reproductivas fueron equivalentes, pero sus valores menores
y mayores no coincidieron necesariamente. Estos resultados son similares a los de Whyte et al.
(1981), quienes reportaron diferencias en las caracteristicas del agar entre fases reproductivas,
las cuales dependieron de fluctuaciones estacionales, no en los valores absolutos. Diferencias
intraespecificas en tasa de crecimiento y biomasa también se encontraron en G. cornea y G.
crassissima (datos no publicados), lo mismo que en otras especies Gracilariaceae (Whyte et al.
1981, Pickering et al. 1990, Gerung et al. 1997). De esa manera, diferencias en la biologia
propia del nivel intraespecifico pudieron originar diferencias en propiedades del agar a ese
nivel.

Nuestros resultados indican que no es apropiado atribuir valores mayores o menores en
todas las propiedades del agar a una fase reproductiva particular. Por ejemplo, plantas
carposporicas de una especie de Gracilariaceae pueden tener contenido de S mayor (fig. 23g) o
menor (Marinho-Soriano et al. 1999), mientras que plantas tetraspéricas pueden tener agar con
FG mayor (Kim y Henriquez 1979) o igual (Pickering er al. 1990) que otras fases
reproductivas. También, el numero de propiedades de agar que es diferente entre fases
nucleares depende de la especie. Por ejemplo, G. cornea y G. crassissima mostraron

diferencias en RA y/o FG (figs. 23 y 24), pero no otras especies (Yao et al. 1984, Marinho-
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Soriano et al. 1999). En consecuencia, no existe un patrén general aparente en cuanto a
diferencias de las propiedades del agar entre fases reproductivas de especies Gracilariaceae.

El potencial de uso comercial de fases reproductivas de especies Gracilariaceae
dependiendo de las propiedades de su agar es muy limitado: cuando se han reportado
diferencias, los rangos de valores son comparables. Diferencias mayores que las registradas
entre fases reproductivas se han obtenido de mutantes. Valores de FG de agar nativo y alcalino
del mutante MP40 fueron un orden de magnitud mayores que el de otros mutantes y tipos
silvestres de Gracilaria tikvahiae (Patwary y van der Meer 1983b). Por ello, hasta ahora el
beneficio comercial de diferencias de agar puede buscarse mas bien examinando especies
diferentes o mutantes, mas que entre fases reproductivas de especies Gracilariaceae. Por otro
lado, las diferencias en mediciones de agar (y bioldgicas) entre fases reproductivas, cuando se
presenten, pueden tener una relevancia mas ecolégica que econdémica.

Diferencias interespecificas de agar. Gracilaria cornea y G. crassissima tuvieron
diferencias significativas en RA, FG y AG en su agar nativo y con tratamiento alcalino.
También el contenido de S de agar alcalino fue diferente entre las dos especies. Diferencias
interespecificas similares en caracteristicas del agar se han reportado entre otras especies
Gracilariaceae coexistentes (Pondevida y Hurtado-Ponce 1996, Falshaw et al. 1999). Como ya
se menciond, las dos especies de Gracilaria incluidas en este trabajo igualmente presentaron
diferencias en aspectos fenologicos y ecoldgicos. De manera similar, Marinho-Soriano et al.
(1998) reportaron diferencias fenoldgicas de dos especies Gracilariaceae coexistentes del
Mediterraneo. De esta manera, diferencias bioldgicas reflejan respuestas fisioldgicas
desiguales, las que pueden ayudar a explicar las divergencias en la cantidad y calidad del agar

entre ambas especies de Gracilaria medidas aqui. Bengtsson et al. (1994) sugirieron que
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diferencias fenoldgicas entre especies de plantas terrestres pudieran explicar su habilidad de
coexistir en simpatria (Huntly et al. 1996, Pickering et al. 1996). Esta hipédtesis se ha
fortalecido con especies de plantas congenéricas terrestres (Pyke 1990, Shibata y Nakashizuka
1995). Asi, las dos especies congenéricas de Gracilaria analizadas aqui pueden coexistir
debido a sus respuestas fenologicas y ecoldgicas diferentes al ambiente de Bajo Pepito.
Eventualmente, esas diferencias fenoldgicas se registran como diferencias en las propiedades
del agar, ambas a nivel interespecifico e intraespecifico. Se concluye que las divergencias en
las propiedades del agar entre G. cornea y G. crassissima son consecuencia de divergencias

bioldgicas entre los dos taxa, divergencias que facilitan su coexistencia en Bajo Pepito.
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CONCLUSION GENERAL

Uno de los elementos que favorece la coexistencia interespecifica de plantas vasculares
es la diferencia en sus eventos fenolégicos y ecoldgicos, como son los aspectos reproductivos,
en la tasa de crecimiento, la biomasa y la densidad de individuos (Bonis 1998, Huntly et al.
1996, Pickering et al. 1996). Otro elemento que favorece la coexistencia de organismos
fotosintéticos es el uso diferencial que hacen del N y P, lo cual se ha demostrado para el caso
del fitoplancton (Rhee y Gotham 1982, Tilman 1982). Las diferencias intraespecificas también
han sido consideradas como elemento que favorece la coexistencia de organismos en general,
pero solo existen algunos estudios relacionados a ese nivel (Ekschmitt y Breckling 1994,
Kashiwagi et al. 1998, Moore et al. 1998).

En este estudio se propuso que la coexistencia de Gracilaria cornea y G. crassissima
se facilitaria por la suma de diferencias interespecificas y por fase reproductiva en los eventos
fenolodgicos y ecoldgicos mencionados, lo mismo que por el uso diferencial del N y P a nivel
interespecifico. De esa manera, la diferencia en s6lo uno de esos eventos pudiera ser suficiente
para que se facilitara su coexistencia (Blossey 1995). También se propuso que las diferencias
fenolégicas y ecoldgicas se reflejarian de manera general en la cantidad y calidad del agar
extraido de las dos especies, tanto a nivel interespecifico como por fase reproductiva.

La biomasa y la tasa de crecimiento de Gracilaria cornea y G. crassissima mostraron
tanto diferencias interespecificas como en las fases reproductivas dentro de la misma especie
(Fig. 9, 17), lo mismo que en algunos otros aspectos reproductivos (Fig. 11). Tales diferencias
permiten coexistir a las dos agarofitas en Bajo Pepito. Los resultados enfatizan la importancia

de aspectos fenolégicos y ecoldgicos en la coexistencia a nivel interespecifico, no resaltado
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antes para el caso de macroalgas marinas congenéricas; igualmente enfatiza el papel de las
diferencias entre las fases reproductivas para la coexistencia, muy poco considerado para el
caso de diferentes organismos (Kashiwagi et al. 1998, Moore et al. 1998), y nunca para
macroalgas.

Las dos especies de Gracilaria mostraron diferencias interespecificas y también por
fase reproductiva dentro de la misma especie en su contenido de N y P en el tejido de plantas
colectadas a lo largo de un afio (Fig. 19, 20). El andlisis conjunto de estos datos con los
obtenidos en experimentos de laboratorio (Fig. 21, 22) demostré que ambas especies usan de
manera diferente los nutrimentos de N y P disueltos en el agua, diferencia que seguramente
facilita su coexistencia en Bajo Pepito. Cabe mencionar que la coexistencia de macroalgas por
diferencias nutricionales no se habia destacado con anterioridad. Por otro lado, la suma de
diferencias entre G. cornea y G. crassissima, en relacioén a su tasa de crecimiento, aspectos
reproductivos, biomasa, densidad y uso del N y P, sin duda incrementan la posibilidad de su
coexistencia en Bajo Pepito.

Las diferencias fenoldgicas y ecolégicas que facilitan la coexistencia de las dos
especies de Gracilaria coinciden de alguna manera con el estudio filogenético de Silvertown
et al. (2001), quienes expusieron que especies congenéricas de plantas vasculares funcionan
idiosincrasicamente, dando a la membresia taxonémica una guia pobre de las respuestas
ecolégicas esperadas; esto es, especies similares pueden responder al ambiente de manera
diferente, independientemente de su cercania taxonémica (Blossey 1995, Da-Yong y Xin-Hua
1993, Rydin y Barber 2001).

La tdltima propuesta incluida en este estudio fue que los eventos fenoldgicos y

ecolégicos se relacionarian con los resultados de agar de las dos especies de Gracilaria. Esto
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no es facil de analizar, ya que en este tipo de procesos bioldgicos no existen relaciones
directas, y los factores interactivos son multiples y complejos (Mayr 1998). Sin embargo, para
alentar la. propuesta primeramente hay que resaltar que las diferencias interespecificas y por
fase reproductiva entre ambas especies ocurrieron tanto en aspectos fenoldgicos (biomasa, Fig.
9; tasa de crecimiento, Fig. 17), ecoldgicos (uso y contenido de N y P en el tejido, Fig. 19 a
22), y en los relativos al agar (Fig. 23 a 25). La presencia de diferencias entre fases
reproductivas en si es un tema en controversia (Durairatnam y do Nascimento 1985, Minghou
et al. 1985, Patwary y van der Meer 1983a, Penniman y Mathieson 1987, Pinheiro-Joventino y
Frota-Bezerra 1980, Guozhong y Meiqin 1986, Whyte et al. 1981, Yao et al. 1984); en este
estudio orientadas positivamente hacia su existencia en especies de Gracilariaceae.

Tal vez la bisqueda de relaciones entre aspectos fenologicos, ecoldgicos y quimicos es
mas asequible si se analiza en lo general, como se planted en la hipdtesis 4. Para hacerlo, por
conveniencia se separo el periodo de estudio en dos épocas: de febrero a junio de 1997 y de julio
de 1997 a enero de 1998; la segunda con mayor precipitacion pluvial (Quan-Young et al. 2004).
A diferencia de la segunda parte del afio, en la primera se presentd, para ambas especies de
Gracilaria, mayor biomasa (Fig. 9¢) y tasa de crecimiento (Fig. 17c), menor contenido de N en
su tejido (Fig. 20a) y menor contenido de agar (Fig. 5a). En esta parte del afio se presentaron
concentraciones altas de N y P disueltos en el agua (Fig. 15b). Es decir, con buenas condiciones
nutritivas en el agua, las algas crecieron mas, pero no almacenaron N ni agar en su tejido. Una
segunda concentracion alta de N en el agua, en la segunda parte del afio (Fig. 15b), no se reflejé
en mayor biomasa (Fig. 9¢) ni en la tasa de crecimiento (Fig. 17¢) de las dos especies, pero si en

mayor contenido de N en su tejido (Fig. 19a, 19d), y en su contenido y fuerza de agar (Fig. 5a,
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5c). Es decir, en la segunda parte del afio las plantas crecieron menos que en la primera parte,
pero aumentaron su contenido de N en el tejido, y el contenido y fuerza de su agar.

Resultados especificos como los anteriores se pueden encontrar o explicar por separado
en trabajos que incluyen especies de Gracilariaceae (Arellano-Carbajal et al. 1999, Bird 1988,
Bird et al. 1981, Chirapart y Ohno 1993, Hoyle 1978a, Marinho-Soriano 2001, Penniman y
Mathieson 1987, Rotem et al. 1986). Sin embargo, ninguna de esas relaciones representa un
ejemplo de causa-efecto. Otros factores adicionales pudieron modificar el desarrollo de
Gracilaria cornea y G. crassissima en Bajo Pepito, y ser reflejadas en las variaciones fenoldgicas
y ecoldgicas medidas para ambas especies. Por ejemplo, los cambios bruscos de temperatura y
salinidad ocurridos en junio (Fig. 13a, 13b), y la mayor cobertura del resto de la comunidad algal
(Quan-Young et al. 2004) en la segunda parte del afio, pudieron ir en detrimento del desarrollo de
las dos agarofitas en esa parte del afio. Aunque estos y otros factores también pudieron influir en
el desarrollo de las dos agarofitas, los resultados de campo y laboratorio obtenidos en estudios
como los indicados al inicio de este parrafo, y los propios de este estudio, permiten mantener
abierta la posibilidad de que las mediciones de agar se relacionen a eventos fenoldgicos y
ecoldgicos. De esta manera, es posible aceptar la hipdtesis 4, ya que la cantidad y calidad del agar
de G. cornea y G. crassissima seria producto de las diferencias en cuanto a tasa de crecimiento,
aspectos reproductivos, biomasa, densidad y uso del N y P, que mantienen a nivel interespecifico
y entre fases reproductivas, diferencias que a su vez les permite coexistir bajo las mismas
condiciones ambientales de Bajo Pepito, en el Caribe Mexicano. Este tipo de enfoque puede
permitir un acercamiento a la interrelacién de eventos bioldgicos y el ambiente a diferentes
niveles, ademas de intentar abordar el estudio de temas ficolégicos de interés econémico con una

perspectiva bioldgica integradora.
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RESUMEN

El uso laxo del término fenologia en estudios de macroalgas marinas ha
propiciado que se registren como fenologicos a eventos que no son de ese tipo. Para
uniformizar criterios que generen estudios ficolégicos comparables entre
investigadores, se sugiere adoptar la siguiente definicion de fenologia: “estudio de la
temporalidad de los eventos bioldgicos recurrentes y las causas de su empate
temporal con respecto a factores abidticos y bidticos”. Esta definicidn es adecuada
para aplicarse en estudios fenoldgicos de otros organismos y contiene una serie de
acotamientos, de acuerdo a un analisis de la fenologia en plantas vasculares. Se
sugieren formas de medicion y analisis de eventos fenoldgicos de macroalgas. Se
resalta la importancia de efectuar estudios de largo plazo y a escaias espaciales
amplias. De manera similar, se destaca la importancia de considerar las diversas
fases del ciclo de vida de las macroalgas en estudios fenolégicos.

Palabras clave: fenologia, estacionalidad, ciclos de vida, eventos no fenologicos,
disparadores ambientales, comunidades.

ABSTRACT

A loose usage of the term phenology in marine macroalgae studies has caused
that other type of events have been recorded as phonological. In order to develop
criteria as uniform as possible that allow conducting comparable studies among
phycologists, the following definition of phenology is proposed to be adopted: “the
study of the timing of recurring biological events and the causes of their timing with
regard to abiotic and biotic factors”. The use of this definition is appropriate in
phenological studies of other organisms and encompasses a set of delimitations,
based on an analysis of vascular plant phenology. Approaches to gather and analyze
phenological variables are suggested. The importance of undertaking long term and
large spatial scale studies is highlighted. The relevance of including all reproductive
phases of macroalgae life histories is also emphasized in carrying out phenological
studies.

Key words: phenology, seasonality, life cycles, non-phenological events, environmen-
tal triggers, communities.
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INTRODUCCION

El término fenologia se propuso
por primera vez en 1853 por el botanico
belga Charles Morren, aunque a quien se
le considera como el padre de la moder-
na fenologia de plantas es el sueco
Carlos Lineo (Hopp, 1974). En su obra
Philosophia Botanica, Lineo delined los
métodos para registrar ‘calendarios
anuales de plantas’ con respecto a la
aparicién y caida de hojas, floracion y
presencia de frutos, ligados a observa-
ciones climatologicas (Hopp, 1974). El
concepto se usa tanto en plantas como
en animales, la fitofenologia y la zoofe-
nologia (Pujol y Bosch 1980). La defini-
cién del término en plantas vasculares ha
tenido cambios a lo largo del tiempo, ini-
cialmente enfatizando los aspectos des-
criptivos, incorporando luego la relacion
entre la temporalidad de los eventos
biologicos y los climaticos, y actualmente
agregando las interacciones bidticas en
la causalidad de los eventos fenoldgicos
(Williams-Linera y Meave, 2002).

En comparaciéon con los estudios
fenologicos de plantas vasculares, los de
macroalgas marinas no se han funda-
mentado en una definiciéon explicita, y no
rigen criterios para determinar cuales
eventos deben considerarse como
fenolégicos; tampoco se ha publicado
una revision del tema, y en consecuencia
parece existir un uso laxo del concepto.
Esta situacion ha generado que algunas
variables biolégicas que no son fenolo-
gicas se incluyan como tales en trabajos
ficoldgicos. En esta revisidn primero se
exponen aspectos fenolégicos generales
relativos a plantas vasculares, los cuales
se usaran como referencia para delimitar
y analizar en lo general a los eventos
fenologicos de macroalgas marinas.

FENOLOGIA DE PLANTAS
VASCULARES

Definicion

Fenologia se deriva de los voca-
blos griegos ‘phaino’ (aparecer o mos-
trar) y ‘logos’ (estudio o tratado), y se
define como el estudio de la tempora-
lidad de los eventos biologicos recurren-
tes y las causas de su empate temporal
con respecto a factores abiéticos y bio-
ticos. Esta definicion, dada por Dougher-
ty et al. (1994), y que se puede aplicar a
otros organismos, es la que se sugiere
adoptar para estudios de macroalgas. A
diferencia del contenido o énfasis de
otras definiciones de fenologia (ver aba-
jo), la de Dougherty et al. (1994) contiene
elementos para estudiar aspectos fenolo-
gicos de manera integral, y se analizan a
continuacién.

Temporalidad

En su forma esencial, un estudio
de fenologia debe incluir los “cuandos”
de la ocurrencia de los eventos biologi-
cos relativos al crecimiento y reproduc-
cion (Stark, 2002). La escala temporal en
algunas definiciones de fenologia se
restringe a periodos de un ano (Lieth,
1974; Kramer, 1997; Fischer, 2000), tal
vez considerando los ritmos regulares en
la temperatura y duracién del dia que
ocurren en zonas templadas, lo que hace
que ahi predominen ciclos anuales en la
fenologia de plantas (Sakai, 2001). Sin
embargo, existen eventos fenologicos
reproductivos con recurrencias mayores
a un ano, por lo que esas definiciones
excluyen a las plantas que tienen esa
fenologia. Por otra parte, en su analisis
de plantas tropicales, Sakai (2001) distin-
guié cinco patrones reproductivos: con
floracién continua, anual, subanual (mas
de una ocasion en un afio, frecuente-
mente irregular), sin floracién y supra-
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anual. Este Gltimo patrén, también deno-
minado floracion general, con ocurrencia
una vez cada 2-10 afos, se refiere a la
floracidn secuencial, por varios meses,
de especies pertenecientes a diferentes
familias: tiene lugar al nivel de la comuni-
dad vegetal. En consecuencia, la defini-
cion propuesta a seguir contempla estu-
dios a las diferentes escalas que ocurren
los eventos fenoldgicos.

Recurrencia y estacionalidad

La definicibn que se sugiere
adoptar contiene el término recurrente
para describir los eventos fenol6gicos
que se repiten en la historia de vida de
los organismos a lo largo del tiempo. No
contiene otros, como ritmos periodicos,
ritmos predecibles, patrén regular, ciclos,
ni estacionalidad (Frankie, 1972, en Lieth
1974; Hinojosa-Cuellar, 1981; Alm et al.,
1991; Allaby, 1994; Chuine, 2000; Men-
zel et al., 2001; Williams-Linera y Meave,
2002). Esto se debe a que si bien en
zonas templadas predominan ciclos
fenolégicos anuales —regulares- (Sakai,
2001), en la zona tropical los tiempos de
floracién, despliegue o produccion y cai-
da de hojas de plantas son frecuente-
mente irregulares, asincrénicos, o se
presentan a lo largo de todo el afio
(Sakai, 2000, 2001; Williams-Linera y
Meave, 2002). La inclusion en la defini-
cion de algunos términos de la serie
mencionada arriba excluiria a parte de la
vegetacién tropical, que posee caracte-
risticas fenoldgicas irregulares.

Factores bidticos

En varias definiciones de fenolo-
gia generalmente hay un mayor énfasis
en la relacion de los eventos fenolégicos
con el clima (Pujol y Bosch, 1980; Calow,
1998; Chuine, 2000; Chidumayo, 2001),
aunque en ocasiones esa relacion no se

menciona, resaltando solo la dinamica de
los eventos fenoldgicos per se (Kramer,
1997; Lieth, 1997; Menzel et al., 2001).
En la definicion adoptada aqui, se expli-
citan los factores biolégicos como causas
de la recurrencia de eventos fenoldgicos.
Entre elios, quedan incluidos la compe-
tencia interespecifica e intraespecifica
por recursos, las plagas, los herbivoros,
los polinizadores, las otras plantas que
comparten polinizadores, [0 mismo que
los predadores y dispersores de semillas
y frutos (Sakai, 2001). Por ejemplo, para
el caso de los herbivoros, Williams-
Linera y Meave (2002) analizan ejemplos
en los que una produccion sincronica de
hojas de plantas tropicales en época de
secas les permite escapar de la herbivo-
ria de insectos, que en ese periodo tie-
nen una abundancia reducida, por lo que
llegan a saciarse rapidamente. Williams-
Linera y Meave (2002) también expusie-
ron que hay disparadores ambientales o
endbégenos en la actualidad (causas pro-
ximas), pero que un cierto comporta-
miento resulta de haber estado sometido
durante un tiempo considerable a una
presion de seleccidn especifica (causas
ultimas).

Individuos / rametos

En los estudios fenoldgicos se
incluyen inicialmente las observaciones y
mediciones efectuadas en individuos de
una especie. Posteriormente (por adiciéon
de la fenologia de diferentes especies)
se pueden ampliar al nivel de gremio,
comunidad o grupo taxonémico (Sakai,
2001; Williams-Linera y Meave, 2002).
Sin embargo, aun cuando se realizan
analisis por arriba del nivel de especie,
en muchos casos se cuantifican estructu-
ras directamente en individuos marcados
(Williams-Linera y Meave, 2002). Igual-
mente, cuando se obtiene informacion
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que no distingue individuos (como en
colecta de semillas en trampas), la infor-
macién puede combinarse con observa-
ciones directas de plantas marcadas
(Sakai, 2001). Entonces, la mejor estra-
tegia metodologica en estudios fenold-
gicos consiste en obtener informacién
por medio de la observacion directa en el
campo, de individuos preferentemente
marcados (Williams-Linera y Meave
(2002).

Resumiendo en parte los elemen-
tos proporcionados hasta aqui, la defini-
cién de fenologia queda acotada a lo
siguiente: contiene variables biologicas
recurrentes que se miden en individuos o
talos, no se restringe a periodos anuales,
y las causas o0 agentes de presion selec-
tiva sobre la fenologia de plantas incluye
factores climaticos y biologicos.

Importancia de los estudios fenologicos
de largo plazo

La tradicion de efectuar estudios
fenologicos de largo plazo ha permitido
acumular informacién para poder anali-
zar procesos Yy eventos ecoldgicos a
escalas regional y global (Foley et al.,
1998; Chuine y Beaubien, 2001; Chuine
et al., 2000; Theurillat y Guisan, 2001). El
ctmulo de informacidn fenoldgica llega a
ser de dos centurias para el caso de
Europa (Lieth, 1997). Un ejemplo del
potencial de los estudios a largo plazo
son los registros fenolégicos ocurridos
entre 1950 y 2000, los cuales permitieron
a Penuelas y Filella (2001) analizar efec-
tos relativos al calentamiento global;
ellos encontraron que tanto plantas (e.g.
deciduas) y animales (e.g. mariposas)
han adelantado o retrasado diferentes
eventos fenolégicos, lo cual ha alterado
las relaciones troficas asi como la estruc-
tura y el funcionamiento de ecosistemas.
Por ejemplo, el adelanto en la expansion

foliar y el retraso en la caida de hojas de
las plantas alarga su periodo de creci-
miento, con efectos en la fijacién de
carbono global, la cantidad de CO, en la
atmosfera, y en los ciclos de nutrimentos
y del agua.

FENOLOGIA DE MACROALGAS
MARINAS
Aspectos generales

Una diferencia entre los estudios
fenologicos de plantas vasculares y los
de macroalgas marinas es que en los
primeros es comuin que se incluya una
definicién de fenologia, pero esto no se
hace practicamente nunca en los segun-
dos. Por ejemplo, en 49 de los 50 traba-
jos incluidos en la Tabla 1 no se propor-
cion6 una definicibn del concepto.
Schoschina et al. (1996) incluyeron lo
que aparentemente es la Unica definicién
dada en estudios ficolégicos: “patrones
estacionales de crecimiento y reproduc-
ciébn”. Estos autores estudiaron sélo el
crecimiento y la reproduccién de nueve
macroalgas, por lo que su definicion es
un tanto operacional; es decir, es util o
se acomoda al tipo de trabajo que reali-
zaron. Sin embargo, es limitada si se
consideran los elementos que se propor-
cionaron en la seccion de plantas
vasculares.

Las algas son un grupo artificial y
diverso de organismos fotosintéticos, cu-
yos medios de reproduccion (gametos,
esporas, propagulos multicelulares)
carecen de una capa de células protecto-
ras. Tienen diversos origenes y habitan
ambientes acuaticos, aéreos vy terrestres;
presentan tamafios microscépicos y
macroscépicos. Las macroalgas marinas
comprende a las Rhodophyta, las Phaeo-
phyta y las Chlorophyta; son morfolégica-
mente mucho menos complejas que las
plantas vasculares, ya que carecen de
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Tabla 1. Grupos de variables biologicas medidas en trabajos fenologicos de macroalgas
marinas. Las variables se separan de acuerdo a si los autores los consideraron eventos
fenologicos o cuando los trataron aparte (no fenolégicos). Grupos: A. En estos estudios
se separaron los eventos fenologicos (F) y no fenolégicos (NF), de acuerdo a la
definicién dada en este trabajo, B. Aqui todos los eventos fueron fenolégicos, pero no
fueron consideraron como tales, C. Se reconocieron como fenolégicos casi Unicamente
a los eventos reproductivos, a pesar de que midieron otros que se ajustarian a la
definicion de este estudio, y D. Se incluyen como eventos fenolégicos a una serie de
mediciones que no lo son (ver texto para mayores detalles). Se abrevian como Ba
(biomasa por unidad de area), Bf (biomasa general por fase reproductiva), Bi (biomasa
individual; peso por planta, en ocasiones por fase reproductiva = Bif), Co (cobertura;
porcentaje del sustrato ocupado), Cr (crecimiento; por diferencia de talla o peso), De
(densidad; namero de individuos o talos por unidad de area), Di (distribucion; vertical u
horizontal), Er (esfuerzo reproductivo; proporcién de tejido reproductivo: vegetativo), Re
(reproduccion; como porcentaje de plantas fértiles; en ocasiones separando por fase
reproductiva), Ri (riqueza de especies), Ta (talla, tamafo, longitud; en ocasiones
también ancho del talo). Se subrayan los eventos que son fenolégicos pero no fueron
considerados como tales, y con doble-subrayado quedan sefalados los que no lo son,
pero que se consideraron como si lo fueran.

Grupo Eventos Referencias
Fenolégicos No fenol.

A1 Re Kain, 1982; Morrison, 1984; Hannach y Waaland,
1986, Novaczek et al., 1986; Aguilar-Rosas y
Machado-Galindo, 1990; Pérez-Ruzafa, 1990,
Kogame y Yamagishi, 1997; Kogame et al, 1998,
Clifton y Clifton, 1999; Rojas-Gonzalez y Afonso-
Carrillo, 2000; Serviére-Zaragoza y Scrosati, 2002

A2 Re, Cr Schoschina et al., 1996
A3 Re, Ta Espinoza, 1990; Arenas y Fernandez, 1998
A4 Re, Cr, Ta Prince y O’'Neal, 1979; Ang, 1985
A5 Re, Bif, Ta DeWreede, 1978; Gerung et al., 1997
A6 Ta Chirapart et al., 1995
A7 Re Di Guimares y Coutinho, 1996; Cormaci et al., 2000;
Neto, 2000; Rodriguez-Prieto y Vergés, 2001
A8 Re, Bi, Ta Ba Cecere et al., 2000
B.1 Re CryloTa Hoyle, 1978; Pinheiro-Joventino y Frota-Bezerra,

1980; Sideman y Mathieson, 1983; Carter, 1985;
Kain, 1986; Kaliaperumal et al., 1986; Lee y
Brinkhuis, 1986; Penniman et al., 1986; Garcia-Lepe

etal., 1997
CA1 Re Ba, Cr Schenkman, 1989
C.2 Re Co, Di, Ta McCourt, 1984
C3 Re Co, Ta Rindi y Cinelli, 2000
C4 Re Cr, De, Ta Pickering et al, 1990
C5 Re Di, Ta Sheath et al., 1985
C6 Re, Bif Ba, Bi Breda y Foster, 1985
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Tabla 1. Continuacion.

Referencias

Grupo Eventos
Fenoldgico No fenol.
DA Bf
D.2 Bf, Ba, Er, De, Ta
D.3 Bi, Co, Ta
D.4 Di
D.5 Re, Ba, Bi, De, Ta
D.6 Re, Ba, De
D7 Re, Ba, Ta
D.8 Re, Co, De, Ta
D.10 Re, Dj, Ri
D.11 Re, Ri

Reis y Yoneshigue-Valentin, 2000
Avila et al., 1997
Wernberg et al., 2001
Cho et al., 2000
Paula y Oliveira, 1980; Nelson, 1989
Avila et al., 1999
DeWreede, 1976
Fernandez, 1999
Mathieson, 1989
Co Davis y Wilce, 1987

raices, tallos, hojas, flores y frutos, lo
mismo que de tejidos de conduccién. En
muchas especies de macroalgas, cual-
quier parte del talo vegetativo se desa-
rrolla en estructuras reproductivas, en
ocasiones ocupando casi todo el talo.

Individuos / rametos

Como ocurre con algunas plantas
terrestres, las macroalgas pueden pre-
sentar una configuracibn modular o
clonal (vs. la propia de organismos
unitarios; ver Collado-Vides y Braga,
1996; Collado-Vides, 2002), donde varias
unidades funcionales (rametos y / o0 moé-
dulos) forman un conjunto interconectado
celularmente (el geneto). Cada unidad
clonal crece vegetativamente multiplican-
do los modulos y / o rametos. Una carac-
teristica de los rametos es que tienen el
potencial de desarrollarse independiente-
mente del geneto, en caso de sufrir
eventos de separacion. Los talos de las
macroalgas se originan a partir de un
cigoto, espora o gameto partenogeénico.
Considerando que el elemento fenotipico
elemental sujeto a seleccion es el rame-
to, la unidad de estudio en el caso de
fenologia de macroalgas con crecimiento
modular son los talos, mientras que para
especies unitarias es el individuo.

Crecimiento y reproduccion

Varios procesos del desarrollo de
las macroalgas, como el crecimiento y
reproduccién, estan estrechamente rela-
cionados entre si. Por ejemplo, McLach-
tan y Bird (1984) no pudieron aislar en el
laboratorio estos dos eventos al someter
a diez especies de la rodofita Gracilaria a
diferentes condiciones de temperatura,
nutrimentos, intensidad de luz y fotope-
riodo, ya que ellos obtenian plantas
reproductivas cuando conseguian buen
crecimiento, mientras que bajo condi-
ciones que reducian el crecimiento, la
reproduccion cesaba. Algo similar ocurre
con los eventos fenoldgicos de algunas
feofitas, como Sargassum spp., ya que
todos ellos tienen una secuencia y recu-
rrencia muy marcada y estan relaciona-
dos unos con otros. Esa recurrencia en
secuencia del desarrollo algal incluye
una fase temprana vegetativa del talo,
otra de crecimiento maximo unido al
periodo reproductivo, una fase de sene-
scencia, y finalmente la muerte de toda
la planta o de las ramificaciones donde
se presentd la reproduccion. Junto a
esos eventos también coinciden otros,
como los cambios en la biomasa por
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unidad de area (DeWreede, 1976;
Prince, 1980; Ang, 1985).

Por su parte, Kinlan et al. (2003)
demostraron que las fases tempranas
(embriones) de los esporofitos de Macro-
cystis pyrifera (L.) C.A. Agardh pueden
detener su desarrollo cuando la luz es
sub-6ptima para el crecimiento, actuando
como “banco de formas microscopicas”,
con el resultado posterior de modificar el
reclutamiento y la fenologia de esa feo-
fita.

Con relacion a la reproduccion,
cabe hacer notar que para que las
macroalgas inicien su etapa reproduc-
tiva, deben alcanzar una talla minima
(DeWreede y Klinger, 1988), pero tam-
bién esa etapa es el resultado de los
cambios en los factores ambientales que
satisfacen los requerimientos fisioloégicos
de la reproduccion, o del uso de dispara-
dores ambientales y / o factores bidticos
que coordinan ese proceso (Santelices,
1990; Brawley y Johnson, 1992).

Eventos fenoldgicos

La morfologia simple y la coinci-
dencia en tiempo de varios procesos
biologicos que ocurren en las macro-
algas tal vez ha favorecido que en estos
organismos no se distingan con certeza
los eventos fenologicos. Para eliminar
esa incertidumbre, aqui se seguiran los
acotamientos planteados en la definicion
de fenologia con plantas vasculares, en
particular a que incluye variables biolégi-
cas recurrentes que se miden en indivi-
duos (talos en el caso de macroalgas).
Bajo ese marco de referencia, las varia-
bles que en macroalgas se pueden
considerar como fenologicas son los
eventos (asociados a procesos, con una
duracién en el tiempo) de reproduccion
(frecuentemente registrado como porcen-
taje de plantas fértiles) y crecimiento

(diferencia o incremento de tamanfo,
biomasa o area de tejido entre dos
fechas continuas de medicién), ademas
de los atributos (resultado de procesos)
de talla y biomasa individual; los dos
ultimos sin ser eventos en sentido estric-
to, pero que normalmente se reportan en
estudios fenologicos en ficologia. El pri-
mer evento pertenece a la fenologia
reproductiva, los otros a la fenologia
vegetativa (Deysher, 1984; Novaczek y
McLachlan, 1987; Rindi y Cinelli, 2000).
En la literatura ficolégica es
comun encontrar otro grupo de variables
que se han considerado fenologicas,
como la riqueza -nimero de especies por
zona o unidad de area- (Davis y Wilce,
1987; Mathieson, 1989), la biomasa -

peso algal por unidad de area-
(DeWreede, 1976; Paula y Oliveira,
1980), la cobertura -porcentaje del

sustrato ocupado por plantas- (Wernberg
et al. 2001), la distribucion -presencia
algal en sentido vertical u horizontal-
(Mathieson, 1989; Cho et al., 2000) y la
densidad -individuos o talos por unidad
de area- (Avila et al., 1997; Fernandez,
1999). Sin embargo, este grupo se exclu-
ye de los eventos fenologicos, por defini-
cién, ya que las mediciones no se hacen
directamente en talos. Los autores ante-
riores no dieron justificaciones para
incluir esa serie de variables en sus
estudios fenoldgicos, pero se resalta la
laxitud existente en cuanto al uso del
concepto de fenologia (ver también la
Tabla 1), y fa importancia de unificar
criterios en relacién a su uso en ficologia.

Comparacion entre eventos fenolégicos y
demograficos

Es oportuno mencionar otros
eventos que no son fenologicos. Por
ejemplo, la demografia queda bien dife-
renciada de la fenologia en el estudio de
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Trowbridge (1996). Esta autora estudio a
lo largo de tres anos cuantos individuos
se reclutaron y murieron de la clorofita
Codium setchelli Gardner; variables (y
otras como la densidad poblacional y
fecundidad) que pertenecen a la demo-
grafia, la cual primariamente estudia la
dinamica o fluctuacion numerica de las
poblaciones. Trowbridge (1996) registro
por separado los eventos fenologicos,
como el crecimiento y porcentaje de
plantas individuales en reproduccion.

La reproduccién de las macroal-
gas obviamente se puede estudiar desde
diferentes perspectivas, incluyendo la
fenologica y otras como la fisioldgica, la
quimica, la genética y la filogenética.
Otra es la morfométrica: midiendo la
forma, el tamario, la disposicion de célu-
las y el desarrdllo de las estructuras
reproductoras (Carter, 1985; Kogame et
al., 1998). Estas observaciones se con-
vieten en herramientas para luego
estudiar a los eventos fenologicos con
mayor fundamento (ver también el
siguiente apartado).

El estudio conjunto de aspectos
fenolégicos y demograficos puede con-
ducir a un mejor conocimiento ecoldgico
de las especies. Por ejemplo, Ang (1991)
reporté que la cantidad de microreclutas
(microscopicos; plantulas menores de un
mes de edad) de Fucus distichus L. esta-
ba relacionada a la fenologia reproduc-
tiva. Sin embargo, no hubo relacion de la
fenologia con los macroreclutas (recono-
cidos en el campo a simple vista), los
cuales frecuentemente se consideran
como los reclutas en estudios ecologicos
de macroalgas.

Ciclos de vida y fenologia

Un ciclo de vida (CV) describe la
secuencia de fases o (generaciones
morfolégicas y nucleares (haploide /

diploide) de un alga (Hine 1977). La
mayoria de las especies de algas pre-
sentan reproduccién asexual o sexual,
con plantas que producen esporas o
gametos. Estas plantas se refieren como
esporofitos y gametofitos. En la mayoria
de las especies, los gametofitos haploi-
des y los esporofitos diploides se alter-
nan de manera ciclica, ligado a los
procesos de singamia y meiosis
(Santelices, 1990).

El CV puede ser isomoérfico, cuan-
do las fases nucleares son morfolégica-
mente parecidas, o0 heteromorfico,
cuando son morfolégicamente diferentes.
Un caso extremo del dltimo CV lo pre-
senta la feofita Macrocystis pyrifera, en el
cual la fase gametofitica mide unas
micras, mientras que la esporofitica llega
a medir decenas de metros. Solo en las
Rhodophyta se presenta un CV trifasico,
con una fase haploide (gametofito) y dos
diploides (tetrasporofito y carposporofito).

Los CV de las macroalgas no son
objeto de estudio de la fenologia, ya que
generalmente se determinan en investi-
gaciones de laboratorio. Ello, porque sus
ciclos de vida incluyen fases microsco-
picas (esporas, gametos, propagulos
multicelulares) que son dificiles de estu-
diar directamente en el campo. Sin
embargo, los CV constituyen un elemen-
to basico para efectuar estudios fenolo-
gicos. Por ejemplo, Kogame y Yamagishi
(1997) primero describieron el CV hete-
romoérfico de la feofita Colpomenia
peregrina (Sauvageau) Hamel; Iluego
establecieron su fenologia, en el campo.
Antes de identificarse su CV en el cam-
po, la fase esporofitica, que mide 1-3
mm, habia sido confundida por investiga-
dores de diferentes partes del mundo y la
habian considerado como perteneciente
a cinco géneros diferentes.
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Las investigaciones fenologicas de
algas con CV heteromérfico son esca-
sas; se centran en la fase macroscopica,
prefiriendo no estudiar la fase microsco-
pica (e.g. Schoschina et al., 1996) por las
dificultades inherentes a su estudio en el
campo. Sin embargo, en ocasiones una
especie puede ocurrir en una localidad a
lo largo del afio, a través de la ocurrencia
de diferentes fases nucleares, las cuales
tienen diferencias en su desarrollo opti-
mo a las condiciones ambientales
(Maggs y Guiry, 1987) o en su resisten-
cia a herbivoros (Lubchenco y Cubit
(1980). Es decir, cada fase nuclear pue-
de adoptar estrategias que le permitan
hacer un mayor uso o explotacién de las
condiciones ambientales favorables o
escapar de los herbivoros, y con ello
cada una alcanzar un mejor desarrollo en
épocas diferentes del afo (Dyck y De-
Wreede, 1995). En su momento,
LLubchenco y Cubit (1980) recomendaron
estudiar la fenologia de las fases costro-
sas e incrustantes de las macroalgas
heteromorficas.

Mas frecuente es encontrar estu-
dios fenolégicos de especies con CV
isomorfico de plantas macroscopicas,
aungue la similitud morfoldégica de sus
fases no siempre indica que tienen res-
puestas fenologicas similares. Por
ejemplo, si solo consideramos a las
rodofitas Gracilariales, encontramos que
su crecimiento puede ser diferente, de
acuerdo a la fase reproductiva de las
plantas (Jones, 1959; Hoyle, 1978;
Destombe et al, 1993). De manera
similar, diferentes fases reproductivas de
especies isomorficas de Rhodophyta tie-
nen diferencias en cuanto a su distribu-
cion horizontal, vertical y temporal, lo
mismo que en los factores ambientales
que controlan su reproduccion y abun-

dancia (Santelices, 1990; Espinoza-
Avalos, 1996).

Medicion y anélisis de eventos
fenolégicos

En los estudios fenolégicos se ha
utilizado una serie de meétodos que a
continuacion se revisan, con el proposito
de encontrar criterios que permitan hacer
comparaciones en un marco comuan. El
ejercicio esta basado en la literatura de
la seccion precedente de Fenologia de
Macroalgas Marinas.

1. Tamano de muestra

El nimero de talos medidos ha
sido muy variable, entre 5 y 450. En
aproximadamente la mitad de los traba-
jos el nimero de talos fue de 30 o me-
nos, y en un tercio de las investigacio-
nes, de 100 o més. Varias de las medi-
ciones se realizaron en talos marcados.
Los tamafos de cuadros (o parcelas)
utilizados en los muestreos variaron
entre 1 cm y 5 m de lado; el mas utili-
zado fue de 50 cm. Los tamafios de los
cuadros para colectar las algas variaron
generalmente (aunque no necesariamen-
te) de acuerdo al tamafo y la abundancia
de las plantas que se colectaron. En dos
estudios (DeWreede, 1976; Trowbridge,
1996) la unidad de muestreo fue un cir-
culo, de 0.166 m? y 1 cm de diametro,
respectivamente.

Para tener una muestra represen-
tativa y hacer un muestreo eficiente, se
recomienda efectuar muestreos prospec-
tivos para determinar estadisticamente el
tamafio minimo de muestra (Croy y Dix,
1984; DeWreede, 1985). Para la colecta
por cuadros (o circulos) se recomienda
emplear un numero grande de parcelas
pequefas, en lugar de pocas grandes
(Pringle, 1984).
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2. Periodicidad

El periodo mas usado entre mues-
treos fue mensual, con un caso de dos
veces al dia. Este se siguié en un estudio
de especies Bryopsidales tropicales, con
tiempos de reproduccién que ocurren en
horas (Clifton y Clifton, 1999). Es decir,
la periodicidad de muestreo se debe
ajustar de acuerdo a las caracteristicas
biolégicas de la especie y al evento parti-
cular que se estudia; en principio, mien-
tras mas periédicas sean las colectas,
mejor. Una frecuencia quincenal de
observaciones fue planteada como ideal
para plantas vasculares por Williams-
Linera y Meave (2002); sin embargo,
ésta no es una regla. El registro de datos
fenolégicos (para algas perennes, en
este caso) debe abarcar un afio como
minimo, aunque para estudiar variacio-
nes interanuales se requieren registros
de al menos cinco afios, mientras que
para estudios de largo plazo (como en el
analisis de efectos de El Nifio) la dura-
cién necesaria es de al menos una déca-
da (Williams-Linera y Meave, 2002). Para
algas anuales también se recomienda
que los estudios se lleven a cabo por al
menos un ano, tratando de identificar las
fases microscopicas o costras de resis-
tencia para el periodo en que no haya
fases macroscopicas de las especies
que se estén estudiando. Conocer las
respuestas fenolégicas de las fases
microscopicas es muy importante, ya que
las respuestas fenoldgicas de las fases
macroscopicas en ocasiones pueden ser
irrelevantes para explicar la distribucion
espacial de las especies de macroalgas
(Breeman, 1988).

3. Factores abibticos y biéticos

El factor ambiental mas frecuente-
mente medido es la temperatura del
agua, seguido por la salinidad, el foto-

periodo, el nitrébgeno total (suma de
nitratos, nitritos y amonio disueltos), los
fosfatos disueltos, la irradiacion solar, el
tipo de sustrato, la altura de olas, la pro-
fundidad, la sedimentacion, la precipita-
cion pluvial, la altura de marea, el pH, la
velocidad del viento, el movimiento del
agua y el porcentaje de cobertura del
fondo por arena. A pesar de que todos
los factores mencionados pueden afectar
el desarrollo de las macroalgas en situa-
ciones particulares, aquellos que deben
ser medidos tienen que ser los que se
consideren relevantes. Por ejemplo, en
aguas con pocas variaciones de salini-
dad no es necesario medir este factor;
por el contrario, en un sitio lluvioso se
tendra que medir, especialmente si se
estudian poblaciones intermareales, lo
mismo que la irradiacién solar, la cual
sera muy variable, segun esté o no
nublado.

El efecto de microambientes o
micrositios en los eventos fenologicos es
un aspecto complejo que apenas esta
empezando a ser explorado en plantas
vasculares (Williams-Linera y Meave,
2002), pero se ha contemplado muy po-
co para el caso de macroalgas, a pesar
de su importancia. Por ejemplo, Reed y
Foster (1984) demostraron que la remo-
cion de macroalgas a diferentes niveles
de dosel, esto es, el sombreado de ellas,
en una comunidad de Macrocystis
pryrifera, determinaba qué macroalgas
se reclutaban. Esa diferencia de recluta-
miento, de acuerdo a si existe uno u otro
determinado dosel, probablemente se
refleja en un mosaico o parches de
macroalgas con fenologias diferentes.

En la definicibn de fenologia
propuesta en este trabajo se reconoce
explicitamente a los factores bidticos
como causas de los eventos fenolégicos.
Aunque Maggs y Guiry (1987) y Brawley
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y Johnson (1992) plantearon respectiva-
mente que la competencia interespeci-
fica algal y la herbivoria pueden actuar
en ese sentido, es recomendable obtener
en el campo mucha mas informacion de
este tipo, como también del efecto de la
depredacion.

El estudio de Reed et al. (1991)
relaciona el tema de CV con el de fac-
tores bidticos y fenologia. En ese trabajo
se demostro en el laboratorio la relacion
denso-dependiente existente entre la
fase microscopica (gametofitica) y la pro-
duccion de esporofitos (fase macroscéd-
pica) de Macrocystis pyrifera y
Pterygophora californica Ruprecht. Los
gametofitos los establecieron usando la
inoculaciéon de esporas a diferentes den-
sidades. Mientras mayor fue la densidad
de esporas (y de gametofitos), menor fue
la produccion de esporofitos. Luego falta-

ria conocer de qué manera la disminu-

cién en la produccion de esporofitos
modificaria la fenologia de esas especies
de macroalgas.

También con el estudio de
Worm et al. (1999) se puede relacionar el
tema de CV y el de factores bidticos,
ademas de los factores abidticos, con la
fenologia. Esos autores reportaron que
ciertos herbivoros consumen algas anua-
les, favoreciendo la persistencia de las
perennes, pero que ello se revierte por el
incremento antropogénico de nutrientes
en el agua, lo que favorece el crecimien-
to de fases microscépicas de algas anua-
les, que se encontraban presentes como
“banco de propagulos”. Una diferente
proporcién de los herbivoros y de las
fases microscopicas de las algas (como
propagulos) seguramente modificaria la
fenologia de las especies algales compo-
nentes de una comunidad, pero eso
faltaria estudiarlo con detalle. En otras
palabras, es la interaccidon de factores

abidticos y bidticos la que puede influir
en la fenologia de la macroalgas
marinas.

En aproximadamente la mitad de
los estudios fenoldgicos de macroalgas
que se mencionan en el apartado de
fenologia de macroalgas no se midieron
directamente factores abidticos, lo cual
no es recomendable, si por definicion la
fenologia intenta relacionar los eventos
biolégicos con esos factores. Sin embar-
go, es posible no medir factores ambien-
tales si sOlo se desea conocer la ocu-
rrencia de ritmos periddicos, indepen-
dientemente de las causas. Por otra
parte, los factores abi6ticos y bioticos
que se piense son relevantes, deben ser
medidos al mismo tiempo que se evaluen
las variables fenoldgicas.

4. Metameros y fenofases

Novaczek (1984) introdujo la idea
de estudiar la fenologia de macroalgas
por metameros o fitbmeros (sin nombrar-
los asi). Estos son unidades morfols-
gicas vegetales particulares (en plantas
terrestres: hojas, nodos, internodos vy
retofios axilares y adventicios, entre
otros; Alm et al, 1991). Esto pudiera
aplicarse a especies de macroalgas que
tienen morfologias con partes del talo un
tanto diferenciadas, como ocurre en las
Fucales y Laminariales. Por ejemplo,
Novaczek (1984) estudié una especie
perteneciente a las Laminariales; por una
parte el comportamiento fenoldgico vege-
tativo, de la fronda, del estipe, del hap-
terio, del crecimiento, y por otra parte el
reproductivo, medido como porcentaje de
plantas fértiles y area de talo fértil.

Printz (1955), Sideman y Mathie-
son (1983) y Nunez-Lépez y Casas-
Valdéz (1996), dividieron el desarrollo de
las Fucales que ellos estudiaron de cinco
a ocho fases fenolégicas (fenofases),
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tanto vegetativas como reproductivas.
Por ejemplo, los dos ultimos autores
utilizaron las categorias de plantulas,
juvenil, joven a, joven b, madura,
senescente a, senescente b y sene-
scente c. En otras palabras, la fenologia
de macroalgas se puede estudiar secto-
rialmente en funcién de su morfologia.
Una ventaja probable del enfoque de
estudiar la fenologia por metameros es
que pudiera ayudar a conocer mejor las
historias de vida de las macroalgas en el
campo. Por ejemplo, bajo condiciones
adversas del ambiente, el disco de fija-
cion de Chondracanthus squarrulosus
(Dawson) Hughey, P.C. Silva & Hommer-
sand permanece vivo, al mismo tiempo
que la parte erecta del talo perece. Debi-
do a ello, una parte de la poblacién de
esa rodofita se regenera anualmente de
los discos de fijaciébn remanentes, cuan-
do las condiciones ambientales propicias
para el desarrollo del alga se restablecen
(Pacheco-Ruiz, 1999). Para el caso de
Sargassum siliquosum J. Agardh, las
plantulas que anualmente se reclutan
provienen principalmente de la regenera-
cion de los discos de fijacién, y menos
las que provienen de los gametos (Ang y
DeWreede, 1990)

Estacionalidad y disparadores fenolégicos

El concepto de estacionalidad se
encuentra asociado al de fenologia de
macroalgas, pero con diferentes conno-
taciones. Por ejemplo, McCourt (1984) y
Espinoza y Rodriguez (1987) lo usaron
para resaltar el desarrollo estacional (a lo
largo de las estaciones climaticas) de
eventos fenologicos. Por su parte, Kain
(1989) especificé que para ella estacion
significaba no las cuatro estaciones
climaticas, sino un continuo de cambios
ambientales a lo largo del tiempo. Ella
misma (Kain, 1989) sefald que existen

organismos que responden (‘respon-
ders’), y otros que se anticipan (‘anticipa-
tors’) a las ‘estaciones’ (organismos
llamados tipos 1 y 2 por Liining y Dieck,
1989). Mientras que los primeros crecen
y se reproducen como una respuesta a
condiciones ambientales favorables, en
los segundos el crecimiento no obedece
a condiciones ambientales favorables,
sino a un disparador o sefal interna,
principalmente. Lining y Dieck (1989)
postularon la existencia de otro tipo de
estacionalidad algal (tipo 3), para orga-
nismos que poseen un oscilador circa-
nual endégeno, lo cual se demostré mas
tarde (Laning, 1993). En el tipo 3, el
disparador ambiental, basicamente el
curso anual del fotoperiodo, es usado
como sincronizador para ligar el reloj
anual enddégeno al afio natural.
Santelices (1990) y Brawley vy
Jonhson (1993) revisaron los factores
ambientales a los cuales las macroalgas
responden en sus eventos fenoldgicos,
principalmente reproductivos, y la infor-
macion siguiente se basa principalmente
en sus revisiones. Aparentemente el
fotoperiodo es el factor mas importante,
pudiendo existir algas que inducen su
reproduccion en dias cortos o largos. No
s6lo la cantidad sino la calidad de luz
puede ser importante; por ejemplo, algu-
nas Laminariales necesitan una cantidad
minima de luz azul para que ocurra su
gametogénesis. La temperatura también
puede favorecer la reproduccion: algunas
algas pardas producen gametos a tem-
peraturas bajas, pero esporas con tem-
peraturas altas. Concentraciones bajas
de nutrientes en ocasiones inducen la
gametogénesis, como en Ulva. Cambios
repentinos en los factores ambientales
también provocan la reproduccién, lo
cual es usado en el laboratorio para indu-
cir la liberacién de gametos y esporas.
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Para el caso de algas verdes holocar-
picas (la planta entera se transforma en
gametangio) de ambientes tropicales,
varios factores, como los cambios en la
luz y la temperatura del agua, pudieran
inducir la liberaciéon sincrénica de game-
tos alrededor del amanecer, sin embar-
go, los disparadores ambientales, abio-
ticos o bidticos, de esa repentina libera-
cién de gametos permanecen desconoci-
dos (Clifton, 1997; Clifton y Clifton,
1999).

Existen varios problemas relativos
a las respuestas fisioloégicas o fenoldgi-
cas que las condiciones abidticas contro-
lan en las macroalgas. Por ejemplo,
varios factores ambientales pueden
interactuar en conjunto y no aisladamen-
te: la formacién de talos erectos de la
rodofita Dumontia contorta se inhibe en
fotoperiodos largos y en condiciones
pobres de nutrientes, pero se desarrollan
si hay enriquecimiento de nutrientes. La
presencia de ecotipos, con respuestas
diferentes a los factores ambientales que
rigen en diferentes localidades, puede
generar fuentes de variacién fenoldgica
dentro de una misma especie. Algo simi-
lar ocurre con las respuestas fenologicas
de acuerdo a la clase de edad que se
estudie en una especie dada. Por ejem-
plo, la etapa reproductiva de plantas de
un afo de la feofita Laminaria angustata
Kjellman se presenta de octubre a marzo
(con pico reproductivo en enero), pero
esto ocurre de junio a febrero (con pico
reproductivo en octubre-noviembre) en
las plantas cuya edad es de dos a tres
afos. El estudio por clases de edad para
el caso de especies perennes puede dar
una mejor idea de la complejidad fenolo-
gica de las macroalgas en el campo.

Fenologia y latitud

La estacionalidad reproductiva
(fenol6gica) aumenta con la latitud (Kain,
1989), o, visto de otra manera, en los
tropicos la secuencia de crecimiento /
descanso puede ocurrir mas de una vez
en el ano (Luning y Dieck, 1989). Esto
es, el numero de periodos con valores
maximos en el numero de plantas fértiles
en ocasiones se incrementa hacia la
zona tropical (Hay y Norris 1984). Por
ejemplo, el numero de picos con valores
maximos de plantas fértiles en el ario es
de uno para Sargassum muticum (Yen-
do) Fensholt, de aguas frias; dos para
Sargassum sinicola Setchell et Gardner,
de aguas subtropicales, y tres para
Dasya baillouviana (S.G. Gmel.) Mont.,
de aguas tropicales (Espinoza, 1990;
Espinoza y Rodriguez, 1987; Quan-
Young et al., en prensa).

Otro aspecto reproductivo de las
macroalgas que puede cambiar con la
latitud es la proporcién de plantas game-
tofiticas y esporofiticas presentes en las
poblaciones (Dyck et al, 1985; De-
Wreede y Green, 1990), ademas de que
las respuestas fenoldgicas de las espe-
cies (particularmente el inicio de su etapa
reproductiva) cambian con la latitud. Por
ejemplo, Lomentaria baileyana en Florida
es visible de otofio a primavera y se re-
produce en otofo y primavera, mientras
que las poblaciones ubicadas mas hacia
el norte de la costa Este de América
acortan su periodo reproductivo a dos
meses de verano (Breeman, 1988). Los
cambios reproductivos de las algas con
respecto a la latitud pueden ser tales,
que en sus limites de distribucion la
reproduccién haploide y diploide se
inhibe y sélo ocurre crecimiento vegeta-
tivo de las plantas (Santelices, 1990).
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Temporalidad y comunidades

A diferencia de los estudios de
plantas vasculares, para macroalgas no
existen estudios fenologicos de largo
plazo (décadas). Sin embargo, los traba-
jos fenolégicos realizados durante 2-3
afos revelan notorias diferencias Inter.-
anuales y entre sitios en aspectos repro-
ductivos (McCourt, 1984; Espinoza vy
Rodriguez, 1987; Nelson, 1989; Avila et
~al., 1999; Reis et al., 2000). En estos
trabajos y otros a esa escala de tiempo
(Novaczek, 1984; Nelson, 1989; Arenas
y Fernandez, 1998), no se incluye el
nivel de comunidad. Ese nivel si fue
incluido por Mathieson (1989) y Whittick
et al. (1989), aunque ellos utilizaron
informacion ya publicada o muestras de
diferentes meses o anos, sitios, metodos
y tamafos de muestra. Esa informacion
puede esconder o revelar eventos feno-
l6gicos tal vez inexistentes. Por ejemplo,
con ellos no se podria discernir si en
esas macroalgas se presentan etapas
reproductivas masivas, como llega a
ocurrir en algunas plantas vasculares.

La fenologia reproductiva, de la
talla y el crecimiento de un grupo de
macroalgas (entre 9 y 14 especies), sélo
se ha registrado con detalle para pocos
trabajos (Kain, 1982; Schoschina et al.,
1996; Quan-Young et al, en prensa),
pero estos numeros estan lejos de repre-
sentar una comunidad algal. En otros
trabajos, donde el numero de especies
estudiadas es mayor (20; Airoldi et al.,
1995; Guimaraens y Coutinho, 1996) se
pierden detalles y el tamano de muestra
tal vez no es representativo. Se recomien-
da seguir realizando este tipo de trabajos,
con un disefio de muestreo o de observa-
cion que permita resaltar con eficacia los
eventos fenologicos de una comunidad
algal a largo plazo. Esto quiza implicara
decidir cuales (pocos) eventos y atributos

estudiar, por ejemplo, la reproduccién vy
talla; uno reproductivo y otro vegetativo.

Una serie de estudios
sobresalientes en varios sentidos fueron
los llevados a cabo por Clifton (1997) y
por Clifton y Clifton (1999), quienes estu-
diaron poblaciones de 22 especies perte-
necientes a las Caulerpaceae y Udotea-
ceae (Bryopsidales). Observaron que las
plantas presentaron liberacién sincronica
de gametos, lo cual ocurria (desde el
inicio de la fertilidad hasta la liberacion de
gametos) entre 36 y 96 h. La liberacién de
gametos en especies distantes filogenéti-
camente ocurria al mismo tiempo, pero
habia diferencia entre 5-15 min entre
especies muy relacionadas filogenética-
mente, presumiblemente para limitar la
hibridacion (Hay, 1997). Estos procesos
reproductivos sincrénicos en la reproduc-
cion masiva de una comunidad algal de
Bryopsidales son similares a las regis-
tradas para plantas vasculares (Sakai,
2001).

CONCLUSIONES

En los estudios de macroalgas es
recomendable incluir una definicién de
fenologia, pero mas deseable es llegar a
un consenso sobre el uso de ese térmi-
no. La adopciéon de la definicidon de feno-
logia en macroalgas como el “estudio de
la temporalidad de los eventos biolégicos
recurrentes y las causas de su empate
temporal con respecto a factores abio-
ticos y bidticos”, permite hacer énfasis,
entre otros, en la importancia de investi-
gar las interacciones bioticas (e.g. com-
petencia, herbivoria, densidad poblacio-
nal) como causalidades de los eventos
fenoldgicos. Los ciclos de vida de las
macroalgas con alternancia de genera-
ciones nucleares, principalmente los del
tipo heteromoérfico, donde distintas fases
tienen diferentes respuestas a las condi-
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ciones ambientales, resaita la necesidad
de incrementar los trabajos fenoldgicos
de fases microscopicas en condiciones
marinas. Hacerlo ayudaria a tener mas
claridad sobre por qué las especies pre-
sentan la distribuciéon latitudinal que tie-
nen y cuales pueden ser las ventajas
evolutivas de poseer fases nucleares con
diferentes respuestas fenoldgicas. El
estudio en el campo de esas fases mi-
croscopicas también ayudaria a clarificar
problemas taxonémicos existentes de
esas fases creciendo en el ambiente.
Igualmente, ayudaria a entender las
diferentes estrategias que una especie
utiliza para hacer mejor uso o explota-
cibn de las condiciones ambientales
favorables en una localidad o region
particular. Las investigaciones de largo
plazo (décadas) que se han llevado a
cabo con plantas vasculares permiten
promover la realizacion de ese tipo de
investigaciones con macroalgas, para
eventualmente tener una perspectiva de
los cambios que ocurren en {os procesos
ecolégicos al nivel regional y global del
ambiente marino costero. Trabajar con
esa escala temporal probablemente ayu-
daria a tener informacion util para la
conservacion, manejo y entendimiento
de la biodiversidad y las fuerzas de
selecciobn que intervienen en ciclos
decadales o aun mayores. En otra escala
espacial, el estudio de la fenologia en
microambientes dara una perspectiva de
la complejidad del estudio de las comuni-
dades algales. Un uso adecuado del con-
cepto de fenologia en macroalgas puede
ayudar a avanzar en las alternativas de
estudio aqui bosquejadas.
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Abstract

Gracilaria cornea and G. crassissima are similar species that coexist at Bajo Pepito in the Mexican Caribbean. Difterences in
agar properties from both species were determined for two reproductive categories: carposporic and undetermined, the latter
mainly composed of tetrasporophytes. Agar yield (AY), agar gel strength (GS), 3,6-anhydrogalactose content (AG) and sulfate
content (S) of native and alkali-treated agar were determined for both reproductive categories. Significant differences in native
and alkali-treated agar between the reproductive categories were recorded for AY, GS and S from G. cornea and G. crassissima,
as well as for AG of native agar from the latter species. Our results, and previous studies, demonstrate that neither reproductive
stage was predominant over the other(s) in terms of having greater or lower values of agar properties. The potential economic use
of agar differences from plants of different reproductive stage remains very limited. Lower AY and GS were found for G. cornea
from the Caribbean side of the Yucatan peninsula (this study), in comparison to agar values reported for the Gulf of Mexico side
of the peninsula. Warmer and nutrient-poorer waters on the Caribbean side could cause those differences. No pattern for GS or S
was found when these two and other tropical species of Gracilariaceae were compared to temperate species. When plants of both
reproductive categories were pooled together for each Gracilaria species, significant differences were found in all agar
properties. Interspecific and intraspecific differences between and within species of Gracilariaceae have also been found for
phenological events. We suggest that the coexistence of G. cornea and G. crassissima requires different phenological responses
by each species to the environment at Bajo Pepito, which in turn could be reflected in differences in the agar properties we
measured, both at the interspecific and intraspecific levels.

Key words: Gracilaria spp., agar, reproductive phases, seasonal changes, Yucatan Peninsula.
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Caballer-de-Pérez  (1964) and Lahaye et al  (1988),
respectively. In those studies, both Gracilaria species were
sampled separately. In contrast, we have investigated two
coexisting species collected from the same site at the same
time. Freile-Pelegrin and Robledo (1997a, 1997b) have also
studied agar characteristics of G. cornea from the Gulf of
Mexico side of the Yucatan peninsula. Agarophytes exhibit dif-
ferent agar properties depending on the origin of the seaweeds
(Armisen and Galatas, 1987). Thus, we expected to find differ-
ent agar properties in our population, since our study site is
located on the Caribbean Sea side of that peninsula, where con-
trasting oceanographic and biotic features are present (Diaz-
Martin and Espinoza-Avalos, 2000).

The studies carried out to date with G. cormea and
G. crassissima have not described the agar characteristics of
plants from different reproductive phases. 1t has been a matter
of controversy whether or not plants of Gracilariaceae in
ditterent stages of reproduction have differences in agar char-
acteristics. Hoyle (1978) did not find differences in the yield or
in the gel strength of the agar from male, female and
tetrasporic plants of Gracilaria bursapastoris (Gmelin) Silva
and G. coronopifolia J. Agardh (names as in the original
paper). Similar findings were reported by Yao ef a/. (1984) and
Minghou et al. (1985) for tetrasporic vs cystocarpic plants of
G. verrucosa (Hudson) Papenfuss, and by Durairatnam and
Nascimento (1985) for Gelidiopsis sjoestedltii Kylin. Neither
Yao et al. (1984) nor Minghou et al. (1985) reported major dif-
ferences in 3,6-anhydrogalactose and sulfate contents of the
agar extracted from reproductive phases of Gracilaria species.
However, Kim and Henriquez (1979) registered differences in
agar yield from cystocarpic and tetrasporic plants of
G. verrucosa, while Whyte et al. (1981) found a lack of syn-
chrony between seasonal fluctuations in the chemical composi-
tion of the agar from G. verrucosa-type depending on the
reproductive stage of the plants. Durairatnam and Nascimento
(1985) recorded that carposporic and tetrasporic plants of
G. cylindrica Bergesen yielded comparable amounts of agar,
but with unequal gel strength.

Perhaps the contrasting results of these studies up to the
first half of the 1980s led McLachlan and Bird (1986) to judge
that the evidence for differences in agar composition between
nuclear phases within the Gracilariaceae was equivocal. In
more recent studies, Pickering et al. (1990), Gerung et al.
(1997) and Marinho-Soriano ef al. (1999) reported differences
in yield and/or gel strength of the agar from life stages of
three Gracilaria species. Penniman and Mathieson (1987) and
Brito-L. and Lemus-C. (1996) showed that the reproductive
stages of two Gracilaria species did not differ in agar yield and
gel strength.

The objective of this study was to determine the differences
in agar characteristics of two coexisting Gracilaria species,
and the agar differences of both species at the intraspecific
level. Also, to compare agar properties of G. cornea from
both (Gulf of Mexico and Caribbean) sides of the Yucatan
peninsula. Because alkali treatment increases the gel strength
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et al. (1986) sugiriecran que la primera pudiera ser una
écada (de aguas turbulentas) de la segunda. Sin embargo.
G. crassissima se ha encontrado en aguas relativamente
tranquilas de Cuba, Puerto Rico y en varias localidades de
Quintana Roo (Diaz-Piferrer, 1964; Diaz-Piferrer y Caballer-
de-Pérez, 1964; J. Espinoza-Avalos, obs. pers.). Entre sus
caracteristicas reproductivas similares se encuentran las formas
de espermatangio, cistocarpo y tetrasporangio {(como especies
de Polycavernosa; Fredericq y Norris, 1985); sin embargo,
difieren en sus caracteristicas externas. El talo de G. cornea es
erecto, generalmente terete (ocasionalmente aplanado en
algunas partes), y se adhiere con una estructura en forma de
disco, sin anastomosis de ramas. Su color, en el drea de estudio,
es un amarillo palido muy uniforme (fig. 1). En contraste, el
talo de G. crassissima es postrado, semipostrado, con ramas
cilindricas o algo aplanadas y anchas (fig. 1). Las plantas mas
grandes se adhieren en ocasiones al sustrato en mas de un
punto del talo, con anastomosis de ramas. Su color, en el area
de estudio, es variable, de casi sin color hasta rojo oscuro
(como especies de Gracilaria, Polycavernosa o Hydropuntia;
G. cornea también como G. debilis; Taylor, 1960; Chapman,
1963; Diaz-Piferrer y Caballer-de-Pérez, 1964; Norris, 1985;
Littler et al., 1989; Littler y Littler, 1997; J. Espinoza-Avalos,
obs. pers.).

Las propiedades del agar de G. cornea y G. crassissima
(G. cornea también como G. debilis) han sido estudiadas
por Humm y Williams (1948), Diaz-Piferrer y Caballer-de-
Pérez (1964), Hong et al. (1969), Durairatnam (1980),
Rincones-Le6n (1990) y Marinho-Soriano et al. (2001), y por
Diaz-Piferrer y Caballer-de-Pérez (1964) y Lahaye et al.
(1988), respectivamente. En esos estudios, ambas especies de
Gracilaria fueron recolectadas por separado. En contraste,
nosotros investigamos dos especies coexistentes recolectadas
del mismo sitio, al mismo tiempo. Freile-Pelegrin y Robledo
(1997a, 1997b) también han estudiado las caracteristicas del
agar de G. cornea del litoral del Golfo de México de la Penin-
sula de Yucatan. Las agarofitas muestran diferencias de agar,
dependiendo del lugar de origen de las plantas (Armisen y
Galatas, 1987). Asi, en nuestra poblacién esperdbamos encon-
trar diferencias de agar, puesto que nuestro sitio de estudio se
encuentra en el litoral del Mar Caribe de la peninsula, donde
existen condiciones oceanograficas y bidticas contrastantes
(Diaz-Martin y Espinoza-Avalos, 2000).

En los estudios de G. cornea 'y G. crassissima llevados a
cabo hasta la fecha, no se han descrito caracteristicas del agar
de plantas en diferentes fases reproductivas. Ha existido
controversia con respecto a si plantas Gracilariaceae en distinta
fase reproductiva tienen agar con diferentes caracteristicas.
Hoyle (1978) no encontré diferencias en el rendimiento ni
en la fuerza de gel entre el agar de plantas masculinas,
femeninas y tetraspéricas de Gracilaria bursapastoris
{Gmelin) Silvay de G. coronopifolia J. Agardh (nombres como
en la publicacion original). Yao et al. (1984) y Minghou et al.
(1985) reportaron resultados similares para plantas
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(and the cconomic importance) of the agar (Armisen and
Galatas, 1987). native and alkali-treated agar from G. cornea
and G. crassissima were compared.

Materials and methods
Study area

The study site, Bajo Pepito, is located in northeastern
Quintana Roo, in the Mexican Caribbean, approximately 2 km
west of Isla Mujeres (fig. 2). This tropical site is part of the
National Marine Park “*Costa Occidental de Isia Mujeres, Punta
Cancin y Punta Nizuc”. The sea bottom is very regular, 34 m
in depth, with coarse sand and calcareous rocks usually less
than 30 c¢m in diameter. Bajo Pepito is located within the
Yucatan Strait, where there are strong northward currents
(4 knots =2 m s™!) (Merino-Ibarra, 1992). The water is clear,
oligotrophic, with mean nitrate + nitrite and phosphate
concentrations less than 0.7 uM year round (data not shown).

-21°16°
CARIBBEAN SEA
N
k ISLA MUJERES

-21° 14°

Bajo Pepito

®

F21°12°

86"45' 86'r 437

Figure 2. Geographic location of Bajo Pepito, Quintana Roo, Mexico.
Dotted lines depict part of the National Marine Park Costa Occidental de
Isla Mujeres, Punta Cancin y Punta Nizuc.

Figura 2. Ubicacion geogréfica de Bajo Pepito, Quintana Roo, México. Las
lineas punteadas representan parte del Parque Marino Nacional Costa
Occidental de Isla Mujeres, Punta Cancin y Punta Nizuc .

tetrasporicas vs. cistocarpicas de G. verrucosa (Hudson)
Papenfuss, lo mismo que Durairatnam y Nascimento (1985)
para Gelidiopsis sjoestedtii Kylin. Tampoco Yao ef al. (1984)
ni Minghou et al. (1985) registraron diterencias mayores en el
contenido de 3,6-anhidrogalactosa y sulfatos del agar extraido
de fases reproductivas de especies de Gracilaria. Sin embargo,
Kim y Henriquez (1979) reportaron diferencias en el
rendimiento de agar de plantas cistocarpicas y tetrasporicas de
G. verrucosa, mientras que Whyte et al. (1981) encontraron
falta de sincronia en fluctuaciones estacionales en la composi-
cidn quimica del agar de G. tipo verrucosa, dependiendo del
estadio reproductivo de las plantas. Durairatnam y Nascimento
(1985) registraron que las plantas carpospdricas y las tetraspo-
ricas de G. cylindrica Bergesen produjeron cantidades
comparables de agar, pero con fuerza de gel diferente.

Quizd la incertidumbre causada por los resultados
anteriores condujo a McLachlan y Bird (1986) a opinar que la
evidencia de diferencias en la composicién de agar entre fases
nucleares dentro de las Gracilariaceae era dudosa. En estudios
mas recientes, Pickering et al. (1990), Gerung et al. (1997) y
Marinho-Soriano et al. (1999) reportaron diferencias en
rendimiento y/o fuerza de gel del agar de fases reproductivas
de tres especies de Gracilaria. Por su parte, Penniman y
Mathieson (1987) y Brito-L. y Lemus-C. (1996) mostraron que
los estadios reproductivos de dos especies de Gracilaria no
fueron diferentes en su rendimiento de agar y fuerza de gel.

El objetivo de este estudio fue determinar la diferencia en
caracteristicas del agar de dos especies coexistentes de
Gracilaria y las diferencias de su agar a nivel intraespecifico
de ambas especies; asimismo, comparar las propiedades del
agar de G. cornea de ambos litorales (Golfo de México y
Caribe) de la Peninsula de Yucatan. Tomando en cuenta que un
tratamiento alcalino incrementa la fuerza de gel del agar, y su
importancia econémica (Armisen y Galatas, 1987), se
comparan datos de agares nativo y alcalino de G. cornea y
G. crassissima.

Materiales y métodos
Area de estudio

El sitio de estudio, Bajo Pepito, se localiza al noreste de
Quintana Roo, en el Caribe mexicano, aproximadamente 2 km
al oeste de Isla Mujeres (fig. 2). Este sitio tropical es parte del
Parque Marino Nacional Costa Occidental de Isla Mujeres,
Punta Canctin y Punta Nizuc. El fondo del mar es irregular, con
34 m de profundidad, de arena gruesa y rocas calcdreas
usualmente menores a 50 cm de didmetro. Bajo Pepito estd
localizado en el Canal de Yucatan, donde existen corrientes
fuertes (4 nudos = 2 m s™!) con direccion norte (Merino-Ibarra,
1992). El agua es clara, oligotréfica, y con concentraciones
medias de nitratos + nitritos y fosfatos menores a 0.7 uM a lo
largo del afio (datos no publicados).
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Collection of ulgal material

The study site was visited on February 7, March 10, April
14, May 16, June 20, August 29, October 7 and November 25,
1997, and January [4, 1998. On each visit, all Gracilaria spp.
plants found along a 25 m long transect were collected using an
aluminum 1 m? quadrat. The monthly samples (25 quadrats)
were also used to measure algal biomass, reported elsewhere.
The transects were prefixed and oriented (NW) at the sea
bottom with metal stakes and a plastic chain. Plants of both
species were sorted into two reproductive categories underwa-
ter: carposporic, recognized by the presence of cystocarps, and
undetermined (other than carposporic) plants. Plants of each
reproductive category and species were introduced underwater
into plastic bags. The collected material was sun-dried in the
field, then dried at 60°C for three days in a convection oven.
Dried tissue was ground using a Thomas-Wiley® mill and
sieved through a 0.355-mm sieve. In order to use uniform
samples, only the algal particles that did not pass through the
sieve were used for agar analysis. The limited number of car-
posporic plants of G. crassissima only permitted the analysis
of agar for this reproductive stage from May to August 1997.
For the same reason, data are not provided for G. cornea
carposporic plants from October 1997 and January 1998. The
proportion of nuclear phases was determined from independent
plant samples for a phenological study, using 32 to 50
(mean = 47) fragments of adult plants collected monthly in the
same area, but outside of the above-mentioned transects.
Observation under a microscope of these plants revealed that
the undetermined reproductive category (URC) was mainly
composed of tetrasporophytes: a large percentage (mean
74.3%, n = 752) of the reproductive plants of both species
analyzed during the study period corresponded to that
reproductive stage (data not shown).

Agar extraction (native)

Triplicate samples of dry and milled algal tissue (4 g) were
soaked in 40 mL of HCl 0.05 N for 3 min, thoroughly washed
with distilled water, placed in 45 mL of distilled water and the
pH adjusted to 6.5-7.0 with 0.1 N NaOH. Extraction was
performed by autoclaving at 90°C for 1 h, and completed on a
hot plate stirrer until all algal tissue (mixed with ~3 g of Celite)
had disintegrated. The extracted agar was vacuum-filtered
through Whatman® 40 filters. Agar solution was collected in
aluminum trays and kept at room temperature (approximately
23°C) until gel formation. Agar gel was frozen and thawed two
to three times, then transferred to 30 mL of ethanol 96% for
30 min and washed twice in 70% ethanol (v/v) and once in
96% ethanol. Agar was subsequently dried at 60°C for three
days in a convection oven. Dried agar was weighed and yield
calculated from the original dried sample weight. The
procedure was a modification of that described by Roleda
et al. (1997).
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Recoleccion de material algal

El sitio de estudio se visitd en febrero 7, marzo 10, abril 14,
mayo 16, junio 20, agosto 29, octubre 7 y noviembre 25 de
1997, y enero 14 de 1998. En cada visita se recolectaron todas
las plantas de Gracilaria spp. que se encontraron a lo largo de
un transecto de 25 m, utilizando un cuadrante de aluminio
de 1 m? Las muestras mensuales (25 cuadrantes) también se
usaron para medir la biomasa, que se reporta aparte. Los tran-
sectos se prefijaron y orientaron (NW) en el fondo con estacas
metdlicas y una cadena plastica. Las plantas de ambas especies
se separaron bajo el agua en dos categorias reproductivas:
carpospoérica, reconocida por la presencia de cistocarpos, e
indeterminada (el resto de plantas). Las plantas de cada especie
y categoria se introdujeron bajo el agua en bolsas de plastico.
El material recolectado se secé primero al sol y luego, por tres
dias, a 60°C en una estufa de conveccion. El tejido seco se
moli6 con un molino Thomas-Wiley® y se crib6 a través de un
tamiz con apertura de 0.355 mm. Con el fin de tener muestras
uniformes en los analisis de agar, s6lo se usaron las particulas
retenidas en el tamiz. El nimero limitado de plantas carpospé-
ricas de G. crassissima s6lo permitié el analisis de su agar de
mayo a agosto de 1997. Por la misma razon, no se propor-
cionan datos de plantas carposporicas de G. cornea para
octubre de 1997 y enero de 1998. La proporcion de fases
reproductivas se determind a partir de muestras de plantas
independientes, para un estudio fenolégico, usando de 32 a 50
(promedio = 47) fragmentos de plantas adultas recolectadas
mensualmente fuera de los transectos mencionados. Las
observaciones al microscopio revelaron que la categoria repro-
ductiva indeterminada estuvo compuesta principalmente por
tetrasporofitos: el gran porcentaje (promedio 74.3%, n = 752)
de las plantas analizadas de ambas especies durante el periodo
de estudio correspondié a esa fase reproductiva (datos no
publicados).

Extraccion de agar (nativo)

Se sumergieron muestras secas y molidas de tejido algal
(4 g, por triplicado) por 3 min en 40 mL de HCI 0.05 N; se
enjuagaron con agua destilada abundante y se pusieron en 45
mL de agua destilada, ajustando el pH a 6.5-7.0 con NaOH 0.1
N. La extraccidn se llevd a cabo en una autoclave a 90°C por |
h, y se concluyd sobre una plancha de calentamiento con rota-
cion, hasta que todo el tejido (mezclado con ~3 g de Celite) se
desintegré. El agar extraido se filtré a través de filtros
Whatman® 40. La solucién de agar se recolectd en recipientes
de aluminio y se mantuvo a temperatura ambiente (aproxima-
damente 23°C), hasta que se formd el gel. Los geles fueron
congelados y descongelados dos o tres veces, transferidos a 30
mL de etanol 96% (v/v) por 30 min, lavados dos veces en
etanol 70% y, una vez, en etanol 96%. El agar se sec6 a 60°C
por tres dias; luego se pes6 y el rendimiento se calcul6 usando
el peso original de la muestra. El procedimiento fue una
modificacion del descrito por Roleda et al. (1997).
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Alkali treatment (modified from Freile-Pelegrin and
Robledo, 1997a)

Algal samples of 3 g were soaked overnight (in triplicate)
in 60 mL of 3% NaOH (w/v) at room temperature. The next
day samples were placed in a water bath at 85°C for 2 h. Algal
particles were removed from the bath, cooled, and thoroughly
washed with running tap water and then with distilled water.
Samples were washed with 60 mL 0.025% H,SO, for 10 min,
and then placed in 90 mL of phosphate buffer solution at
pH 6.3. Extraction was carried out just as for the native agar.
Data on alkali-treated agar of both species are not presented for
February and March 1997, because unknown conditions of
alkali treatment did not allow an efficient recovery of the agar
in those months.

Gel strength (modified from Miller and Furneaux, 1987)

Agar gels (1.0%, w/w) were prepared by dissolving 0.1 g of
the dried agar in 9.9 g of distilled water. The 1.0% solution was
selected for analysis (i.e., not 1.5%), in order to use the most
number of samples of (the few) carposporic plants. Agar solu-
tions were heated at 100°C for 15 min, and then more water
was added to compensate for evaporation. Hot solution (5 mL)
was poured into two transparent cylindrical polycarbonate jars
of 2 cm diameter and 5 cm height. The agar was allowed to gel
overnight at room temperature (approximately 23°C), with the
jars placed upside down to prevent surface gel drying. Gel
strength (g cm~?) was determined using a two-plate balance and
a 0.196 cm? plunger. A loading digital balance was placed on
one side of the two-plate balance. Weight was added as
distilled water (~40 g min~') using a burette. Determination of
1.5% (w/w) agar strength was also performed for alkali-treated
agar, only for those months when the highest gel strengths at
1.0% were registered. These gels were prepared by dissolving
0.15 g of the dried agar in 9.85 g of distilled water.

3,6-anhydrogalactose content

Percent 3,6-anhydrogalactose was determined by the
resorcinol-acetal method of Yaphe and Arsenault (1965), as
modified by Craigie and Leigh (1978), using D-fructose
standards. Standards were prepared every time samples were
analyzed. Absorbance was read at 555 nm.

Sulfate content

Percent sulfate was determined by the BaCi2 method of
Tabatabai (1974), as modified by Craigie et al. (1984).
Hydrolysis of 15-20 mg of agar was carried out for 2 h at
100°C in four drops of 95% ethanol (to moisten the agar) and
0.5 mL 2 M HCl, using sealed Ependorf tubes. Standard K,SO,
solutions were used as reference.

Tratamiento alcalino (modificado de Freile-Pelegrin y
Robledo, 1997a)

Las muestras algales, de aproximadamente 3 g, se coloca-
ron por triplicado en 60 mL de NaOH 3% (p/v) a temperatura
ambiente. El dia siguiente se colocaron en agua de calenta-
miento a 85°C por 2 h. Enseguida se retiraron del bafio, se
dejaron a enfriar, y se enjuagaron abundantemente con agua
potable y luego con agua destilada. Las muestras se lavaron
con 60 mL de H,SO, 0.025% por 10 min y se colocaron en 90
mL de una solucién buffer a pH 6.3. La extraccion se efectud
igual que la del agar nativo. No se presentan datos de agar alca-
lino de ninguna de las especies para febrero y marzo de 1997,
ya que condiciones desconocidas del tratamiento no permitie-
ron una recuperacion eficiente del agar en esos meses.

Fuerza de gel (modificado de Miller y Furneaux, 1987)

Se prepararon geles de agar (1.0%, p/p), disolviendo 0.1 g
de agar seco en 9.9 g de agua destilada. Se selecciond 1.0%
como solucion de anélisis (i.e., no 1.5%), con el fin de usar el
mayor nimero de muestras de (las escasas) plantas carpospori-
cas. Las soluciones de agar se calentaron a 100°C por 15 min;
luego se agregd mds agua para compensar la evaporacion. La
solucion caliente (5 mL) se vacidé en dos frascos cilindricos
transparentes de policarbonato, de 2 cm de diametro y 5 cm de
altura. El agar se gelificé por un dia a temperatura ambiente
(aproximadamente 23°C), colocando los frascos al revés para
evitar que se secara la superficie del gel. La fuerza de gel
(g cm™) se determind usando una balanza de dos platos y un
piston de 0.196 cm?. Se colocé una balanza digital en uno de
los platos de la balanza. Como peso se agreg6 (~40 g min™')
agua destilada usando una bureta. También se determiné la
fuerza de gel en soluciones de agar alcalino 1.5% (p/p), sdlo
para los meses cuando se registré la fuerza de gel mayor del
agar al 1.0%. Esos geles se prepararon disolviendo 0.15 g de
agar seco en 9.85 g de agua destilada.

Contenido de 3,6-anhidrogalactosa

El porcentaje de 3,6-anhidrogalactosa se determiné por el
método resorcinol-acetal de Yaphe y Arsenault (1965),
modificado por Craigie y Leigh (1978), usando D-fructuosa
como esténdar. Los estdndares se prepararon cada vez que se
analizaron muestras. La absorbancia se ley6 a 555 nm.

Contenido de sulfatos

El porcentaje de grupos sulfato se determiné por ef método
BaCl, de Tabatabai (1974), modificado por Craigie et af
(1984). La hidrélisis de 15-20 mg de agar se llevé a cabo por 2
h a 100°C en cuatro gotas de etanol 95% (para humedecer el
agar) y 0.5 mL HCI 2 M, usando tubos Ependorf. Se usaron
como referencia soluciones estandar de K,;SO,.
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Statistical analyses

Data were tested for normality (Kolmogorov-Smirnov) and
subjected to Bartlett’s test for homogeneity of group variances.
Two-way analyses of variance (factors = reproductive category
and time) for each species data were performed using the soft-
ware Statistica, release 4.3, for Windows (Statsoft, Inc., Tusla,
USA). Three-way analyses of variance (third factor = species)
were not carried out because carposporic plant material of G.
crassissima was collected only in three out of nine sampling
months. Therefore, two-way analyses of variance were per-
formed to compare the agar properties at the species level by
considering together all the data obtained within each species
regardless of reproductive categories. Heterogeneous data
groups were transformed using log (x + 1) and arcsin square
root of x. Pearson’s product moment correlation test was used
to determine the linear relationship between agar properties.

G. crassissima

G. comea

3g ¢ Carposponc

AGAR YIELD { % dry wt )

GEL STRENGTH (g em*

36-AG (%)

SULFATE (%)

22

.
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FOT M A M J A O N 1%

Figure 3. Agar yield (% dry weight), gel strength (g cm2) of 1.0% agar
solution, 3,6-anhydrogalactose content (%) and sulfate content (%) of native
agar from Gracilaria cornea and G. crassissima. Mean values + standard
error are provided for two reproductive categories: carposporic (O) and
undetermined (®).

Figura 3. Rendimiento de agar (% de peso seco), fuerza de gel (g cm™2) de
agar 1.0%, y contenido de 3,6-anhidrogalactosa (%) y sulfatos (%) de agar
nativo de Gracilaria cornea y G. crassissima. Se incluyen valores promedio
+ eror estandar de dos categorias reproductivas: carpospérica (D) e
indeterminada (e).
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Andlisis estadisticos

Se probo la normalidad de los datos (Kolmogorov-
Smirnov) y éstos se sometieron a la prueba de homogeneidad
de varianzas de Bartlett. Se efectuaron andlisis de varianza de
dos vias (factores = categoria reproductiva y tiempo) para los
datos de ambas especies, usando el programa Statistica, ver-
sion 4.3, para Windows (Statsoft, Inc., Tusla, EUA). No se
efectuaron andlisis de varianza de tres vias (tercer factor =
especie) porque sdlo en tres de los nueve meses se recolectaron
plantas carpospdricas de G. crassissima. Por ello, se aplicaron
analisis de varianza de dos vias para comparar las propiedades
del agar a nivel de especie, considerando todos los datos
obtenidos de cada especie en conjunto, sin considerar la
categoria reproductiva. Datos sin homogeneidad de varianzas
se transformaron usando log (x + 1) y raiz cuadrada de arco
seno de x. La prueba de correlacién de Pearson se usé para
determinar la relacion lineal entre las propiedades del agar.

Resultados

Rendimiento de agar (RA)

Las plantas carpospdricas y de categoria reproductiva
indeterminada (CRI) de G. cornea y G. crassissima fueron
significativamente diferentes en RA nativo y con tratamiento
alcalino (figs. 3a, b, 4a, b; tablas 1, 2). Los RA nativo y
alcalino fueron significativamente diferentes entre G. cornea y
G. crassissima cuando se juntaron plantas carpospdricas y CRI
de cada especie (fig. 5a, b; tabla 3). No se registrd interaccién
sig-nificativa del tiempo con el RA alcalino de las dos especies
(tabla 3).

Fuerza de gel (FG)

La FG de agar 1.0% nativo y con tratamiento alcalino de
G. cornea y G. crassissima fue significativamente diferente a
nivel intraespecifico (figs. 3¢, d, 4c¢, d; tablas 1, 2). La FG de
agar 1.5% se determind en agar alcalino de plantas de CRI de
G. cornea recolectadas en agosto, y carpospéricas y de CRI de
G. crassissima recolectadas en junio y agosto, cuando se
registraron los valores mas altos de FG de agar 1.0% nativo
(fig. 4c, d). Los valores medios de FG de agar 1.5% alcalino de
plantas carpospéricas y de CRI de G. crassissima, y de CRI de
G. cornea fueron 1281, 1266 y 1020 g cm™, respectivamente.
La FG de agar 1.0% fue significativamente diferente entre
G. cornea 'y G. crassissima cuando se juntaron las dos catego-
rias reproductivas de cada especie (fig. 5¢, d; tabla 3).

Contenido de 3,6-anhidrogalactosa (AG)

El porcentaje de AG de agar nativo fue significativamente
diferente entre plantas carpospéricas y de CRI de G.
crassissima, no asi para el agar con tratamiento alcalino de esta
especie, ni para los dos tipos de agar de G. cornea (figs. 3e, f,
4e, f; tablas 1, 2). Sin embargo, cuando se analizaron en
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Table 1. Analysis of variance and significance values for the yield and properties of native and alkali-treated agar
from Gracilaria cornea. A = reproductive category, B = time and A x B = interaction.

Tabla 1. Andlisis de varianza y valores de significancia del rendimiento y propiedades del agar nativo y con
tratamiento alcalino de Gracilaria corea. A = categoria reproductiva, B = tiempo y A x B = interaccion.

Source of variation Native agar Alkali-treated agar
df F P df F P
Agar yield
A 1 837 0.006** 1 15.30 0.001**
B 6 29.70 0.000** 4 45.79 0.000**
AxB 6 10.23 0.000** 4 18.42 0.000**
Gel strength
A 1 22.76 0.000** 1 60.84 0.000**
B 6 187.24 0.000** 4 284.45 0.000**
AxB 6 70.95 0.000** 4 24.77 0.000**
3,6-anhydrogalactose
A 1 0.36 0.553ns 1 1.87 0.180ns
B 6 63.17 0.000** 4 6.49 0.001**
AxB 6 20.53 0.000** 4 77.71 0.000**
Sulfate content
A 1 334.65 0.000** 1 105.30 0.000**
B 6 195.41 0.000** 4 155.54 0.000**
AxB 6 12.71 0.000** 4 103.00 0.000**

** Highly significant (P < 0.01), * significant (P < 0.05), ns = not significant.

Table 2. Analysis of variance and significance values for the yield and properties of native and aikali-treated agar from
Gracilania crassissima. A = reproductive category, B = time and A x B = interaction.

Tabla 2. Analisis de varianza y valores de significancia del rendimiento y propiedades del agar nativo y con
tratamiento alcalino de Gracilaria crassissima. A = categorfa reproductiva, B = tiempo y A x B = interaccién.

Source of variation Native agar Alkali-treated agar
df F P df F P
Agar yield
A 1 159.79 0.000** 1 5.03 0.042*
B 2 98.81 0.000** 2 6.27 0.011*
AxB 2 623.64 0.000** 2 12.57 0.001**
Gel strength
A 1 251.33 0.000** 1 28.00 0.000**
B 2 80.74 0.000** 2 189.05 0.000**
AxB 2 6.68 0.006** 2 22.21 0.000**
3,6-anhydrogalactose
A 1 79.44 0.000** 1 0.19 0.667ns
B 2 4.62 0.021* 2 4.47 0.024*
AxB 2 1.61 0.222ns 2 4.62 0.022*
Sulfate content
A 1 10.18 0.004** 1 431.35 0.000**
B 2 9.10 0.001** 2 136.75 0.000**
AxB 2 0.93 0.410ns 2 114.16 0.000**

** Highly significant (P < 0.01), * significant (P < 0.05), ns = not significant.
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Results
Agar vield (4Y)

Carposporic and URC plants of G. cornea and G.
crassissima were significantly difterent in native and alkali-
reated AY (figs. 3a, b, 4a, b: tables 1. 2). Significant differ-
ences in native and alkali-treated AY existed between G.
cornea and G. crassissima when carposporic and URC plants
were pooled together within each species (fig. 3a, b; table 3).
No significant interaction was registered in alkali-treated AY
of the two species through time (table 3).

Gel strength (GS)

Significant differences were found in GS of native and
alkali-treated agar 1.0% of G. cornea and G. crassissima at the
intraspecific level (figs. 3c,d, 4c,d; tables 1, 2). GS for
1.5% gels was also performed for alkali-treated agar of
undetermined plants of G. cornea collected in August, and
carposporic and undetermined plants of G. crassissima
collected in June and August, when the highest gel strengths at
1.0% were registered (fig. 4c, d). Mean gel strength values of
1.5% alkali-treated agar solutions were 1281 and 1266 g cm™
for carposporic and URC plants, respectively, of G.
crassissima, and 1020 g cm~2 for the latter category of plants of
G. cornea. Significant differences in GS for 1.0% gels
occurred between G. cornea and G. crassissima when plants of
the two reproductive categories were pooled together within
each species (fig. 5c, d; table 3).

3,6-anhydrogalactose content (AG)

Percent AG was significantly different between carposporic
and URC plants for native agar of G. crassissima, not for
alkali-treated agar of this species or the two types of agar from
G. cornea (figs. 3e, f, 4de, f; tables 1, 2). However, when car-
posporic and URC plants were pooled together within each
species, AG content of both native and alkali-treated agar was
significantly different between G. cornea and G. crassissima
(fig. e, f; table 3).

Sulfate content (S)

Percent S of native and alkali-treated agar from carposporic
and URC plants of G. cornea and G. crassissima exhibited
significant differences (figs. 3g, h, 4g, h; tables 1, 2). Interspe-
cific significant differences, however, were only recorded for
alkali-treated agar, not for native agar (fig. 5g, h; table 3).

In general, differences in properties of native and alkali-
treated agar between reproductive categories (figs. 3, 4) were
not a result of values that were consistently larger or smaller in
one reproductive category than in the other, since significant
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Figure 4. Agar yield (% dry weight), gel strength (g cm~2) of 1.0% agar
solution, 3,6-anhydrogalactose content (%) and sulfate content (%) of
alkali-treated agar from Gracilana cornea and G. crassissima. Mean values
+ standard error are provided for two reproductive categories: carposporic
(squares) and undetermined (filled circles).

Figura 4. Rendimiento de agar (% de peso seco), fuerza de gel (g cm2) de
agar 1.0%, y contenido de 3 6-anhidrogalactosa (%) y sulfatos (%) de agar
con tratamiento alcalino de Gracilaria comea y G. crassissima. Se incluyen
valores promedio * eror estandar de dos categorias reproductivas:
carposporica (cuadrados) & indeterminada (circulos).

conjunto plantas de las dos categorias reproductivas de cada
especie, el porcentaje de AG del agar nativo y del alcalino fue
significativamente diferente entre G. cornea y G. crassissima
(fig. 5e, f; tabla 3).

Contenido de sulfatos (S)

El porcentaje de S del agar nativo y con tratamiento
alcalino de plantas carpospéricas y de CRI de G. corneay G.
crassissima fue significativamente diferente (figs. 3g, h, 4g, h;
tablas 1, 2). Sin embargo, sélo se registraron diferencias
significativas interespecificas, para el agar alcalino y no para el
nativo (fig. 5g, h; tabla 3).

En general, las diferencias en las propiedades del agar
nativo y con tratamiento alcalino entre las categorias reproduc-
tivas (figs. 3, 4) no fueron causadas porque en una de las
categorias las propiedades fueran consistentemente menores 0
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interactions  through time occurred in most agar-property
values (tables 1, 2). The only exception was in S of native agar
from G. cornea, where carposporic plants always contained
more sulfate than plants from the URC group (fig. 3g).
Nonetheless, in this case the range values were comparable in
both reproductive categories. Larger GS for native agar (fig. 3)
and smaller S for alkali-treated agar (fig. 4) from carposporic
plants of G. crassissima were also registered. However, only
three pairs of data were included on which to base these two
comparisons.

Relationships between properties of native and alkali-
reated agar of reproductive categories from G. cornea and
G. crassissima did not follow consistent patterns (table 4). For
example, a significant positive correlation between AG and S
was found for alkali-treated agar from carposporic plants of
G. cornea, but a negative one was found between the same
properties for native agar from URC plants of G. crassissima
(table 4). High correlation values found between agar
properties ot carposporic plants of G. crassissima (table 4)
were not significant because of the small number of pairs
(three) of the data that were analyzed. Relationships between
agar properties of pooled reproductive categories within each
species also varied depending on the factor being evaluated
(table 3).

mayores que ¢n la otra, puesto que ocurrieron interacciones
significativas a lo largo del tiempo en la mayoria d¢ los valores
de tales propicdades (tablas 1, 2). La Gnica excepeion fue en ¢l
contenido de S del agar nativo de G. cornea, en ¢l que las plan-
tas carposporicas siempre tuvieron mas S que las de CRI
(fig. 3g). Sin embargo, en este caso el rango de valores fue
comparable en ambas categorias reproductivas. También se
registraron valores mayores de FG en el agar nativo (fig. 3) y
menor contenido de S para el agar alcalino (fig. 4) de plantas
carpospoéricas de G. crassissima. Sin embargo, en esas compa-
raciones soOlo se usaron tres pares de datos.

Las relaciones lineales entre las propiedades del agar nativo
y del alcalino no presentaron un patrén consistente en las
categorias reproductivas de G. cornea y G. crassissima
(tabla 4). Por ejemplo, se encontré una correlacion positiva
significativa entre AG y S para el agar alcalino de plantas
carpospéricas de G. cornea, pero la correlacion fue negativa
entre las mismas propiedades para el agar nativo de plantas
de CRlde G. crassissima (tabla 4). Los valores de correlacion
altos que se encontraron entre propiedades del agar de
plantas carpospdricas de G. crassissima (tabla 4) no fueron
significativos, debido al reducido nimero de pares de muestra
(tres) analizados. Las relaciones lineales entre especies (con
categorias reproductivas analizadas en conjunto) también
variaron, dependiendo de los factores evaluados (tabla 3).

Table 3. Analysis of variance and significance values for the yield and properties of native and alkali-treated agar
from Gracilaria comea and G. crassissima. A = species, B = fime and A x B = interaction. The two reproductive

categories recognized in this study were analyzed together.

Tabla 3. Andlisis de varianza y valores de significancia del rendimiento y propiedades del agar nativo y con
tratamiento alcalino de Gracilaria cornea y G. crassissima. A = especie, B = tiempo y A x B = interaccién. Las dos
categorias reproductivas reconocidas en este estudio se analizaron en conjunto.

Source of variation

Native agar

Alkali-treated agar

df F P df F P

Agar yield

A 1 27.06 0.000** 1 16.76 0.000**

B 8 9.10 0.000** 6 15.58 0.000**

AxB 8 2.94 0.006** 6 1.76 0.125ns
Gel strength

A 1 6.06 0.015* 1 45.69 0.000**

B 8 55.81 0.000** 6 75.71 0.000**

AxB 8 6.98 0.000** 6 3.46 0.005**
3,6-anhydrogalactose

A 1 189.58 0.000** 1 52.44 0.000**

B 8 23.16 0.000** 6 1.61 0.153ns

AxB 8 10.73 0.000** 6 5.57 0.000**
Sulfate content

A 1 1.68 0.197ns t 5.67 0.020*

B 8 47.40 0.000** 6 6.72 0.000**

AxB 8 5.77 0.000** 6 2.67 0.021*

** Highly significant (P < 0.01), * significant (P < 0.05), ns = not significant.
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Figure 5. Agar yield (% dry weight), gel strength (g cm~2) of 1.0% agar
solution, 3,6-anhydrogalactose content (%) and sulfate content (%) of native
and alkali-treated agar from Gracilaria comea (filled squares) and G.
crassissima (filled circles). Mean values + standard error of pooled agar
determination of two reproductive categories.

Figura 5. Rendimiento de agar (% de peso seco), fuerza de gef (g cm2) de
agar 1.0%, y contenido de 3,6-anhidrogalactosa (%) y sulfatos (%) de agar
nativo y con tratamiento alcalino de Gracilaria cornea (cuadrados) y G.
crassissima  (circulos). Valores promedio + eror estandar de
determinaciones agrupadas en cada especie dei agar de dos fases
reproductivas.

Discussion
Agar yield

In the following paragraphs, agar properties are discussed
separately, when possible. Our results on native (20.8-34.6%)
and alkali-treated (10.1-21.2%) AY from G. cornea
(20.8-34.6%) were comparable to the ranges of native
(17.6-42.1%) and alkali-treated (14.5-31.6%) values of AY
reported by other authors (Humm and Williams, 1948; Diaz-
Piterrer and Caballer-de-Pérez, 1964; Hong et al, 1969;
Rincones-Ledn, 1990; Freile-Pelegrin and Robledo, 1997b;
Marinho-Soriano et a/., 2001). However, those values are
much lower than the 50.2%, 52.0% and 75.7% values of AY
reported by Diaz-Piferrer and Caballer-de-Pérez (1964),
Durairatnam (1980) and Garza-Barrientos and Gonzalez-
Alanis (1981), respectively. The 50.2% and 52.0% AY figures

Discusion
Rendimiento de agar

Las propiedades del agar se discutieron por separado,
cuando fue posible. Nuestros resultados de RA nativo (20.8-
34.6%) y con tratamiento alcalino (10.1-21.2%) de G. cornea
fueron comparables a los rangos de valores (17.6-42.1% y
14.5-31.6%, respectivamente) reportados por otros autores
(Humm y Williams, 1948; Diaz-Piferrer y Caballer-de-Pérez,
1964; Hong et al., 1969; Rincones-Ledn, 1990; Freile-Pelegrin
y Robledo,1997b; Marinho-Soriano ef af., 2001). Sin embargo,
estos valores son mucho menores que los valores de RA
reportados por Diaz-Piferrer y Caballer-de-Pérez (1964),
Durairatnam (1980) y Garza-Barrientos y Gonzalez-Alanis
(1981), de 50.2%, 52.0% y 75.7%, respectivamente. Los dos
primeros valores se obtuvieron de plantas que se enjuagaron y
secaron repetidamente antes de la extraccion. El ultimo valor
(75.7%) parece ser irregular, puesto que las otras mediciones
difieren mucho de ese valor solitario. Los valores medios
de RA nativo de plantas de G. crassissima obtenidos en
nuestro estudio (13.2-35.7%) fueron comparables a los valores
(28.2-44.6%) registrados por Diaz-Piferrer y Caballer-de-
Pérez (1964) y Lahaye et al. (1988).

Las correlaciones positivas significativas que se encontra-
ron en este estudio entre RA y FG a niveles intraespecifico e
interespecifico de agar nativo y con tratamiento alcalino fueron
similares al estudio de Friedlander (1991). En cuatro ocasiones
se encontraron correlaciones positivas entre RA y S, a niveles
intraespecifico e interespecifico, similar a lo reportado por
Sasikumar er al. (1997). Sin embargo, también se encontrd
una correlacién negativa significativa entre las dos ultimas
caracteristicas del agar a nivel interespecifico (tabla 5).

Fuerza de gel

Los registros de FG del agar 1.5% nativo (13-130 g cm™2) y
algunos del agar con tratamiento alcalino (335-447 g cm~2) de
G. cornea encontrados por otros autores (Humm y Williams,
1948; Diaz-Piferrer y Caballer-de-Pérez, 1964; Hong et al.,
1969; Durairatnam, 1980; Rincones-Le6n, 1990; Freile-
Pelegrin y Robledo, 1997a) se encuentran dentro del rango o
son menores a nuestros resultados de FG del agar 1.0%, nativo
(40-213 g cm™2) y con tratamiento alcalino (97-722 g cm-?),
indicando que el agar de G. cornea del Caribe mexicano es
mas resistente. Ademas, Freile-Pelegrin y Robledo (19974,
1997b) reportaron valores maximos de FG del agar 1.5% de
1653 y 1758 g cm2, respectivamente, los cuales son mayores
que el valor méximo medio registrado en el presente estudio,
para el agar 1.5% (1020 g cm-%). Freile-Pelegrin y
Robledo (1997a) también encontraron valores mas altos de
RA (35.6-42.1%) que los nuestros. Su sitio de trabajo y el
nuestro se encuentran en la Peninsula de Yucatan, pero uno en
el litoral del Golfo de México y el otro en el del Caribe, respec-
tivamente. Las aguas frias de surgencia, ricas en nutrientes, en
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Table 4. Correlation coefficient matrix of the native (fopdiagonal) and alkali-treated (bottom diagonal) agar yield, gelstrength (GS),
3,6-anhydrogalactose content (3,6-AG) and sulfate content (SO,) from carposporic and undetermined reproductive category plants of

Gracilaria cornea and G. crassissima.

Tabla 4. Matriz de coeficientes de correlacion entre el rendimiento, fuerza de gel (GS), y contenido de 3,6-anhidrogalactosa (3,6-AG) y suifatos
(SO,) de agar nativo (diagonal superior) y con tratamiento alcalino (diagonal inferiar), de plantas carposporicas y categoria reproductiva

indeterminada de Gracilaria corneay G. crassissima.

Carposporic Undetermined
Yield GS 3,6-AG SO, Yield GS 3,6-AG SOy

Gracilaria cornea

Yield - 0.20 -0.80* 0.40 - 0.78* -0.61 0.84**

GS 0.78 - -0.49 0.85* 0.90** - -0.27 0.45

3,6-AG -0.88* —0.85 - -0.63 0.32 0.64 - -0.66

SO, -0.71 -0.88* 0.91* - -0.64 -0.65 -0.37 -
Gracilaria crassissima

Yield - -0.01 0.53 —0.81 - 0.83** _0.85*+ 0.81**

GS 0.11 - -0.85 0.59 0.85* - —0.86** 0.83**

3,6-AG 0.61 0.86 - -0.93 -0.34 -0.61 - —0.98**

SO, —0.40 —0.95 -0.97 - -0.65 -0.65 0.48 -

** Highly significant (P < 0.01), * significant (P < 0.05).

were obtained when plant material was repeatedly rinsed and
dried prior to extraction. The latter value (75.7%) seems
irregular since the other measurements differ greatly from this
solitary value. Mean values of AY from native G. crassissima
plants obtained in our study (13.2-35.7%) were comparable to
the values (28.2-44.6%) registered by Diaz-Piferrer and
Caballer-de-Pérez (1964) and Lahaye et al. (1988).

Significant positive correlations found in this study
between AY and GS at the intraspecific and interspecific levels
tor native and alkali-treated agar were similar to the results of
Friedlander (1991). On four occasions, AY and S were also
positively correlated at the intraspecific and interspecific
levels, similar to that reported by Sasikumar et al. (1997).
However, in contrast, a significant negative correlation was
also found between the last two agar properties at the inter-
specific level (table 3).

Gel strength

Gel strength records for native (13-130 g cm2) and some
alkali-treated (335-447 g cm2) 1.5% agar solutions from G.
cornea found by other authors (Humm and Williams, 1948;
Diaz-Piferrer and Caballer-de-Pérez, 1964; Hong et al., 1969,
Durairatnam, 1980; Rincones-Ledn, 1990; Ereile-Pelegrin and
Robledo, 1997a), are within the range or lower than our
1.0% agar solution, native (40-213 g cm2) and alkali-treated
(97-722 g cm?), indicating that agar from G. cornea from the
Mexican Caribbean is stronger. In addition, using 1.5% agar
solutions, Freile-Pelegrin and Robledo (1997a, 1997b)
reported maximum mean GS values of 1653 and 1758 g cm™,
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el litoral del Golfo de México de la peninsula (Merino, 1997)
pueden incrementar el nitrégeno en el tejido de G. cornea, con
un concomitante incremento en la FG del agar (Patwary y van
der Meer, 1983a; Craigie et al., 1984; Bird, 1988; Martinez y
Buschmann, 1996). Por el contrario, las aguas relativamente
mas calidas en el litoral del Caribe de la peninsula pudieron
causar en el agar de las plantas de nuestro sitio de estudio una
disminucion en la FG (Craigie y Wen, 1984) y en el RA
(Christiaen et al., 1987; Bird, 1988; Castro, 1996).

Diaz-Piferrer y Caballer-de-Pérez (1964) reportaron valo-
res de FG de G. crassissima comparables (103-132 g cm™) a
nuestros resultados para el agar 1.0% (22-185 g cm™2).
También registramos valores medios de FG del agar 1.5% de
G. crassissima entre 1266 y 1281 g cm2, los cuales son mayo-
res (P < 0.006 ) que el valor medio (1020 g cm™?) obtenido para
G. cornea. Lahaye et al. (1988) mencionaron que la FG de G.
crassissima, que midieron en N ¢cm2, era comparable o mejor
que la del agar comercial o agarosa. De esta manera, los
valores de FG encontrados en este estudio indican que las dos
especies de Gracilaria son una fuente potencial de agar para
uso comercial.

En dos ocasiones se encontr6 una correlacion negativa
comin entre FG y S (Yaphe y Duckworth, 1972) a niveles
intraespecifico e interespecifico. Sin embargo, también se
encontraron correlaciones positivas entre esas propiedades del
agar en tres ocasiones, de manera similar a lo reportado por
Bird et al. (1981) y Castro (1996). Al igual que Bird et al.
(1981), nosotros también encontramos correlaciones negativas
entre FG y AG para G. crassissima.
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respectively. These values are higher than the mean maximum
value recorded in the present study for 1.5% solutions (1020 g
cm 2). Freile-Pelegrin and Robledo (1997a) also found higher
native AY values (35.6—42.1%) than we did. Both studies were
carried out in the Yucatan peninsula, but on the Gulf of Mexico
and the Caribbean sides, respectively. Upwelled cold and
nutrient-rich waters on the Gulf of Mexico side of the
peninsula (Merino, 1997) could have increased tissue nitrogen
of G. cornea with concomitant higher agar GS (Patwary and
van der Meer, 1983a; Craigie ef al., 1984; Bird, 1988; Martinez
and Buschmann, 1996). Conversely, relatively warmer waters
along the Caribbean side of the peninsula could have caused
fower agar GS (Craigie and Wen, 1984), as well as lower AY
(Christiaen et al., 1987; Bird, 1988; Castro, 1996) values for
the plants of our study site.

Diaz-Piferrer and Caballer-de-Pérez (1964) reported
GS values from native agar of G. crassissima comparable
(103~132 g cm~?) to that of our 1.0% agar gel (22-185 g cm™3).
Also, we registered mean GS values for 1.5% agar solutions of
G. crassissima between 1266 and 1281 g cm=?, which are
higher (P < 0.006 ) than the mean value (1020 g cm™?) obtained
for G. cornea. Lahaye ef al. (1988) mentioned that the GS of
G. crassissima they measured (in N cm2) was comparable or
better than that of commercial agar or agarose. Thus, the GS
values reported herein indicate that the two species are a
potential source for commercial use.

A common negative correlation between GS and S (Yaphe
and Duckworth, 1972) was found twice in this study at the

Table 5. Correlation coefficient matrix of the native (top diagonal) and
alkali-treated (bottom diagonal) agar yield, gel strength (GS), 3.6-
anhydrogalactose content (3,6-AG) and sulfate content (SO,) of Gracilaria
comea and G. crassissima. The twa reproductive categories recognized in
this study were analyzed together.

Tabla 5. Matriz de coeficientes de correlacion entre el rendimiento, fuerza
de gel (GS), y contenido de 3 6-anhidrogalactosa (3,6-AG) y sulfatos (SO,)
de agar nativo (diagonal superior) y con tratamiento alcaline (diagonai
inferior) de Gracilaria comea y G. crassissima. Las dos categorias
reproductivas reconocidas en este estudio se analizaron en conjunto.

Yield GS 3,6-AG SO,

Gracilaria cornea

Yield - 0.67 —0.71* 0.76*

GS 0.84* ~ -0.25 0.51

3,6-AG 0.85* 0.73 ~ —0.87**

SO, -0.86* -0.74 -0.76* -
Gracilaria crassissima

Yield - 0.93** -0.88**  0.84**

GS 0.77* ~ —0.87**  0.87**

3,6-AG -0.08 -0.34 - —0.97**

SO, -0.71 -0.79*  -0.07 -

™ Highly significant (P < 0.01), * significant (P < 0.05).
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Contenido de 3,6-anhidrogalactosa y sulfatos

Los rangos de los registros de contenido de AG (Hong et
al., 1969; Garza-Barrientos y Gonzalez-Alanis, 1981; Freile-
Pelegrin y Robledo, 1997a) del agar nativo (31.6-40.0%) y con
tratamiento alcalino (32.6-47.3%), al igual que el S del agar
nativo (2.9-3.3%) y del alcalino (1.2-4.25%) de G. cornea,
son comparables a nuestros resultados (AG de 36.6-44.7% y
39.2-459%, y S de 2.6-5.2% y 1.4-2.8%, para agar nativo y
con tratamiento alcalino, respectivamente). Sin embargo, regis-
tramos uno de los valores mas altos de S, de agar nativo
(5.2%), conocido para especies tropicales de Gracilariaceae
(entre 1.5% y 5.5%; Sasikumar et al., 1997, y Freile-Pelegrin y
Robledo, 19974, respectivamente). Oyieke (1994) sugiri6 que
el agar de especies de Gracilariaceae tropicales generalmente
contenia mas S que el de las especies de aguas templadas. Esta
hip6tesis no se sostiene para el agar nativo, del cual se ha
medido uno de los valores mayores de S (10.0%) en una espe-
cie templada (Whyte ef a/., 1981). Por su parte, Rebello e/ a/.
(1997) infirieron que la FG del agar de especies de Gracilaria-
ceae tropicales serfa menor que la de especies templadas. Sin
embargo, especies tropicales particulares pueden tener agar
con FG mayores que especies templadas particulares. Por
ejemplo, uno de los valores mas altos de FG del agar alcalino
de una especie tropical (1758 g cm2), reportado por Freile-
Pelegrin y Robledo (1997b), no fue alcanzado por el agar
extraido de especies templadas (Abbott, 1980; Christeller y
Laing, 1989; Matsuhiro y Urzida, 1990; Martinez vy
Buschmann, 1996).

La falta de patrones consistentes y las correlaciones
contrastantes encontradas en este estudio entre las propiedades
del agar nativo y del alcalino a niveles intraespecifico e
interespecifico no tienen explicaciones sencillas (Bird et al.,
1981; Ekman y Pedersen, 1990) y estan fuera de los objetivos
de este estudio.

Diferencias intraespecificas de agar

El agar nativo y el sujeto a tratamiento alcalino de plantas
carpospéricas vs. plantas de CRl de G. corneay G. crassissima
fueron significativamente diferentes en RA, FG y S. El conte-
nido de AG del agar nativo de ambas categorias reproductivas
de G. crassissima también fue diferente. Sin considerar que
las plantas de CRI estan compuestas principalmente de plantas
tetrasporicas, nuestros resultados indican claramente que las
propiedades del agar de las plantas carpospodricas fueron dife-
rentes a las del resto de las fases reproductivas. Asi, existieron
diferencias intraespecificas en el agar de G. cornea y en el de
G. crassissima. Sin embargo, las diferencias en la segunda
especie deben tomarse con precaucion, ya que se basaron sélo
en comparaciones de tres pares de valores medios. En la mayo-
ria de los factores existieron interacciones significativas, indi-
cando que las diferencias se debieron a ciclos desacoplados en
las propiedades del agar, mas que a los rangos de valores. En
otras palabras, los rangos de valores en las propiedades del
agar de ambas categorias reproductivas fueron equivalentes,
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intraspecific and interspecific levels. However, positive
correlations between those agar properties were also found on
three occasions, as also reported by Bird er al. (1981) and
Castro (1996). Like Bird ef al. (1981), we also found negative
correlations between GS and AG for G. crassissima.

3.6-anhydrogalactose and sulfate content

Ranges of recorded AG (Hong et al, 1969; Garza-
Barrientos and Gonzalez-Alanis, 1981; Freile-Pelegrin and
Robledo, 1997a) trom native (31.6-40.0%) and alkali-treated
(32.6-47.3%) agar, as well as S from native (2.9-5.5%) and
alkali-treated (1.2-4.25%) agar of G. cornea, are comparable
to our results (AG of 36.6-44.7% and 39.2-45.9%, and S of
2.6-3.2% and 1.4-2.8%, for native and alkali-treated agar,
respectively). Nonetheless, we measured one of the highest S
values from native agar (5.2%) known for a tropical species of
Gracilariaceae (ranging from 1.5% to 5.5%; Sasikumar et al,,
1997, and Freile-Pelegrin and Robledo, 1997a, respectively).
Oyieke (1994) suggested that agar from tropical Gracilariaceae
generally contained more sulfates than species from temperate
waters. This hypothesis was not supported for native agar, for
which one of the largest values of S (10.0%) has been mea-
sured for a temperate species (Whyte et al., 1981). Rebello et
al. (1997) inferred that agar GS from tropical Gracilariaceae
would be lower than those from temperate species. However,
particular tropical species may contain stronger agar gels than
particular temperate ones. Thus, one of the largest GS values
for alkali-treated agar from a tropical species (1758 g cm™),
reported by Freile-Pelegrin and Robledo (1997b), was not
equaled by agars extracted from temperate species (Abbott,
1980; Christeller and Laing, 1989; Matsuhiro and Urzua, 1990;
Martinez and Buschmann, 1996).

The lack of consistent patterns and the contrasting correla-
tions found in the present study within the native and alkali-
treated agar properties at the intraspecific and interspecific
levels have no simple explanations (Bird et al., 1981; Ekman
and Pedersen, 1990) and are beyond the aims of this study.

Intraspecific agar differences

Native and alkali-treated agar of carposporic vs URC
plants of G. cornea and G. crassissima were significantly dif-
ferent in AY, GS and S. Native AG was also different between
the reproductive category plants of G. crassissima. Despite the
fact that URC plants were mainly composed of tetrasporic
plants, our results clearly indicate that the agar properties from
carposporic plants were different from the rest of the reproduc-
tive phases. Thus, intraspecific agar differences existed within
G. cornea and G. crassissima. The difference for the second
species must be taken with caution since it was based only on
three pairs of mean value comparisons. Significant interactions
existed in most factors, indicating that the differences were
more a matter of uncoupled cycles in agar properties rather
than in the range values. In other words, range values of agar
properties of both reproductive categories were equivalent, but

pero sus valores menores y mayores no coincidieron necesaria-
mente. Estos resultados son similares a los de Whyte et af.
(1981), quienes reportaron diferencias en las caracteristicas del
agar entre fases reproductivas, las cuales dependieron de
fluctuaciones estacionales, no en los valores absolutos.
También se encontraron diferencias intraespecificas en creci-
miento y biomasa en G. cornea v G. crassissima (datos no
publicados), lo mismo que en otras especies de Gracilariaceae
(Whyte et al, 1981; Pickering er al, 1990; Gerung et al.,
1997). De esa manera, las diferencias en la biologia propia del
nivel intraespecifico pudieron originar diferencias en las
propiedades del agar a ese nivel.

Nuestros resultados indican que no es apropiado atribuir
valores mayores o menores de todas las propiedades del agar a
una fase reproductiva particular. Por ejemplo, las plantas
carpospdricas de una especie de Gracilariaceae pueden tener
contenido de S mayor (fig. 3g) o menor (Marinho-Soriano et
al., 1999), mientras que las plantas tetrasporicas pueden tener
agar con FG mayor (Kim y Henriquez, 1979) o igual
(Pickering et al., 1990) que otras fases reproductivas. También,
el nimero de propiedades del agar que es diferente entre fases
nucleares depende de la especie. Por ejemplo, algunas especies
presentan diferencias en RA y/o FG (tablas 1, 2), mientras que
otras no las presentan (Yao et al., 1984; Marinho-Soriano et al.,
1999). En consecuencia, no existe un patron general aparente
en cuanto a las diferencias en las propiedades del agar entre
fases reproductivas de especies Gracilariaceae.

El potencial de uso comercial de las fases reproductivas de
especies Gracilariaceae, dependiendo de las propiedades de su
agar, es muy limitado: cuando se han reportado diferencias, los
rangos de valores son comparables. En mutantes, se han obte-
nido diferencias mayores que las registradas entre fases repro-
ductivas. Los valores de FG para el agar nativo y el alcalino del
mutante MP40 fueron un orden de magnitud mayores que los
de otros mutantes y tipos silvestres de Gracilaria tikvahiae
(Patwary y van der Meer, 1983b). Por ¢llo, hasta ahora el bene-
ficio comercial de las diferencias de agar puede buscarse mas
bien examinando especies diferentes o mutantes, que entre
fases reproductivas de especies Gracilariaceae. Por otro lado,
las diferencias en las mediciones de agar (y biologicas) entre
fases reproductivas, cuando se presenten, pueden tener una
relevancia mas ecoldgica que econdmica.

Diferencias interespecificas de agar

Gracilaria cornea y G. crassissima tuvieron diferencias
significativas en RA, FG y AG en su agar nativo y con trata-
miento alcalino. También el contenido de S de agar alcalino fue
diferente entre las dos especies. Diferencias interespeciticas
similares en caracteristicas del agar se han reportado entre
otras especies Gracilariaceae coexistentes (Pondevida y
Hurtado-Ponce, 1996; Falshaw et al., 1999). Como ya se men-
ciond, las dos especies de Gracilaria incluidas en este trabajo
igualmente presentaron diferencias en aspectos fenologicos y
ecoldgicos (Espinoza-Avalos, no publicado). De manera

204



Lspinoza-Avalos ef al.: Agar from two Gracilaria species

their low and high values were not necessarily coincident.
These findings are similar to those of Whyte et al. (1981), who
reported differences in agar properties between life stages
depending upon seasonal fluctuations, but not in absolute
values. Growth and biomass differences at the intraspecific
level have been found between G. cornea and G. crassissima
(data not shown), as has also been found for several species of
Gracilariaceae (Whyte et al, 1981; Pickering et al., 1990;
Gerung et al., 1997). Thus, difterences in underlying biology at
the intraspecific level may have lead to inequalities in agar
properties at this level.

Our results indicate that it is not appropriate to attribute
generally higher or lower values for all agar properties of a
particular reproductive stage. For example, carposporic plants
of a given Gracilariaceae species may have higher (fig. 3g) or
lower S (Marinho-Soriano et al, 1999), while tetrasporic
plants may have harder (Kim and Henriquez, 1979) or equal
strength (Pickering ef al., 1990) agar gels than other life stages.
Also, the number of agar properties that is different between
nuclear phases depends on the particular species. For example,
some species present differences in AY and/or GS (tables 1, 2),
but not other species (Yao et al., 1984; Marinho-Soriano et al.,
1999). Thus, no general pattern is apparent for agar property
differences between reproductive stages of Gracilariaceae
species.

The potential for economic use of different reproductive
stages of Gracilariaceae species depending on its agar proper-
ties is very limited. When differences have been reported,
range values have been comparable. Larger differences than
those registered between reproductive phases have been
obtained from particular mutants. Values from both native and
alkali-treated agar GS from the MP40 mutant were one order
of magnitude greater than those from other mutants and wild
types of G. tikvahiae (Patwary and van der Meer, 1983b).
Therefore, up to now, commercially meaningful agar differ-
ences can better be researched by examining different species
or various mutants rather than within the various reproductive
stages of Gracilariaceae. Thus, differences in agar (and
biological) measurements between reproductive phases, when
present, may have more ecological than economic relevance.

Interspecific agar differences

Native and alkali-treated agar of G. cornea and
G. crassissima were significantly different in AY, GS and AG.
Sulfate in alkali-treated agar was also different between the
two species. Similar interspecific differences in agar character-
istics have also been reported for other coexisting Gracilari-
aceae species (Pondevida and Hurtado-Ponce, 1996; Falshaw
et al., 1999). As mentioned above, the two Gracilaria species
included in this study also exhibited differences in phenologi-
cal and ecological aspects (Espinoza-Avalos, unpublished).
Similarly, Marinho-Soriano et al. (1998) reported different
phenologies for two coexisting Gracilariaceae species from the
Mediterranean. Thus, biological differences reflect unequal
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similar, Marinho-Soriano es al. (1998) reportaron diterencias
tenoldgicas de dos especies de Gracilariaceae coexistentes en
el Mediterranco. De esta manera, diferencias biologicas refle-
jan respuestas fisioldgicas desiguales, las que pueden ayudar a
explicar las divergencias en la cantidad y calidad del agar entre
ambas especies de Gracilaria medidas aqui. Bengtsson et al.
(1994) sugirieron que las diferencias fenoldgicas entre especies
de plantas terrestres pudieran explicar su habilidad de coexistir
en simpatria (Huntly et al., 1996; Pickering et al., 1996). Esta
hipétesis se ha fortalecido con especies de plantas congenéri-
cas terrestres (Pyke, 1990; Shibata y Nakashizuka, 1995). Asi,
las dos especies congenéricas de Gracilaria analizadas aqui
pueden coexistir debido a sus respuestas fenoldgicas y ecologi-
cas diferentes al ambiente de Bajo Pepito. Eventualmente, esas
diferencias fenologicas se registran como diferencias en las
propiedades del agar, ambas a nivel interespecifico e intraespe-
cifico. Se concluye que las divergencias en las propiedades del
agar entre G. cornea y G. crassissima son consecuencia de
divergencias biolégicas entre los dos taxones.
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physiological responses, which may explain the divergences in
quantity and quality of agar between both species of Gracilaria
measured herein. Bengtsson et al (1994) suggested that
different phenological and demographic processes between
terrestrial plant species could explain their ability to coexist in
sympatry (Huntly et al, 1996; Pickering et al., 1996). This
hypothesis has been supported for some congeneric terrestrial
plant species (Pyke, 1990; Shibata and Nakashizuka, 1995).
Thus, the two congeneric species of Gracilaria examined
herein may be able to coexist because of species-specific
differences in phenological and ecological responses to the
environment at Bajo Pepito. In turn, those phenological
differences are registered as ditferences in agar properties, both
at the interspecific and the intraspecific level. We conclude
that divergences in agar properties between G. cornea and
G. crassissima are a consequence of biological divergence of
the two taxa.
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