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Capitulo 1 Introduccién general

Capitulo 1

Introduccién general

1.1. El género Diadema y el estado actual de las poblaciones de

Diadema aff. antillarum en el Atlantico oriental

El género Diadema esta distribuido por toda el drea circuntropical y existen
siete especies descritas segutin la revision de Lessios et al. (2001a): D. setosum (Leske)
y D. savignyi (Audouin) presentes en el Indo-Pacifico; D. paucispinum (A. Agassiz)
en el archipiélago de Hawai; D. mexicanum (A. Agassiz) en el Pacifico este, desde el
Golfo de California hasta el golfo de Panama sobre el continente e incluyendo las
islas ocednicas hasta Galdpagos; D. ascensionis (Mortensen) en las islas de
Ascension, St. Helena y Fernando de Noronha; D. palmeri (Baker) en Nueva Zelanda;
y D. antillarum Philippi, que se encuentra en el Atlantico occidental, desde las costas
de Florida hasta el sur de Surinam y a lo largo de las islas de Caribe desde las
Bermudas, y en el Atldntico oriental en Madeira, Salvajes, Canarias, Islas de Cabo
Verde y Golfo de Guinea. Cada una de las especies presenta un area de distribucion
extensa, debido a que poseen larvas plancténicas que viven largo tiempo en el
ambiente peldgico, aunque recientemente los estudios genéticos ponen de manifiesto

la existencia de nuevas especies y se restringen bastante dichas distribuciones.
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Actualmente, después de la revision filogenética mediante analisis del ADN-
mitocondrial realizada por Lessios et al. (2001a), el nimero de especies dentro del
género Diadema deberia aumentar a diez. Tres de las especies descritas, entre las que
se encuentra D. antillarum, han sufrido una especiacion alopétrica (debida al
aislamiento geogrifico) que las ha llevado a separarse genéticamente. En el caso
concreto de esta especie, los mencionados autores distinguen una forma o tipo (a)
distribuida por el Atldntico occidental y central (ejemplares atribuidos a D.
ascensionis) y otra forma o tipo (b) en el Atldntico oriental. Se piensa que con la
apertura del Atlantico el flujo larvario se interrumpi6 entre ambas orillas y ha habido
una notable separacién de los integrantes de la antigua metapoblacion. En este
sentido, para referirnos a la especie objeto de la presente tesis o forma “b”
hablaremos de Diadema aff. antillarum, puesto que D. antillarum fue descrita
originariamente de las Antillas por Philippi (1845). Su distribucién comprende desde
las aguas de Madeira hasta el Golfo de Guinea, incluyendo las islas Salvajes,
Canarias y Cabo Verde; sobre el litoral continental africano su limite norte no es bien
conocido, pero seguro que no se encuentra por encima de Cabo Blanco (A. Brito

com. pers.).

Ecolégicamente hablando y en relacion con su gran capacidad
transformadora, Diadema aff. antillarum (Figura 1) se ha convertido en las dltimas
décadas en la especie marina mds importantes de las islas Canarias (Brito et al.,
1984; Aguilera et al., 1994; Herrera et al., 2000; Brito et al., 2001; Brito et al., 2004
Tuya et al., 2004 a y b; Herndndez et al., 2005a), Madeira (Abreu et al., 1995; Alves
et al., 2001) e islas Salvajes (Brito y colaboradores, datos sin publicar). Las
poblaciones presentan actualmente unas densidades muy altas en la mayor parte de
los fondos infralitorales rocosos, llegando incluso a valores medios de 10

P 2 .
individuos/m” en algunas &reas, donde las coberturas de macroalgas quedan
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reducidas drasticamente (Aguilera et al., 1994; Alves et al., 2003; Brito et al., 2004;
Tuya et al., 2004 a y b). Estos fondos limpios de algas y densamente cubiertos de
erizos son localmente conocidos como “blanquizales” o “ericeras” (Figura 2). En
algunas de las islas el blanquizal llega a crear una verdadera orla en la franja rocosa
costera (0-50 m de profundidad) (Figura 2), ocupando hasta un 74,9 % de la misma
en el caso de la isla de Tenerife (J. Barquin, com. pers.), con la dnica diferencia de
que la cota batimétrica de su borde superior estd a menos profundidad en los sectores
abrigados (de 0,5 a 5 m normalmente) y a mayor profundidad en los de mds alto
hidrodinamismo (de 10 a 15 m normalmente) (Brito et al., 2004). De esta forma, las
zonas costeras mds afectadas por los erizos son las orientadas al sur, puesto que en
ellas encuentran las condiciones de calma idéneas para realizar su accién
ramoneadora hasta fondos muy someros (Alves et al., 2001). No obstante, existe una
gran variabilidad geografica en la distribucién, abundancia y caracteristicas de las
poblaciones de este macroinvertebrado (Brito et al., 2004; Tuya et al., 2004a;
Hernandez et al., 2005b).

En las islas de Cabo Verde, de donde no existen datos publicados, por lo que
sabemos Diadema aff. antillarum se encuentra generalmente en bajas densidades,
preferentemente refugiado en cuevas y otras oquedades (A. Brito y J. M. Falcén, obs.
pers.). No se observan blanquizales originados por esta especie y el fondo rocoso
costero estd ocupado fundamentalmente por una mezcla de algas y antozoos con
zooxantelas en simbiosis (escleractinias, hidrocorales y zooantideos), mientras que
debajo de los 20 m dominan las formaciones de gorgonias y antipatarios (Morri et

al., 2000).
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Del Golfo de Guinea existen también muy pocos datos. S6lo conocemos el
trabajo de John er al. (1992), donde se sefiala a Diadema aff. antillarum como un

herbivoro ramoneador importante que modifica la comunidad algal.

En el caso de Canarias, Unicamente en sectores muy puntuales y de
condiciones especiales, y en un sector mas amplio del Mar de Las Calmas en El
Hierro -la zona més cdlida del archipiélago- se encuentra una situacién en que existe
un claro predominio de las algas en los fondos infra y circalitorales; los datos
correspondientes a las densidades de erizos medidas en Canarias se recogen en la
Tabla 1. En la zona sefialada de la isla de El Hierro aparece un ecosistema mas
estructurado y donde los erizos mantienen densidades bajas, ocupando unicamente
grietas y otras oquedades durante el dia, sin presencia de blanquizales en los fondos

rocosos abiertos (Herndndez et al., 2005b).

Figura 1. Ejemplares del erizo Diadema aff. antillarum.
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Figura 2. Blanquizales originados por Diadema aff. antillarum en diferentes localidades de las islas

Canarias, donde se puede observar el paisaje caracteristico que forman.
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Tabla 1. Densidades medias de Diadema aff. antillarum (n°ind/m?) en diferentes localidades de las

islas Canarias, sefialando aquellas que se encuentran dentro de una reserva marina. La tabla ha sido

confeccionada con 98 localidades muestreadas por el equipo de Ecologia Benténica de la Universidad

de La Laguna (Brito et al. 2004 y datos posteriores sin publicar hasta 2004) y 33 localidades

muestreadas por el equipo de “Canarias por una Costa Viva” (*) (Tuya et al., 2004a). [DS: desviacién

estandar; N: nimero de réplicas en cada localidad].

Isla Reserva Localidad Densidad media DS N
1. Punta La Palometa 0,01 0,02 10

2. Laja Orchilla 0,16 0,17 10

3. Punta de Los Mozos 0,07 0,08 10

4. Punta de las Lajas del Lance 0,22 0,13 10

2 5. Punta de Tecorén 0,19 0,14 10

55 6. Cueva del Diablo 0,2 0,14 10

8 7. Punta de Las Lapillas 0,09 0,06 10

%) 8. Punta de Las Carias 0,05 0,06 10

% 9. Roque Chico 0,07 0,1 10

g 10. La Gabarra 0,09 0,07 12

g é 11. Punta de Los Frailes 0,08 0,1 10
% % 12. Cueva de Los Frailes 0,06 0,07 10
‘U—j é 13. Playa de La Herradura 0,13 0,09 10
14. Muelle de La Restinga 0,04 0,06 10

15. La Restinga * 0,04 0,13 16

16. Bajon de La Restinga * 091 1,38 16

17. Los Joraditos 0,1 0,11 10

18. Roque de La Bonanza 0,08 0,1 10

19. Roque de La Bonanzal * 0,18 0,21 16

20. Central eléctrica* 0,23 0,43 16

21. Punta Grande 0,8 0,7 10

22. Baja Anac6n 0,13 0,23 10

MEDIA 0,17 0,23

23. Punta de Las Llanadas 0,12 0,06 10

g 24. Punta Gorda 297 1.36 10
E 25. Playas de Las Vinagreras 1,77 0,45 10
S 26. Callado Nuevo 1,78 0,98 10
27. El Roque 2,37 1,08 10
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28. Morro Negro 2,55 0,82 10
29. Charco Verde* 0,67 0,97 16
g 30. Punta de Los Bogullos 3,25 1,86 10
£ 31. Punta del Remo 1,75 0,64 10
% 32. Punta Banco 1,88 1,22 10
E 33. Siete Islas 2,18 1,47 10
‘é 34. Vuelta Toro* 2,89 2,79 16
;S 35. La Resbaladera 0,75 0,57 10
g 36.Puntalarga 0.07 0.09 10
37. Punta Larga 1* 2,43 3,15 16
38. Escollera Santa Cruz de La Palma* 0,29 0,36 16
MEDIA 1,73 1,05
39. Roque de Iguala 2,04 0,43 10
40. Punta Narices 29 0,7 10
41. Punta del Becerro 2,94 1,86 10
42. Escollera San Sebastian* 0,28 0,37 16
43. San Sebastian* 0,38 0,72 16
£ 44. Puntallana* 2,9 1,51 16
% 45. Roque de Agulo 3,33 0,36 5
E'?, 46. Hermigua* 2,55 1,84 16
= 47. Laja del Infierno 2,83 0,76 5
48. Punta Sardina 3,47 0,56 10
49. Punta de Los Organos 2,01 0,53 5
50. Los Organos 1,43 0,48 5
51. Roques de Arguamul 2,17 0,33 5
MEDIA 2,57 0,68
52. Teno 6,33 2,26 16
53. Teno 1* 13,92 4,48 16
54. Masca 7,24 3,24 100
55. El Acuario 3,62 2,83 30
56. Cueva de los Cerebros (fuera) 5,65 2,37 30
57. La Tixera 5,79 1,61 90
f*g 58. La Caleta 3,68 1,83 30
% 59. El Balito 7,51 1,43 8
= 60. Los Cristianos* 1,29 2,41 16
61. El Palm-Mar 5,62 1,39 16
62. Punta Rasca (El Banco) 3,39 0,67 5
63. Las Galletas 7,79 2,74 5
64 Agua Dulce 4,05 0,98 10
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65. La Tejita 4,84 1,91 8
66. Montaia Roja 1,86 1,37 10
67. La Jaquita 11,18 2,62 8
68. Abades 9,22 2,17 224
69. El Poris 4,58 1,39 16
70. La Caleta 4,35 1,46 20
71. Boca Cangrejo 5,65 1,32 224
72. Club Ndutico* 0,01 0,09 16
73. Martidnez 8,49 1,62 8
74. La Rapadura 441 0,69 8
75. La Consolacion 3,77 1,35 8
76. La Hondura 5,17 1,51 8
77. Garachico* 0,15 0,35 16
MEDIA 5,37 3,15
78. Sardina del Norte* 5,17 1,64 16
79. Punta del Cardonal 3,37 0,59 10
80. El Juncal 1,76 0,5 10
81. Punta del Tumas 0,97 0,27 10
82. Playa de Las Nieves 0,36 041 10
g 83. Dedo de Dios 1,06 0,86 10
g 84. Punta del Tarajalillo 0,3 0,12 10
L:) 85. Playa Corral del Espino 2,45 1,39 10
g 86. Puntilla de La Caleta 2,33 0,48 10
87. Playa de La Caleta 2,28 1,42 10
88. Las Casillas 0,73 0,38 10
89. El Cabrén* 0,03 0,12 16
90. Puerto deportivo de Las Palmas* 0,1 0,22 16
91. Las Canteras* 0 0 16
MEDIA 1,5 1,44
92. Ajui 0,05 0,06 8
93. Punta de Jandia 0 0 8
94. Jinijinamar 1,05 0,73 16
- 95. Jacomar 4,39 1 8
]
,g 96. Caleta Fuste* 7,61 1,82 16
8 97. Puerto Rosario* 0,89 0,74 16
g 98. El Queso 0,02 0,05 8
e 99. Lobos 8,33 5,24 16
100. El Marrajito 0,06 0,09 8
101. Baja de Fefo 5,79 2,46 8
102. El Calamareo 3,01 1,75 8
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103. Corralejo 6,19 32 16
104. Veril del Marrajo 1,71 1,44 8
MEDIA 3,01 3,09
105. El Pasito 2 1 13
106. Puntagorda 3,54 0,67 10
107. Puerto del Carmen (sur) 6,98 3,51 12
108. Hoyas Hondas 1,07 0,49 10
109. Playa Los Pocillos 3,86 0,36 10
110. Playa Matagorda 3,63 0,8 10
111. Playa Honda 3,18 0,56 10
112. Puerto Naos* 5,67 2,12 16
113. Playa del Tio Joaquin 7,06 1,25 12
114. Mala 5,7 1,26 10
115. Arrieta* 1,66 1,81 16
116. Orzola* 0 0 16
Q % 117. Punta Fariones (Lanzarote) 1,48 0,46 10
% g 118. Punta Fariones1(Lanzarote) 2,76 1,69 10
E E 119. Roque del Este (sotavento) 2,65 0,75 10
{"é’ 120. Roque* (Alegranza) 0 0 16
; 121. Miraflores* (Alegranza) 9,25 2,86 16
g 122. Greta* (Alegranza) 0,08 0,31 16
'f 123. Puerto Viejo* (Alegranza) 4,95 2,94 16
_% 124. Punta de La Mareta (Alegranza) 3,41 1,17 9
é 125. Cuevas Coloradas (Montaiia Clara) 4,05 0,75 10
,f: 126. Veril del Agua* (Montafia Clara) 445 2,32 16
—:': 127. Playa Lambra* (La Graciosa) 10,41 3,49 16
g 128. Ganado* (La Graciosa) 0 0 16
g 129. Montaia Amarilla (La Graciosa) 1,35 0,49 10
E 130. La Caletilla (La Graciosa) 0,09 0,08 10
131. Timanfaya* 10,31 3,46 16
MEDIA 3,69 3,07

Actualmente y con los datos de que disponemos, podemos decir que es la isla
de El Hierro la que presenta las menores densidades poblacionales de erizos, seguida

de Gran Canaria y La Palma, mientras que las mds afectadas serian Tenerife,
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Lanzarote, Fuerteventura y La Gomera en ese orden. Sin embargo, es necesario
puntualizar que las densidades en islas como Gran Canaria y La Palma pueden estar
subestimadas, ya que el nimero de localidades estudiadas es bajo y seria necesario
hacer un muestreo més exhaustivo en algunas de sus orientaciones; por ejemplo, en
el caso de Gran Canaria, como podemos observar en la figura 3, no existe ningtn
muestreo en la costa suroeste, donde es muy probable que las densidades del erizo
sean elevadas al encontrarse al abrigo de los vientos alisios. En todo caso, no cabe la
menor duda de que Tenerife es la isla que presenta las mayores densidades de
Diadema aff. antillarum, o lo que es lo mismo una mayor degradacién de sus fondos

rocosos, y El Hierro la de menores densidades y mejor estado de conservacion.

A la vista de los datos disponibles hasta el momento, puede ser precipitado
hablar de patrones de densidad de Diadema aff. antillarum en Canarias, aunque
parece existir una tendencia a mayores densidades en las islas centrales y orientales y
un gradiente de disminucién hacia las islas occidentales, las mds cdlidas, con la
excepciéon de Gran Canaria, donde no se ha realizado un ndmero de muestreos
suficientemente representativo. Sin duda, es necesario realizar un mayor esfuerzo de
muestreo en algunas de las islas para poder relacionar las densidades de erizos con
diferentes factores antropicos y ambientales, como pueden ser: grado de
contaminacion (por ejemplo el nimero de emisarios submarinos), nimero de
habitantes, nivel de explotacién pesquera, presencia y abundancia de depredadores
especializados, caracteristicas de las costas, tipos de fondos rocosos, etc. Solo de esta
forma podremos mostrar la existencia de patrones claros y entender mejor la ecologia

de los erizos.
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Figura 3. Mapa de las localidades muestreadas y densidades medias de Diadema aff. antillarum
(ind/m® + desviacién estindar: DS) en las islas Canarias. Se utilizaron los datos del equipo de
investigacion de Ecologia Benténica de la Universidad de La Laguna (Brito et al., 2004 y datos
posteriores sin publicar hasta 2004) y los del equipo de “Canarias por una Costa Viva” (Tuya et al.,

2004a) (datos recogidos en la Tabla 1). -pdgina anterior-

1.2. El papel de los erizos como reguladores de la estructura y
funcion de las comunidades bentdonicas: el caso de Diadema aff.

antillarum

El ramoneo de los herbivoros es un factor determinante de la estructura y
organizacion de los ecosistemas marinos (Vadas, 1985). Muchos investigadores han
comprobado el importante papel que juegan los equinoideos como controladores de
la estructura de las comunidades bentdnicas, por encima incluso de otros herbivoros
(Lawrence, 1975; Lawrence & Sammarco, 1982; Verlaque & Nédélec, 1983;
Verlaque, 1984; Carpenter, 1986; Frantzis et al., 1988; McClanahan & Shafir, 1990;
Vadas & Elner, 1992; Sala, 1997); factores como su talla y capacidad de movimiento
le son favorables para realizar un intenso ramoneo (Luckens, 1974; Dayton, 1975;
Dayton et al., 1977). Las preferencias alimenticias varian entre las distintas especies
de equinoideos, lo que produce efectos diferentes sobre las comunidades bentoénicas,
determinando la proporcién de las especies presa y de esta forma la estructura de las
comunidades algales (Vadas, 1977; Lubchenco, 1978; Lawrence & Sammarco, 1982).
Por otro lado, los equinoideos se encuentran con frecuencia en altas densidades

poblacionales (Moore, 1966; Lawrence, 1975; Mann, 1982; Kingsford & Battershill,

12
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1998; Sala et al., 1998 a y b; Knowlton, 2004), pueden vivir durante varios afios
(Ebert, 1975) y presentar altas tasas de alimentacién, a la vez que pueden persistir

con escasos recursos alimenticios (Lawrence, 1975; Levitan, 1991).

La consecuencia de su intenso ramoneo es la transformacién de extensas
superficies del litoral en zonas dominadas por algas coralindceas costrosas y algunos
invertebrados sésiles, conocidas internacionalmente como “urchin barrens” o “barren
grounds” (Lawrence, 1975; Mann, 1982; Himmelman & Lavergne, 1985; Vadas &
Elner, 1992) y localmente como “blanquizales” en Canarias y Madeira, como ya se
seflal6 con anterioridad. Actualmente, los denominados ‘“barren” pueden ser
considerados como un fenémeno global y, segin algunos autores, estdn relacionados
con la sobreexplotacion de los recursos pesqueros (Sala et al., 1998a; Tuya et al.,
2005a). Como consecuencia de la sobreexplotacion de los depredadores y por un
proceso de cascada trdéfica se daria paso a las altas densidades de erizos, que
eliminarian la cubierta vegetal (Sala & Zabala, 1996; Estes et al., 1998; Pinnegar et
al., 2000; Shears & Babcock, 2002, 2003; Grabowsky, 2004; Graham, 2004).
Generalmente, estos ambientes poseen menos biodiversidad y crecimiento algal que
zonas no transformadas adyacentes (Behrens & Lafferty, 2004; Grahan, 2004). Tales
formaciones han sido descritas en costas templadas (Mann, 1982; Scheibling &
Stephenson, 1984; Miller, 1985; Estes & Palmisiano, 1974; Duggins, 1989; McShane
& Naylor, 1991; Vadas & Elner, 1992; Andrew, 1993), subtropicales (Aguilera et al.,
1994; Alves et al., 2003; Brito et al., 2004; Tuya et al., 2004a) y tropicales (Ogden et
al., 1973; Sammarco, 1982; Hay, 1984; John et al., 1992; McClanahan 2000). Por
este motivo, y a pesar de la controversia que existe en la actualidad con el término
“especie clave” (De Leo & Levin, 1997; Khanina, 1998; Piraino & Fanelli, 1999;
Davic, 2000, 2002 y 2003; Higdon, 2002), en muchos casos estas especies de erizos

13



Capitulo 1 Introduccién general

han sido consideradas como tales (Paine & Vadas, 1964; Underwood, 1992; Lessios

et al, 2001 ay b; Brito et al., 2004; Tuya et al., 2004a; Tuya et al., 2004b).

Tanto Diadema antillarum en el Atlantico occidental como Diadema aff.
antillarum en el lado oriental son considerados “herbivoros claves” (Tuya et al.,
2005b), aunque desempefian funciones ecoldgicas diferentes en ambas costas. En las
comunidades coralinas caribefias el erizo mantiene controlado el crecimiento algal,
beneficiando asi el asentamiento de nuevos corales y facilitando su crecimiento
(Ogden et al., 1973; Sammarco, 1982; Lessios, 1988a). Cuando sus densidades
disminuyen drasticamente, como ocurrid después de la mortalidad masiva de 1982-
84, el ecosistema arrecifal cambia rdpidamente (Lessios et al., 1984; Lessios, 1988 a
y b), la cobertura algal se incrementa de forma notable, cubriendo y asfixiando a los
corales e impidiendo el asentamiento y crecimiento de nuevos coralitos (Lessios et
al., 1984; Carpenter, 1986; Lessios, 1988 a y b; Lessios, 1994). No obstante, las altas
densidades de Diadema anteriores a la mortalidad masiva tampoco eran buenas,
pues contribuian claramente a la bioerosion de los arrecifes (Bak et al., 1984). En
situaciones intermedias de densidad de erizos se alcanza un equilibrio dindmico alga-
coral adecuado, que propicia los mdximos de diversidad en la comunidad coralina
(Sammarco, 1982). Pero la recuperacion de las poblaciones de erizos en este caso no
ha sido rapida, pues veinte afios después de la mortalidad masiva no se han alcanzado
las densidades anteriores a dicho fenémeno en Panama (Lessios, 2005) y en otras
zonas del Caribe sélo existen indicios de una recuperacién natural (Edmunds &

Carpenter 2001; Miller et al., 2003).

En el Atlantico Oriental, sobre todo en Canarias, Salvajes y Madeira, la
respuesta de las comunidades benténicas litorales al incremento de las poblaciones

de erizos es muy diferente, al no existir arrecifes coralinos. La accién ramoneadora

14
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de los erizos desmantela la cubierta vegetal, como ya vimos, dejando los fondos
despoblados y cubiertos de una costra de algas calcdreas que les da un color
blanquecino (Alves et al., 2003; Brito et al., 2004; Tuya et al., 2004 a y b); s6lo
algunas esponjas y briozoos toleran la abrasion de los erizos, y entre los peces es el
pomacéntrido Abudefduf luridus el tnico que resulta favorecido (Falcon et al., en
preparacion). De esta forma, nos encontramos un sustrato rocoso muy empobrecido,
en el que los erizos sobreviven en altas densidades ramoneando las yemas y

propégulos que intentan colonizarlo.

En nuestra area geografica, Diadema aff. antillarum es considerada una
especie clave, ya que, debido a su capacidad de ingesta algal diaria, cuando las
densidades alcanzan los 10 ind/m* puede llegar a consumir casi por completo la
produccion primaria benténica estimada para las costas Canarias (Tuya et al., 2004b).
Por lo tanto, parece estar claro que cuando las densidades son altas es este erizo
quien controla la estructura de la comunidad algal (Alves et al., 2003; Tuya et al.,
2004b). Las comunidades algales son el principal sustrato bioldgico que sostiene al
ecosistema litoral de los fondos rocosos y sus procesos troficos, por ello la
desaparicion de la biomasa de algas implica un derrumbe de la cadena tréfica
existente; ademds, la alta densidad de erizos bloquea la capacidad de recuperacién o
resiliencia que poseen los ecosistemas (Knowlton, 2004). Este estado de alteracion
de los ecosistemas marinos es conocido actualmente como ‘“‘alternate stable state”,
termino acufiado por Knowlton (2004) y utilizado posteriormente por Tuya et al.
(2005b) para definir los blanquizales de las islas Canarias. Para estas biocenosis
generadas por el erizo no existen evidencias naturales de reversibilidad, o bien ésta
es muy lenta, como hemos podido comprobar incluso en zonas protegidas de la pesca

(reservas marinas); después de diez afios de funcionamiento, el incremento de las
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poblaciones de depredadores no ha logrado recuperar zonas devastadas por el erizo

por procesos de cascada tréfica (Herndndez et al., 2005a).

1.3. ;Cuales son las causas de las altas densidades de erizos?

En los ecosistemas marinos bentdnicos la estructura de las comunidades esta
determinada, en gran medida, por una compleja interrelacién de condiciones
ambientales y bioldgicas, que varfan en el espacio y en el tiempo (Menge &
Sutherland, 1987; Pinnegar et al., 2000). Actualmente se discute sobre la importancia
de los procesos de regulacion de cascada tréfica, o “top-down effects” (ej:
depredador-herbivoro-alga), frente a los procesos de cascada tréfica inversa o
“bottom-up effects” (ej: alga-herbivoro-depredador) en el control de la estructura de
las comunidades (Hunter & Price, 1992; Power, 1992; Pinnegar et al., 2000). Los
proceso de regulacién de cascada tréfica o “top-down” se dan en ecosistemas donde
la depredacién es un factor importante, capaz de mantener en bajas densidades a las
poblaciones de herbivoros, lo que permite el desarrollo de las comunidades de algas
(Sala et al., 1998b; Shears & Babcock, 2002). Por el contrario, los procesos de
regulacion por cascada tréfica inversa o “bottom-up” aparecen cuando determinados
factores azarosos afectan a la abundancia de algas o alimento, extendiendo sus
efectos a los niveles trdficos superiores y determinando asi la dindmica de las
poblaciones de herbivoros y de sus depredadores (Hunter & Price, 1992).
Probablemente, ambos procesos reguladores actien de forma simultinea en las
comunidades marinas (Hunter & Price, 1992), aunque en diferente medida
dependiendo de la heterogeneidad y caracteristicas ambientales de las mismas

(Pinnegar et al., 2000). Ademds, no podemos olvidar que los procesos de
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asentamiento y reclutamiento (“supply-side ecology”) afectan en gran medida la
distribucién y abundancia de poblaciones de especies importantes ecoldgicamente,
como es el caso de los erizos (Lewin, 1986; Underwood & Fairweather, 1989; Balch
& Scheibling, 2001), y en ellos tiene una notable influencia las condiciones
climaticas. Muchas veces, niveles altos de reclutamiento pueden enmascarar las
evidencias de algin proceso ecoldgico subyacente (Fogarty et al., 1991), como
podria ser una tasa alta de depredacién sobre los erizos. Algunos autores han
propuesto que los patrones observados en la estructura de las comunidades son un
resultado directo de los procesos de pre-asentamiento y post-asentamiento (Sale,

1991).

Por todo lo expuesto, es dificil hablar con seguridad un factor inico que haya
provocado el aumento desmesurado y la expansion de las poblaciones de estos
macroinvertebrados. Sin embargo, en la mayoria de los trabajos consultados,
realizados en diferentes regiones geograficas, encontramos que la sobrepesca es uno
de los principales factores que favorecen la expansion de las poblaciones de erizos
(McClanahan & Muthiga, 1988 y 1989; McClanahan & Shafir, 1990; Sala & Zabala,
1996; Sala, 1997; Sala et al., 1998a; McClanahan, 2000; Knowlton, 2001 y 2004;
Tuya et al., 2004a;), ya que la desaparicion o reducciones de depredadores
importantes provoca la aparicién de procesos de cascada tréfica (Steneck, 1998; Pace
et al., 1999; Pinnegar et al., 2000; Pinnegar & Polunin, 2004) o “keystone predation”,
resultando favorecidas los presas o competidores (Menge, 1995). Estos efectos se
ven acentuados cuando la disminucién del nivel de depredacion puede favorecer el
aumento de las poblaciones de un herbivoro clave (Power, 1992), como es el caso de
Diadema aff. antillarum, que influye enormemente en el desarrollo de las

comunidades algales (Tuya et al., 2004a y b).
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En las islas Canarias, dada su situacién subtropical y las caracteristicas
oceanograficas de tipo subtropical-templadas, debido al gradiente térmico generado
por los afloramientos que se producen en la costa africana (Braun & Molina, 1984),
aparecen unos ecosistemas con cadenas trdficas relativamente simples y de baja
redundancia funcional, en el sentido de Duffy & Hay (2001), en comparacién con
zonas tropicales proximas. Asi, por ejemplo, la riqueza de depredadores
especializados en comer erizos es baja en relaciéon con las islas de Cabo Verde
(Reiner, 1996; Brito ef al., 1999; Falcén, datos no publicados.), situadas s6lo a once
grados de latitud al sur. Este bajo niimero de depredadores, por un lado, puede estar
ejerciendo un control insuficiente y, por otro, puede que se trate de especies
particularmente vulnerables a la sobrepesca u otras alteraciones (Hernandez et al.,
2005a). En tales circunstancias ambientales y de conservacion, el papel regulador de
los depredadores que han sido mermados es dificilmente compensable y se favorecen
los procesos de cascada trofica, con las consecuencias mencionadas. Por otro lado,
no debemos olvidar que recientes estudios genéticos (Lessios et al., 2001b; Garrido,
2003), realizados con las poblaciones de Diadema del Caribe y de las islas Canarias,
han revelado la existencia de explosiones demograficas naturales hace unos 80.000 y
125.000 afios, respectivamente. Esto parece indicar que el aumento de las
poblaciones de este erizo en Canarias pudo comenzar hace muchos afios atrds y que
no han podido ser reducidas debido al escaso nimero de depredadores especializados.
En las ultimas décadas, la situacién se habria agravado por la progresiva
sobreexplotacidén pesquera que sufren las Islas. Esta hip6tesis estd en concordancia
con el hecho de que es en la isla de El Hierro, la de fauna mds cédlida y con mayor
presencia de depredadores especializados, ademds de la mejor conservada en cuanto
a sus recursos, es donde se registran las menores densidades de erizos del

Archipiélago, con notable diferencia (Hernandez et al., 2005b).
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La respuesta a esta cuestion es uno de los debates mds interesantes que
existen actualmente en ecologia marina y, en muchos casos, no es tarea facil conocer
los procesos ecoldgicos reales que pueden desencadenar estas explosiones
demograficas. Sin duda, s6lo podremos comprender bien dicho fendmeno cuando se
alcance un conocimiento en profundidad del funcionamiento de los ecosistemas
marinos. Entre los aspectos a estudiar son importantes los procesos reproductivos, de
asentamiento y reclutamiento, que apenas han sido abordados con anterioridad en las
costas Canarias y pueden aportar informacién imprescindible para conocer el origen

de las altas densidades de erizos.

1.4. Estado de los conocimientos sobre la biologia y ecologia de

Diadema aff. antillarum: listado cronolégico comentado

A pesar del gran problema medioambiental que representa en Canarias y en
las restantes isla de la Macaronesia central (Salvajes y Madeira) la plaga originada
por el erizo Diadema aff. antillarum, son todavia pocos los trabajos de investigacion
donde se aborda el estudio de su biologia, ecologia y posibles formas de control.
Sélo en los ultimos cinco afos ha comenzado a incrementarse el nimero de estudios
relacionados con el problema. A continuacion se comentan los principales resultados
obtenidos, en todo el dmbito de su distribucion, para saber en qué situacion de
conocimiento nos encontramos. Se citan en orden cronoldgico los trabajos

publicados en libros, revistas de dmbito local e internacionales y tesis doctorales
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donde la especie D. aff. antillarum aparece como parte importante del mismo, o bien

donde se trate el problema de su explosién demografica:

e 1984. A. Brito, T. Cruz, E. Moreno & J.M. Pérez. Fauna Marina de las
Islas Canarias. Ponen en evidencia por primera vez el efecto del ramoneo

de los erizos sobre la banda de algas fotéfilas.

e 1987.J.J. Bacallado, A. Brito, T. Cruz, M. Carrillo & J. Barquin. Proyecto
Bentos II. Anexo: Estudio de la biologia del Erizo de Lima (Diadema
antillarum). Realizan una revision de los trabajos llevados a cabo con
Diadema en otras zonas del mundo y lo complementan con algunos estudios
reproductivos (indices gonadales) y del biotipo en Canarias. Ademds,
sefalan a la sobrepesca como una de las causas principales del aumento de

las densidades de erizos.

e 1990. A. Brito & J. M. Falcén. Contribucién al conocimiento de la
distribucion y ecologia de Chilomycterus atringa (Pisces, Diodontidae).
Destacan la importancia de Diadema aff. antillarum en la dieta de este pez
en Canarias, encontrando que puede representar hasta un 80 % de la dieta

del diododntido.

e 1992. D. M. John, J. H. Price & G. W. Lawson. Tropical east Atlantic and
islands: plant-animal interactions on tropical shores free of biotic reefs.
Senalan a Diadema aff. antillarum como un hervivoro ramoneador

importante en la costa tropical oeste africana y describe las areas devastadas
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por el erizo en las costas de Ghana, donde s6lo crecen invertebrados sésiles

y algas coraliniceas.

e 1994, F. Aguilera, A. Brito, C. Castilla, A. Diaz, J. M. Fernandez-Palacios,
A. Rodriguez, F. Sabaté & J. Sanchez. Canarias: economia, ecologia y
medio ambiente. Exposicién del problema ecoldgico que representan los
blanquizales, sospechando de la sobrepesca como causante, e incluso se
proponen algunas medidas de control, como pueden ser las reservas marinas

y otros espacios protegidos en el mar.

e 1996. J. M. Falcon, S. A. Bortone, A. Brito & C. M. Bundrick. Structure of
and relationships within and between the littoral, rock-substrate fish
communities off four islands in the Canarian Archipelago. Estudian la
relacién de las densidades de Diadema aff. antillarum con las poblaciones
de peces litorales del Archipiélago y las caracteristicas de la comunidad

ictica.

e 1998. R. Herrera. Dinamica de las comunidades benténicas de los
arrecifes artificiales de Arguineguin (Gran Canaria) y Lanzarote. Pone
de manifiesto la rdpida colonizacidén que sufren los arrecifes artificiales por
parte de Diadema aff. antillarum y como éste transforma la comunidad

existente en pocos meses, reduciendo la biodiversidad.

e 1998. A. Casafias, H. H. Larsen & R. Haroun. Developmental stages of
blanquizal to herbivory by the sea urchin Diadema antillarum Philippi
(Echinoidea: Diadematidae) in the Canary Islands. Describen una serie

de fases, atendiendo a la diversidad, cobertura algal y talla-densidad de
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Diadema, por las que pasa una comunidad hasta llegar a un blanquizal

maduro.

e 1999. M. Cabrera. & A. Sancho. Proyecto de erradicacion del Erizo de
Lima. Experimento de erradicacién del erizo en zonas controladas,
demostrando la gran capacidad que posee el medio para recuperarse una vez

se han reducido las densidades de este equinoideo.

e 2000. R. Herrera, M. Garrido & L. Moro. ¢Pierde biodiversidad el medio
marino canario? Los banquizales y el erizo Diadema antillarum (Parte
I). Ofrecen una vision general sobre algunos aspectos de la biologia de
Diadema aff. antillarum. Ademds, apuntan a la sobreexplotacién de los
recursos pesqueros como desencadenante principal de la formacién de los
blanquizales. Por otro lado, muestran como se produce el descenso de la
biodiversidad, con el aumento de la densidad de erizos, en arrecifes

artificiales.

e 2000. M. J. Garrido, R. J. Haroun & H. A. Lessios. Annual reproductive
periodicity of the sea urchin Diadema antillarum Philippi in Canary
Island. Se establece una estacionalidad reproductiva de Diadema aff.
antillarum en dos zonas de Gran Canaria, apareciendo en ambos lugares un
pico de madurez gonadal en los meses de Abril y Mayo, relacionado con el

comienzo del aumento de la temperatura del agua.

e 2001. H. A. Lessios, M. J. Garrido & B. D. Kessing. Demographic history
of Diadema antillarum, a keystone herbivore on Caribbean reefs.

Mediante el estudio del ADN mitocondrial de ejemplares de Diadema de
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ambas costas Atlanticas y de la especie del Pacifico americano, concluyen
que la abundancia de estos erizos probablemente siempre ha sido alta,

incluso antes de la intervencién del hombre.

e 2001. H. A. Lessios, B. D. Kessing & J. S. Pearse. Population structure
and speciation in tropical seas: global phylogeography of the sea urchin
Diadema. Demuestran que hay diferencias suficientes en el ADN
mitocondrial entre los individuos de Diadema antillarum del Atlantico oeste
y los del Atlantico este, cosiderando que se trata de dos especies distintas,

aunque no presenten diferencias morfolégicas macroscépicas evidentes.

e 2001. M. J. Garrido & R. J. Haroun. Comparative study of the gonadal
index of Diadema anftillarum (Echinodermata: Echinoidea) by two
methods at Gran Canaria Island (Spain). Comparacion de dos métodos
de célculo del indice gonadal, el método del peso seco de Lessios (1981)
frente al del volumen de Illife and Pearse (1982), comprobando que por

ambos métodos se obtienen los mismos resultados.

e 2001. F. Alves, L. M. Chicharo, E. Serrao & A. D. Abreu. Algal cover and
sea urchin spatial distribution at Madeira Island (NE Atlantic).
Demuestran que la turbulencia del agua es el factor mds importante de los
estudiados que limitan la abundancia de Diadema aff. antillarum en los
fondos rocosos, ademds proponen un modelo de regresion no lineal para

explicar la relacion entre su abundancia y la cobertura algal.

e 2001. F. Tuya, J. A. Martin, G. M. Reuss & A. Luque. Food preferences of

the sea urchin Diadema antillarum in Gran Canaria (Canary Islands,
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central-east Atlantic Ocean). Describen las preferencias alimenticias de
Diadema aff. antillarum basidndose en experimentos manipulativos en el
medio, utilizando cajas. Obtienen tres grupos de preferencias alimenticias,
en primer lugar estarfan las algas de los géneros Halopteris, Lobophora y
Dyctiota, luego vendria Padina y, por dltimo, Cystoseira. Ademds, dan un

valor de consumo de algas diario de 0,50-0,72 gr p.himedo/ind™ - d™.

e 2003. F. Alves, L. M. Chicharo, E. Serrao & A. D. Abreu. Grazing by
Diadema antillarum (Philippi) upon algal communities on rocky
substrates. Ratifican, mediante experimentos manipulativos de cajas in situ,
que Diadema aff. antillarum produce una disminucién de las coberturas

algales en las costas de Madeira.

e 2003. M. Garrido. Contribucién al conocimiento de Diadema antillarum
Philippi 1845, en Canarias. Aborda el estudio de la maduracién gonadal, la
variabilidad y diversidad genética, el efecto sobre las comunidades de
macroinvertebrados en arrecifes artificiales y el estado de desarrollo de los

blanquizales en la isla de El Hierro.

e 2003.F. Tuya, J. A. Martin & A. Luque. A novel technique for tagging the
long-spined sea urchin Diadema antillarum. Describen una nueva técnica
para el marcaje de Diadema aff. antillarum, mediante anzuelos de pesca y

nylon.

e 2003. J.C. Hernandez, G. Gonzalez-Lorenzo, N. Garcia & A. Brito.
Descripcion de las primeras fases juveniles de la forma del Atlantico

oriental del erizo Diadema antillarum Philippi, 1845 (Echinoidea:
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Diadematidae). Descripciéon de las formas juveniles de Diadema aff.
antillarum  recolectadas mediante superficies experimentales de
asentamiento. Este estudio morfolégico pone de manifiesto la gran

capacidad defensiva que muestran los juveniles desde corta edad.

e 2004. F. Tuya, J. A. Martin & A. Luque. Patterns of nocturnal movement
of the long-spined sea urchin Diadema antillarum (Philippi) in Gran
Canaria (the Canary Islands, central East Atlantic Ocean). Diadema aff.
antillarum presenta en las costas canarias un claro comportamiento de
hooming, desplazandose un rango de 1,0-5,1 m, a una velocidad de 5-110

-1
cmh.

e 2004. G. Herrera-Lopez, A. Cruz-Reyes, J.C. Herndndez, N. Garcia, G.
Gonzdlez-Lorenzo, M. C. Gil-Rodriguez, A. Brito & J. M. Falcén.
Alimentacion y diversidad algal en la dieta del erizo Diadema antillarum
en Tenerife, islas Canarias. Estudio cualitativo de la dieta que sigue
Diadema aff. antillarum en dos hébitat diferentes: un blanquizal y un algal.
Se comprueba que existe una mayor diversidad algal en los estomagos de
erizos de zonas algales que en los de aquellos de blanquizales, donde se ven

obligados a recurrir a otros recursos como los invertebrados.

e 2004. A. Brito, J.C. Hernandez, J.M. Falcon, N. Garcia, G. Gonzalez-Lorenzo,
M.C. Gil-Rodriguez, A. Cruz-Reyes, G. Herrera, A. Sancho, S. Clemente, E.
Cubero, D. Girard & J. Barquin. El Erizo de lima (Diadema antillarum) una
especie clave en los fondos rocosos litorales de Canarias. Trabajo que trata

globalmente el problema que suponen los blanquizales en las costas canarias,
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el estado actual de las poblaciones de erizos, las posibles causas de la

explosion demogrifica y el planteamiento de posibles soluciones.

e 2004. F. Tuya, A. Boyra, P. Sdnchez-Jerez, C. Barbera & R. Haroun. Can
one specie determine the structure of the benthic community on a
temperate rocky reef? The case of the long-spined sea-urchin Diadema
antillarum (Echinodermata: Echinoidea) in the eastern Atlantic.
Proponen a Diadema aff. antillarum como el herbivoro principal o clave en
el control de las comunidades algales, por encima de los demds herbivoros
que estan presentes en las costas canarias, en base al consumo diario de
macroalgas, la produccion benténica y las densidades actuales del erizo. Se
considera que densidades de 10 indv/m” pueden acabar con la produccién

bentdénica estimada para las costas canarias.

e 2004. F. Tuya, A. Boyra, P Sanchez-Jerez, C. Barbera & R. Haroun.
Relationships between rocky-reef fish assemblages, the sea urchin
Diadema antillarum and macroalgae throughout the Canarian
Archipielago. Detectan una relacién positiva entre la ausencia de peces
predadores de macroinvertebrados y la densidades altas de Diadema aff.

antillarum, ademas de una disminucion de las coberturas algales.

e 2005. F. Tuya, P Sanchez-Jerez & R. Haroun. Influence of fishing and
functional group of algal communities in the eastern Atlantic.
Aparentemente, la comunidad de algas pardas llega a profundidades
mayores en localidades protegidas de la pesca y con menor nimero de
erizos. Por el contrario, los bandas mono-especificas de algas, formadas

principalmente por fucoides, llegan a mayores profundidades, en
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comparacion con algas foliosas corticadas, en localidades pescadas o con

mayor densidad de erizos.

e 2005. F. Tuya, R. Haroun, A. Boyra & P. Sédnchez-Jerez. Sea urchin
Diadema antillarum: different functions in the structure and dynamics
of reefs on both sides of the Atlantic. Comparacion de la funcién que
ejerce en ambas costas del Atldntico el erizo D. antillarum. Se concluye que
las distorsiones creadas por los humanos en las cadenas tréficas han
favorecido unos efectos desproporcionados del herbivoro clave, en este caso
D. antillarum, disminuyendo la resiliencia de los ecosistemas costeros, al
provocar la caida de la diversidad en muchos de los grupos funcionales que

habitan el océano Atlantico.

e 2005. J.C. Herndndez, S. Clemente, A. Brito, J. M. Falc6n, N. Garcia & J.
Barquin. Estado de las poblaciones de Diadema antillarum (Echinoidea:
Diadematidae) y del recubrimiento de macroalgas en las Reservas
Marinas de Canarias: patrones de distribucion espacial. Trabajo
comparativo del estado de conservacién de las tres reservas marinas de
Canarias mediante el estudio de las poblaciones de erizos y macroalgas. Se
establece un orden de conservacion, donde la reserva marina de La Graciosa
e islotes del norte de Lanzarote tendria el peor estado de conservacién, luego
vendria la de La Palma y, finalmente, con el mdximo nivel de conservacion,

la del Mar de Las Calmas en El Hierro.

e 2005. J.C. Hernandez, S. Clemente, J.M. Falcén, A. Brito, & J. Barquin.
Valoracion de las Reservas Marinas de Canarias como herramienta de

ordenacion para el control de las poblaciones del erizo Diadema
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antillarum (Echinoidea: Diadematidae). Se analiza el efecto de las
reservas marinas de La Graciosa y del Mar de Las Calmas, después de diez
afios de su declaracion, sobre las poblaciones del erizo, concluyendo que el
Mar de Las Calmas mantiene su buen estado de conservacién, con bajas
densidades, mientras que en La Graciosa no s6lo no se han revertido las

altas densidades de erizos sino que se observa una tendencia al aumento.

2005. J.C. Hernandez, K. Toledo, D. Girard, S. Clemente, E. Cubero & A.
Brito. Descripcion de la post-larva y primeras fases juveniles de tres
equinoideos presentes en las islas Canarias: Diadema antillarum
Philippi, 1845, Paracentrotus lividus (Lamarck, 1816) y Arbaciella
elegans Mortensen, 1910. Estudio descriptivo de las morfologias
encontradas en las fases juveniles de tres especies de equinoideos presentes
en las islas Canarias, corrigiendo algunos errores sobre la morfologia del

juvenil de D. antillarum cometidos en una descripcion anterior.

2006. J.C. Hernandez, A. Brito, E. Cubero, D. Girard, G. Gonzélez-Lorenzo
& J.M. Falcon. Temporal patterns of larval settlement of Diadema
antillarum (Echinodermata: Echinoidea) in the Canary Islands using an
experimental larval collector. Descripcion de un nuevo método para el
estudio del asentamiento larvario de equinoideos y andlisis del patrén de
asentamiento en el caso de Diadema aff. antillarum. Se establece una época
de mayor asentamiento a finales de verano (agosto-octubre), relacionada con
la época de desove ocurrida un mes antes, y otra menos importante en
invierno (diciembre), no relacionada con un desove anterior sino con la

supervivencia larvaria.
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e 2006 -en prensa- J.C. Herndandez, A. Brito, N. Garcia, M*. C. Gil-Rodriguez,
G. Herrera, A. Cruz-Reyes & J. M. Falcon. Spatial and seasonal variation
of the gonad index of Diadema antillarum (Echinodermata:
Echoinoidea) in the Canary Islands. Se pone de manifiesto la existencia
de una variacién espacial de la periodicidad del indice gonadal de Diadema
aff. antillarum, ademéas de confirmar la estacionalidad del indice que otros
autores habian registrado con anterioridad. Tanto las diferencias espaciales
como las estacionales se atribuyen a la disponibilidad de alimento, si bien

éstas estan condicionadas también por la temperatura.

Ademads de estas publicaciones, existen otros trabajos, valorando las densidades
del erizo en distintas zonas de las Islas y también con resultados obtenidos en
acciones de erradicacion, recogidos en diversos posters, ponencias a congresos €

informes técnicos.

1.5. Importancia del tema de la tesis y objetivos

Después de lo anteriormente expuesto, parece claro que cualquier estudio que
ayude a comprender mejor la biologia y ecologia de este “herbivoro clave” es
importante. A pesar de que el nimero de publicaciones sobre la biologia, la ecologia
y el efecto de la superpoblacion de Diadema aff. antillarum ha aumentado
recientemente de forma considerable, son muchos los aspectos de los que se conoce

poco o nada y, en concreto, hay muchas lagunas respecto a cuestiones tan
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trascendentales como la madurez sexual, el desove, el asentamiento y el

reclutamiento, que definen la estrategia reproductiva de la especie.

La determinacién de los factores ambientales y biolégicos que rigen el ciclo de
maduracidn gonadal, asi como las tasas de asentamiento y reclutamiento a diversas
escalas espaciales y temporales es, sin duda, fundamental y basico para conocer la
dindmica poblacional de este erizo de tanta importancia ecoldgica. Igualmente, en el
plano metodoldgico, es necesario valorar la validez, mediante comparacién con los
resultados obtenidos en estudios histoldgicos, de los métodos de cdlculo de indices
gonadales que se han venido utilizando en el estudio de la periodicidad de la
maduracién gonadal. Por todo ello, nos planteamos responder las siguientes

preguntas en relacion con los distintos aspectos de la investigacion:

Maduracién gonadal y desove:

- (Cudl es el ciclo de maduracién gonadal y desove de Diadema aff.
antillarum en Canarias y cudl es su variacion espacial y temporal?

- (Cudl es el ciclo gametogénico de Diadema aff. antillarum en Canarias y
cudl es su variacion espacial?

- (Es posible valorar la maduracién gonadal mediante el estudio de los
indices gonadales?

- (Cudl es la influencia del habitat en la maduracién gonadal, sex ratio,

produccion gamética y desove?
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(Existe acoplamiento entre el ciclo de maduracién gonadal y los factores
que han sido considerados en la literatura como de influencia significativa
sobre el mismo en otras especies: temperatura, duracion del dia,

disponibilidad de alimento y produccién primaria plancténica?

Asentamiento:

(Cudl es el ciclo de asentamiento larvario de Diadema aff. antillarum en
Canarias y cudl es su variacion temporal y espacial?

(Qué influencia tiene la profundidad en el asentamiento larvario?

(Existe acoplamiento entre el asentamiento y los factores que han sido
considerados en la literatura como de influencia significativa sobre el
mismo: temperatura, época e intensidad del desove y disponibilidad de

alimento para las larvas?

Reclutamiento:

(Cudl es el ciclo de reclutamiento de Diadema aff. antillarum en Canarias
y cudl es su variacién temporal y espacial?
(Qué influencia tiene la densidad poblacional de adultos y la complejidad

del habitat en el reclutamiento?

De estas preguntas se derivan los objetivos principales de la presente Tesis

Doctoral, y con ellos tratamos fundamentalmente de establecer los parametros que

definen la estrategia reproductiva que sigue Diadema aff. antillarum en las aguas
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canarias. En concreto los trabajos principales que se abordan en cada uno de los

aspectos a tratar se recogen los siguientes puntos:

Maduracién gonadal y desove:

1. Registrar durante varios afios el ciclo de maduraciéon y deove de
Diadema aff. antillarum en diferentes localidades y habitats, con el fin
de determinar el patrén de variacion.

2. Determinar el ciclo gametogénico en diferentes localidades y habitats.

3. Explorar si los registros del ciclo de maduracién mediante métodos
indirectos se corresponden con los resultados del ciclo gametogénico.

4. Determinar como influye el habitat en la maduracién gonadal, sex ratio,
produccion gamética y desove.

5. Valorar la influencia de factores bidticos y abidticos en la maduracion

de las génadas.

Asentamiento y reclutamiento:

6. Registrar durante varios afios el ciclo de asentamiento larvario y
reclutamiento de Diadema aff. antillarum en diferentes localidades con
el fin de determinar su periodicidad y variaciones.

7. Determinar la influencia de la profundidad en el asentamiento.

8. Medir la influencia de la densidad poblacional y la microestructura del
habitat en el reclutamiento.

9. Valorar la influencia de factores bidticos y abidticos en el asentamiento

larvario y reclutamiento.
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Los resultados obtenidos nos permitirdn establecer una discusién sobre la
estrategia reproductiva que sigue Diadema aff. antillarum en las aguas de Canarias,
en relacion a determinar los factores que pueden estar controlando las diferentes
fases del proceso, asi como la incidencia que tienen en la superpoblacién del erizo en
las costas canarias. Consideramos que se trata de un paso fundamental para conocer
bien este grave problema medioambiental que sufre el ecosistema litoral islefio, y

necesario para el planteamiento de posibles soluciones.
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Capitulo 2

Material y métodos

2.1. Habitats estudiados

Como hemos descrito en la introduccién, en gran parte del litoral de Canarias
existen densas poblaciones del erizo Diadema aff. antillarum, que es el principal
herbivoro y controla las comunidades de macroalgas. De esta forma, y en funcién
basicamente de la intensidad de ramoneo si bien influyen también otros factores
ambientales, existe un gradiente de distintas biocenosis en los fondos rocosos
someros, que va desde zonas algales en buen estado de conservacién y con muy baja
presion de ramoneo a zonas arrasadas por el erizo, denominadas blanquizales, donde
las poblaciones de este macroinvertebrado crecen desorbitadamente impidiendo el

desarrollo de la comunidad de macroalgas (Figura 4).

En el desarrollo de nuestro trabajo, a fin de facilitar la realizacién de los
muestreos y el andlisis de los resultados, creimos conveniente agrupar las distintas
biocenosis. Por lo tanto, en funcién de las densidades del erizo clave y de las
coberturas de macroalgas que aparecen en los fondos rocosos costeros (0-50 m),
distinguimos tres tipos de ambientes o hébitats: algales, frentes de ramoneo o bordes

y blanquizales (Figura 4). Por otro lado, al tratarse de un gradiente, no hemos querido
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establecer valores exactos de densidad o coberturas algales que definan cada uno de
los habitats mencionados, puesto que, en cada una de las localidades (Tabla 2),
existen multitud de particularidades bidticas y abidticas (complejidad del sustrato,
proximidad de la arena, hidrodinamia, orientacidén, etc) que crean una notable

variabilidad espacial en la estructura y composicion de las comunidades.

El mismo criterio en la definicidn de los habitats, en funcion de la densidad
de erizos y macroalgas, se ha utilizado en trabajos realizados en las costas templadas
de Australia, Canadd, California, Chile y Catalufia, donde se han llevado a cabo el
mayor nuimero de estudios con erizos. Algunos ejemplos que sigue la misma
terminologia o el mismo criterio de agrupacién para estudios sobre la ecologia, la
reproduccién, el asentamiento y el reclutamiento con diferentes especies de
equinoideos son los siguientes: Vance (1979), Harrold & Reed (1985), Rowley
(1989), John et al. (1992), Lozano et al. (1995), Byrne et al. (1998), Meidel &
Scheibling (1998), Brewin et al. (2000), Balch & Scheibling (2000) y Hereu et al.
(2004).

2.2. Caracterizacion de las localidades de muestreo y trabajos de

investigacion

La eleccién de las distintas localidades de muestreo no se realiz6 al azar sino
en funcién de que, por su situacion, permitian tanto el fécil acceso como el trabajo

durante la mayor parte del afio. Por ello, las encontramos situadas en las
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orientaciones este, sureste, sur y suroeste, que son las menos azotadas por los
temporales invernales que provienen del norte (Braun & Molina, 1984). En Tenerife
los seguimientos y experimentos se llevaron a cabo en las siguientes localidades:
Masca, La Tixera, Palm-Mar, La Jaquita, Punta Prieta, Abades, Punta del Poris y
Boca Cangrejo (Figura 5). En Lanzarote el estudio se realiz6 s6lo como control, para
un aspecto concreto de la investigacion, en la localidad de Mala (Figura 5). Las
caracteristicas de cada localidad y los trabajos de investigacion realizados se
registran en la tabla 2, asi como la cronologia de los mismos. La investigacion se
desarroll6 entre enero de 2002 y marzo de 2006, si bien algunos seguimientos y
experimentos se realizaron sélo en periodos concretos (se especifican en cada

capitulo).

2.3. Maduracion gonadal y desove

2.3.1. Calculo del indice gonadal

Se extrajeron mensualmente entre 15 y 30 erizos en los distintos habitats y
localidades especificadas en la tabla 2. Los habitats elegidos fueron el borde y el
blanquizal, ya que en ellos aparecia la cantidad de erizos suficiente para llevar a cabo
una recolecta mensual, durante varios afios, sin riesgo de que la poblacién se viese
afectada. Para evitar el efecto de la variacion de las gonadas con el ciclo lunar
(Pearse, 1975; Lessios, 1981; Illife & Pearse, 1982), se recogieron los erizos en la

misma fase lunar (creciente).
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Figura 4. Diagrama donde se muestran los tres tipos principales de biocenosis presentes en la franja
rocosa litoral iluminada (0-50 m) de Canarias y algunas de las diferentes comunidades que las

integran. -pagina anterior-.

Tenerife Lanzarote

Boca Cangrejo

Masca LR

La Caleta

Punta del Poris

La Jaquita

Palm-Mar K
Sl __20 kM
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Figura 5. Situacién de las localidades donde se han realizado los diferentes trabajos de investigacion.
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Tabla 2. Caracterizacion de las localidades de estudio, donde se registra el habitat estudiado, la densidad de erizos, el didmetro del
caparazén y la cobertura de macroalgas, especificindose en cada una de ellas los trabajos de investigacion realizados (L= Lanzarote; T=

Tenerife).
Trabajos de investigacién
Localidad Habitat Densidad de erizos Dlamett:o Cobertura de Seguimiento de variables Seguimiento de Experimentos
(2002-2004) caparazon macroalgas . N A
ambientales variables de los erizos
Mala (L) Borde 57 + 1,26 ind./m” 55 +5 mm 30,5 +17,35 % -Indices gonadales
Algal 0 ind/m* ———- 70 £41,07 % - Reclutamiento
Borde 4,28 +2,79 ind/m’ 59,78 +647mm | 439 +29,69 % . Ié‘,dlcets gonadales
-Temperatura - JAmClogenesis
- Indices gonadales
Boca . - Coberturas algales - Gametogénesis
Cangrejo (T) - Asentamiento
Blanquizal 7,15 +1,96 ind./m? 39,6 +£ 10,25 mm 23+1,75% - Produccién fitoplancténica - Rech%lamiento - Reclutamiento
- Densidad de adultos
La Caleta (T) Blanquizal 435 + 1,46 ind./m> 37,90 + 4,35 mm 3,1 +£2,01% - Asentamiento
Kl Poris (T) Algal 0,05 + 0,22 ind./m” - 58,90 +22,74% - Reclutamiento
Blanquizal 4,58 + 1,39 ind./m’ 34,81 £11,07 mm 2,2 £2,09% - Reclutamiento
Algal 0,25 +0,64 indv/m* - 71,11 £32,93 - Reclutamiento
Borde 3,77 £2,62 ind/m” 40,72+6,81 mm | 52,40 +29,64% | -Temperatura - Indices gonadales
- Gametogénesis
Abades (T) - Coberturas algales - Indices gonadales
d ftonl - Gametogénesis
- Produccién fitoplancténica R i
Blanquizal | 9,93 +2,41 ind./m’ 2790 £7,80mm | 6,65 £3,29 % P Asentamiento - Reclutamiento
- Reclutamiento
- Densidad de adultos
. 2 44,40 +21,26 .
La Jaquita Algal 0,25 +£0,55 ind/m ———- % - Reclutamiento
(M -

Blanquizal 11,18 £2,62 ind./m~ 29,66 +5,31 mm 2,55 +336 % - Reclutamiento
fT')P alm-Mar | pirquizal | 5.62+139ind/m> | 4143%572mm | 1320 £9.6 % - Asentamiento
La Tixera (T) Blanquizal 5,79 1,61 ind./m’ 34,45 £5,56 mm 1,95 £3,08 % - Asentamiento
Masca (T) Blanquizal 7,24 +324 ind./m’ 41,92 +4,03 mm 1,73 +£1,70 % - Asentamiento
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Una vez en el laboratorio, se diseccionaron los erizos y se extrajeron las
gbénadas (Figura 6) para calcular su volumen, mediante el volumen (ml) de agua
desplazado en una probeta. Se obtuvo también el peso seco del cuerpo, secandolo

durante 24 h a 110° C en una estufa (Garrido et al., 2000).

El célculo del indice gonadal (IG) se hizo siguiendo el método del peso seco

de Lessios (1981), que se detalla a continuacion:

- IG-método del peso seco: Volumen gonadal / Peso seco del cuerpo x 100.

El método del indice gonadal es uno de los mds utilizados en erizos para
estimar la actividad sexual y existen varios métodos para su calculo. Entre dichos
métodos podemos citar dos que han sido utilizados con la especie Diadema
antillarum obteniéndose buenos resultados con el método de peso seco mecionado.
El método volumétrico (Illife & Pearse, 1982) también se ha empleado con
frecuencia y se formula como sigue: Volumen gonadal / (Volumen del cuerpo = (4/3)
7 a> b) x 100 (a = radio del 4mbito y b = ¥ del eje oral-aboral). Se han realizado
comparaciones de ambos métodos con Diadema aff. antillarum, donde se ha
comprobado que se obtienen los mismos resultados (Garrido & Haroun, 2001), si
bien esta igualdad entre métodos no es universal y pueden existir diferencias segin la
talla del individuo y el habitat estudiado (Herndndez, 2003), por lo cual hemos

decidido utilizar el método del peso seco de Lessios (1981).
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Figura 6. Disposicién de las cinco génadas maduras de Diadema aff. antillarum.

2.3.2. Estudio de la gametogénesis

Durante el ultimo afio de muestreo, desde junio de 2004 hasta mayo de 2005,
diez de los individuos recolectados cada mes para el cilculo del indice gonadal
fueron utilizados para el estudio de la gametogénesis. Se trabajé con individuos de
los dos habitats descritos anteriormente: borde y blanquizal. Un minimo de ocho

individuos fue estudiado por mes, localidad y habitat.

2.3.2.1. Procedimientos histologicos

De cada uno de los ejemplares colectados, se extrajo una pequefia seccion

central de la génada que fue preservada en Bouin durante 24 horas. Posteriormente,
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las muestras fueron deshidratadas en alcohol, embebidas en parafina (Paraplass-plus)
y cortadas en secciones de 7 um. Con anterioridad, mediante un estudio piloto,
averiguamos que la fase gamética era homogénea a lo largo de toda la génada (n =
15 cortes) y entre génadas del mismo individuo (n = 5). En base a este resultado y al
obtenido por otros autores en diferentes erizos (Byrne, 1990; King et al., 1994),
escogimos la parte media de la génada como zona apropiada para el estudio
histolégico en el caso de Diadema aff. antillarum. El siguiente paso fue la tincién de

los cortes con hematoxilina-eosina (H/E).

El protocolo utilizado en el estudio de la histologia fue optimizado mediante
varios ensayos para ajustar los tiempos al tejido gonadal de D. aff. antillarum. A
continuacién detallamos los tiempos exactos, para cada uno de los pasos con los que

se obtuvieron los mejores resultados:

I. Fijacion del tejido gonadal:

1. Se introduce durante un maximo de 24 horas en fijador “bouin” (acido picrico,

formol acido acético glacial) la parte de la génada destinada al corte.

II. Inclusién en parafina:

2. Alcohol 70°: minimo durante 24 horas y haciendo varios cambios para lavar
los restos del fijador.

3. Alcohol 96°: dos bafios de 30 minutos cada uno.

4. Alcohol 100°: tres bafios de 1 hora cada uno.

5. Toluol: un bafio de 10 minutos y otro de 20 minutos.
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6. Parafina en estufa a 56° C: un bafio de lhora, otro de 4 horas y un tercero de

12 horas.

III. Cortes y montaje en porta:

7. Una vez formado el bloque de parafina, se realizaron los cortes en el
microtomo a 7 pm.
8. Se montan los cortes en el porta, con mezcla de celulosa, sobre mesa caliente

para estirarlos.

IV. Desparafinado:

9. Xilol: tres bafios de 10 minutos como minimo cada uno.
10. Alcohol 100°: no mas de 5 minutos.

11. Alcohol 96°: no més de 5 minutos.

12. Alcohol 70°: no mds de 5 minutos.

13. Agua destilada: 5 minutos.
V. Tincién:

14. Hematoxilina de Harrys: 30 segundos y lavado abundante con agua destilada.
Permite tefiir nticleos y regiones 4cidas del citoplasma (azul fuerte).
15. Eosina: 2 minutos y lavado abundante con agua destilada. Permite tefiir

regiones basicas del citoplasma (rosa, violeta claro).

VI. Deshidratacion:

16. Alcohol 96°: paso rapido.

43



Capitulo 2 Material y métodos

17. Alcohol 100°: 2 minutos.
18. Alcohol 100°: 2 minutos.

19. Xilol: 2 bafios de 4 minutos cada uno.

VII. Montaje:

20. El montaje de los cubres se realizé con resina “Eukit”.

2.3.2.2. Analisis de los cortes

Las secciones histolégicas obtenidas de cada individuo se examinaron al
microscopio. De esta forma, los ejemplares fueron sexados y asignados a una de las
seis fases gametogénicas descritas para machos y hembras de especies del género
Diadema (Pearse, 1970; King et al., 1994) y otros erizos (Fuji 1960 a y b; Nicotra &
Serafino, 1988; Byrne, 1990; Meidel & Scheibling, 1998). Para todas las hembras de
cada uno de los meses, localidades y hébitats se midié la secciéon mayor de los
primeros 50 oocitos/6vulos con nucleolo/prontcleo visible. De la misma forma, para
cada una de las secciones gonadales de los machos se midieron 10 grosores de la
capa de espermatogonias/espermatocitos relativos al acino. Las mediciones de cada
uno de los individuos, de cada mes, localidad y hébitat fueron posteriormente
promediadas. Asi, se obtuvo la frecuencia de tallas oocitos/6vulos y el grosor de la
capa de espermatogonias/espermatocitos para cada mes, localidad y hébitat, en un
ciclo gamético completo. Adicionalmente, para machos y hembras se midieron 10
grosores de la capa de células nutricias relativas al acino, que fueron posteriormente

promediados para cada mes, localidad y habitat.
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Todas las medidas se realizaron sobre fotografias digitales de cada uno de los
cortes, mediante el uso de una mesa digital y el programa de andlisis de imagen

Image J (http://rsb.info.nih.gov/ij/).

2.3.3. Induccion al desove

Mediante una inyecciéon de una solucién de CIK (0,5M) a través de la
membrana peristomial, se provocé un choque osmoético en los tejidos gonadales que
indujo al desove a aquellos erizos que estuvieran en disposicién para hacerlo. El
volumen inyectado vari6 entre 2 y 4 mililitros, dependiendo del tamafio del erizo

(Tyler, 1949; Hinegardner, 1975; Lessios, 1991).

2.4. Asentamiento, reclutamiento y densidad de adultos

2.4.1. Definicion de asentamiento y reclutamiento

Las definiciones de asentamiento y reclutamiento consideradas en la presente
tesis (ver aclaraciones y discusiones al respecto en la introduccién del capitulo 4) son

las siguientes:

Asentamiento: conjunto de post-larvas y juveniles recientes que han sido

recolectados tras un mes de permanencia de los colectores artificiales en el mar.
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Reclutamiento: conjunto de juveniles superiores o iguales a 4 mm (talla minima
encontrada) e inferiores a 20 mm de didmetro de caparazén que aparecen en el

habitat de los adultos.

2.4.2. Método de muestreo del asentamiento

Se han utilizado colectores artificiales, ya que permiten cuantificar el
asentamiento mediante muestreos periddicos y minimizar el efecto de la depredacion
y la migracion (Harrold et al., 1991; Keesing et al., 1993; Ebert et al., 1994; Harris et
al., 1994; Balch & Scheibling, 2000), ademds de facilitar la replicacién espacio-
temporal (Balch & Scheibling, 2001).

El uso de colectores artificiales es un método generalizado para el muestreo
del asentamiento de equinodermos, si bien las estructuras utilizadas varian en los
diferentes trabajos consultados. Podemos citar: conchas de ostras (Loosanoff, 1964),
plasticos rigido (Tegner, 1989), trozos de sustrato natural (Rowley, 1989), planchas
plasticas con agujeros-difusores de luz (Bak, 1985), tubos de PVC con una matriz
plastica o de algas coralinas articuladas (Harrold et al., 1991; Miller & Emlet, 1997;
Balch et al., 1998; Balch & Scheibling, 2000; Lamare & Barker, 2001), hierba
artificial (Ebert et al., 1991; Lamare & Barker, 2001), biofiltros de pecera (Keesing
et al., 1993) y cepillos con diferentes tipos de cerdas (Ebert et al., 1994; Schroeter et
al., 1996; Lamare & Barker, 2001; Tomas et al., 2004; Hereu et al., 2004).
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Nosotros aplicamos, con ligeras variantes (Herndndez er al., 2006), la
metodologia utilizada en un estudio sobre la intensidad de asentamiento de
equinodermos en arrecifes de coral australianos, llevado a cabo por Keesing et al.
(1993). Este experimento se fundamenta en la colocacién en la zona de estudio de
unas estructuras plasticas denominadas “biobolas”, cuyo uso normal es el de filtros
de pecera (biofiltros) (Figura 7-A). Dichas estructuras se caracterizan por presentar
una elevada superficie (0.04 m2?), gran parte de ella oscura, debido a su
microrugosidad, lo cual favorece el asentamiento y la metamorfosis de las larvas, ya
que buscan estos ambientes cripticos para su primer contacto con el sustrato (Hunte

& Younglao, 1988).

Previamente a su instalacién en el mar, se introdujeron 100 biobolas en un
saco de malla, que se cerré bien con un cabo fino. Una vez situados en el lugar
elegido, el saco se fij6 al fondo con un cabo de nylon, separado del mismo 1.5 m.
Gracias a una botella pléstica llena de aire, atada en el extremo opuesto del saco, se

mantiene la posicion vertical y la separacion del fondo.

La unidad de muestreo fue, por lo tanto, un saco de 100 biobolas (4 m?) al que
denominaremos en adelante como “muestreador” (Figura 7-B). Los muestreadores
quedan sumergidos durante un mes aproximadamente. La eleccién del tiempo de
inmersion de los muestreadores no fue al azar, ya que el “fouling” que se va
adhiriendo al sustrato artificial disminuye la efectividad del colector y afecta al
nimero de juveniles asentados de Diadema (Bak, 1985). Este mismo autor registro el
maximo de juveniles asentados en colectores artificiales entre las cuatro-seis
semanas de funcionamiento, por lo que se ha elegido un mes de inmersién. Una vez

terminado el mes de recoleccidon de larvas, se retiran los muestreadores,
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encerrandolos previamente en una bolsa para evitar perder juveniles, y se llevan al
laboratorio para el posterior estudio del contenido en postlarvas y juveniles recién
metamorfoseados. Dependiendo de si se trataba del seguimiento mensual o de

experimentos concretos, se utilizaron 3 6 5 réplicas del muestreador respectivamente.

Figura 7. (A) Detalle de los colectores experimentales (biobolas). (B) Unidad de muestreo instalada

en el drea de estudio (muestreador).

La técnica utilizada en el laboratorio para separar las postlarvas y juveniles
fue la del lavado individual, ya que es la que mejores resultados ha dado en la
recolecciéon de equinodermos en los arrecifes de coral australianos (Keesing et al.,
1993). Consiste en el lavado individualizado de cada una de las 100 biobolas de cada
muestreador y su posterior revision visual, comprobando que sdélo quedan en la
estructura los animales sésiles (generalmente briozoos, serpilidos, esponjas o

hidroideos).
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Protocolo seguido:

Una vez las biobolas llegan al laboratorio, se meten las correspondientes a
cada saco en un recipiente con 5 litros de agua dulce y 0,125 gr de
benzocaina en 10 ml de alcohol. La benzocaina es un potente anestésico que
ayuda a que la fauna presente se suelte de la estructura (Nash et al., 1995;
Keesing et al., 1995). Se deja que actiie durante 2 horas.

Una vez la benzocaina ha hecho efecto, se procede a lavar individualmente
las 100 biobolas y extraer los individuos que hayan quedado retenidos con
ayuda de pinzas.

Después del lavado, se deja reposar 48 horas el volumen de agua obtenido
con una cantidad variable de formol, para asi fijar los organismos y conseguir
que el sedimento se deposite en el fondo, facilitando el posterior filtrado.
Filtrado del volumen resultante del lavado a través de una malla de 200um,
con la cual se pueden retener las postlarvas de D. aff. antillarum, ya que
suelen medir 515+ 17um para D. antillarum (Eckert, 1998).

El filtrado se resuspende en alcohol al 70 %, hasta enrasar a 100 ml, para
conservar el material obtenido.

Por dltimo, se revisa bajo la lupa (a 20x) el total del filtrado, separando los

pequeiios equinoideos encontrados para su identificacion.

Los colectores experimentales se limpian, para volver a usarlos, mediante su

inclusién en 4cido clorhidrico durante 24 horas, quedando libres de incrustaciones.
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2.4.3. Estudio de las post-larvas y juveniles en el laboratorio

Las muestras se examinaron en el laboratorio con lupa para separar los
ejemplares. Se estudiaron unicamente las fases morfoldgicas facilmente distinguibles
a la lupa y para ello se midieron las tallas del caparazén y puas, describiéndose los
apéndices y estructuras encontradas en cada una. Se utiliz6 una lupa binocular,
modelo LEYCA.ZOOM-2000, y el microscopio electrénico de barrido, modelo
JEOL.JSM-6300, del servicio de microscopia de La Universidad de La Laguna. Se
tomaron fotografias digitales de todas las fases de crecimiento encontradas (post-
larvas y juveniles recientes), salvo de las post-larvas con el microscopio electrénico,
debido a la baja consistencia que presentan y a la imposibilidad de aplicar el método
“punto critico” para endurecerlas y secarlas de forma correcta (Gosselin & Jangoux,

1998).

2.4.4. Método de muestreo del reclutamiento

Al igual que el asentamiento, el muestreo del reclutamiento se puede realizar
de diferentes formas: utilizando cuadriculas (Tegner & Dayton, 1981; Rowley, 1989;
Lozano et al., 1995; Lopez et al., 1998; Balch & Scheibling, 2000; Lamare & Barker,
2001; Tomas et al., 2004), transectos (Hunte & Younglao, 1988; Lessios, 1988b;
Forcucci, 1994; Chiappone et al., 2002; Miller et al., 2003) y circulos (Pearse &

Hines, 1987), fijos o no y de diferentes dimensiones.
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Nosotros hemos utilizado cuadriculas de aluminio de 0,25 mz, al igual que
Tomas et al. (2004), que se disponian al alzar en las localidades de estudio (Figura 8-
A). En dicha cuadricula se contabilizaron los individuos superiores o iguales a 4 mm
(talla minima encontrada) e inferiores a 20 mm de didmetro de caparazén, los cuales
se consideran como reclutas (ver capitulo 4) (Figura 8-B). Para la disposicién al azar
de las cuadriculas se marcaron dos transectos, uno a 5 m de profundidad y otro a 10
m, colocandose las cuadriculas cada 5 m de distancia para realizar los muestreos. Se
colocaban diez cuadriculas por transecto, ya que fue 8 el nimero medio minimo de
réplicas calculado (Kingsford & Battershill, 1998) necesario para obtener una

representacion del reclutamiento en zonas de blanquizal.

Figura 8. (A). Muestreo del reclutamiento y las coberturas algales mediante cuadriculas de 0,25 m”.

(B). Recluta de Diadema aff. antillarum de 15 mm de didmetro de caparazoén.
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2.4.5. Descriptores de la complejidad y heterogeneidad del habitat

En el estudio del reclutamiento, para valorar la influencia de los distintos
factores que caracterizan el habitat rocoso diferenciamos los que definen la
complejidad (componente vertical) de la heterogeneidad (componente horizontal)

(McCoy & Bell, 1991; Garcia-Charton, 1999).

-Descriptores de la complejidad: rugosidad, inclinacién, nimero de agujeros

inferiores a 3 cm y ndmero de agujeros mayores de 3 cm.

-Descriptores de la heterogeneidad: porcentaje de macroalgas y densidad de

individuos adultos de Diadema aff. antillarum.

En cada una de las cuadriculas de muestreo del reclutamiento se valoraron los

descriptores elegidos de la siguiente forma:

o Rugosidad: mediante el método “rope-and-chain” (Luckhurst & Luckhurst,
1978), que consiste en la utilizacién de una cinta métrica para calcular el
siguiente indice de rugosidad: longitud de la rugosidad medida en 50 cm /
50 cm. Varia entre 1, que seria un sustrato completamente llano, y la

maxima rugosidad medida que fue 2,1.

« Inclinacién: inclinacién en grados medida con un clinémetro colocado en

el centro de la cuadricula.
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« Nuamero de agujeros <3cm (n°agujeros): contando el nimero de agujeros

por cuadricula.

« Nudmero de agujeros >3cm (n°grietas): contando el nimero de grietas por

cuadricula.

« Porcentaje de macroalgas: estima de la cobertura de algas por cuadricula de

0,25 m”. Las distintas especies se incluyeron en varios grupos funcionales

(Tabla 3) para facilitar el andlisis y su posterior interpretacion.

o Densidad de individuos adultos (n°adultos): se cuentan los individuos

mayores de 20 mm que aparecen dentro de la cuadricula.

2.4.6. Estudio de la estructura de tallas y el crecimiento de los reclutas

La estructura de tallas para los reclutas se obtuvo midiendo todos los
juveniles encontrados en los muestreos de reclutamiento, que se llevaron a cabo
mensualmente y por un periodo de dos afios. De esta forma, se puede saber cual es el
incremento mensual de las tallas de los juveniles en cada una de las localidades y
afios de estudio. Gracias a la representaciéon de las tallas frente a los meses de
muestreo, diferenciamos cohortes que posteriormente, mediante el programa
informético FISAT II (Gayanilo et al., 2002), nos sirvieron para estimar el
crecimiento que experimentan los reclutas usando el modelo de von Bertalanfty (Zar,
1984) (ver aclaraciones y seleccién del modelo de crecimiento en el capitulo 4). Para

ello, debiamos conocer de antemano la talla de las post-larvas recién asentadas o talla
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de asentamiento (Herndndez et al., 2005¢c) y la edad que podiamos atribuirle a esa
talla, la cual se calcul6 mediante la tasa de crecimiento de Randall et al. (1964) para

reclutas de Diadema antillarum.

Modelo de crecimiento de von Bertalanffy:

D =D, (1 —e **%)

D, = didmetro total del caparazén.

D,, = didmetro total que puede alcanzar.

K = constante de crecimiento o pendiente de la curva.
t = tiempo

to= tiempo de talla O - talla de asentamiento (post-larvas)

2.4.7. Método de muestreo de la densidad de adultos

La densidad de erizos se estimé mediante transectos lineales (Figura 9),
técnica empleada en otros lugares para la evaluacién de las poblaciones de erizos y
otros invertebrados sésiles y sedentarios; por ejemplo, en el Mediterrdneo se ha
utilizado con éxito para la evaluacién de las poblaciones de erizos como Arbacia
lixula y Paracentrotus lividus (Harmelin, et al., 1980; Turén et al., 1995; Sala, 1996;
Sala & Zabala, 1996; Sala et al., 1998a; Tomas et al., 2004). Dadas las
peculiaridades del fondo y las comunidades marinas litorales canarias, mas
complejas y variadas en espacios cortos, se considerd apropiado utilizar transectos de

25 m de longitud por 2 m de ancho y realizar 8 réplicas en cada localidad de estudio,
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procedimiento ya utilizado en las investigaciones llevadas a cabo en las reservas

marinas de Canarias (Hernandez et al., 2005b).

Figura 9. Muestreo de las poblaciones de erizos adultos mediante transectos lineales de 25 x 2 m.

2.5. Estudio de las variables ambientales abioticas y bidticas

2.5.1. Temperatura

Las medidas de la temperatura se realizaron mediante un termémetro de mano,
a un metro de profundidad, en las localidades de Abades y Boca Cangrejo. Ademas,

para mostrar la tendencia general de las temperaturas en toda Canarias durante los
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afios de estudio, hemos utilizado los datos de temperatura superficial (SST) del area
desde 1948 hasta 2005 calculados de los re-andlisis de la NOAA (Kalnay et al.,
1996).

2.5.2. Duracion del dia

Se utilizaron los datos de horas de luz para la zona sur de Tenerife que

encontramos en la pagina web: www.eurometeo com/english/ephem.

2.5.3. Produccion fitoplanctonica

Para la medida de la productividad primaria se utilizé el método de Steeman-
Nielsen (1952). Los valores de produccién primaria se obtuvieron a partir de
incubaciones de alicuotas de 100 ml de agua de mar recogida en superficie, a las que
se anadid 4 microcurios de NaH14CO3, Al finalizar el periodo de incubacién, con una
duracién de aproximadamente 4 horas, el agua de mar con el '*C incorporado en el
fitoplancton se filtr6 con un Millipore de 0.45 pum de poro. La lectura de la
radioactividad del filtro Millipore se llevé a cabo en un contador de centelleo liquido
(UNESCO, 1994). Los datos de cuentas por minuto y desintegraciones por minuto
(CPM y DPM) obtenidos fueron transformados en valores de produccién primaria
utilizando la féormula de Ian Baird (J.G. Braun, com. pers.), variaciéon de la de

Steeman-Nielsen (1952). La productividad primaria fue expresada en mg C/ m’/ hora.
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2.5.4. Coberturas algales

Para el estudio de las comunidades algales se realizaron muestreos con una
cuadricula de 0,25 m’ (Dawes, 1998). En cada cuadricula se anot6 el porcentaje de
cobertura que ocupaban las especies dominantes; a aquellas con coberturas minimas,

que no sobrepasaran el 1%, se les asign6 una cobertura del 1%.

En los estudios en los que se han utilizado las coberturas de algas se
considerd necesario agrupar las diferentes especies encontradas en los grupos
funcionales definidos por Steneck & Dethier (1994) (Tabla 3), para asi facilitar los

andlisis y la interpretacion de los resultados.

Tabla 3. Listado de las especies de algas encontradas en los diferentes muestreos y organizadas por

grupos funcionales (abreviatura del grupo entre paréntesis).

Microalgas (% micro)
Cianophytas

Diatomeas

Filamentosas (%fil)

Filamentos no identificados

Lophocladia trichoclados (C. Agardh) Schmitz
Psedochlorodesmis furcellata (Zanardini) Bgrgesen

Wrangelia argus (Montagne) Montagne

Foliosas corticadas (% c.fol)
D. pfaffii Schnetter
Dictyopteris polypodioides (A.P. de Candolle) J.V. Lamouroux
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Dictyota spp.
Lobophora variegata (Lamouroux) Oliveira
Padina pavonica (Linnaeus) Thivy in Taylor

Stypopodium zonale (Lamouroux) Papenfuss

Macrofitos corticados (% c.mac)

Asparagopsis taxiformis (Delile) Trevisan

Caulerpa webbiana Montagne

Codium intertextum F.S. Collins & Hervey

Colpomenia sinuosa (Mertens ex Roth) Derbes & Solier
Halopteris scoparia (Linnaeus) Sauvagen

Laurencia sp.

Macrofitos correosos (%l.mac)

Cystoseira abies-marina (Gmelin) C. Agardh
C. compressa (Esper) Gerloff et Nizamuddin
Sargassum desfontainesii (Turner) C. Agardh

Sargassun sp.

Articuladas calcareas (% art)
Corallina elongata Ellis et Solander

Jania adhaerens Lamouroux

Costrosas (% cost)
Coralinaceas costrosas no identificadas
Pardas costrosas (L.variegata y Ralphia sp.)

Pseudolithoderma adriaticum (HaucK) Verlaque

2.6. Analisis de los datos

Para el andlisis de los datos se emplearon diversos métodos: estudios

descriptivos de las variables, andlisis de diferencias de medias paramétricos (T-
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Student y ANOVAs) y no paramétricos (Kruskall-Wallis), regresion lineal simple y
multiple, correlaciones y andlisis multivariantes (PCA). El programa informatico
empleado para ANOVAs fue GMAV-5 (Underwood et al., 2002), el CANOCO 4.5
(Ter Braak, 1995) se utilizé para el andlisis multivariante y el SPSS-12 para los
estudios descriptivos y anélisis de medias (T-Student y Kruskall-Wallis). Por dltimo,
para realizar y validar los modelos propuestos de regresion lineal simple y mdltiple

utilizamos el programa STATISTICA 6.

En el caso de las regresiones, los supuestos paramétricos se comprobaron

analizando los residuales (ver ejemplo en el capitulo 4).

Anteriormente a cada uno de las ANOVAs, se comprobd la normalidad y
homogeneidad de varianzas de los datos, mediante los test de Kolmogorov-Smirnov
(SPSS-12) y Cochran (GMAV-4.5) respectivamente. Cuando las varianzas no fueron
iguales se transformaron los datos mediante In (x + 1) (GMAV-4.5), si atn asi los
datos continuaban siendo heterocedésticos se bajé el nivel de significacion a o = 0,01

(Underwood, 1981 y 1997).

Para ANOVAs, en todos los casos en los que se detectaron diferencias
significativas en los factores principales de variacion, realizamos comparaciones de

medias mediante el test a posteriori Student-Newman-Keuls (SNK) (GMAV-4.5).
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Capitulo 3

Maduracién gonadal y desove

3.1. Introduccion

3.1.1. Periodicidad del indice gonadal

La biologia reproductiva de Diadema antillarum ha sido muy estudiada en el
Caribe, debido a la gran importancia que tiene dicha especie en los ecosistemas de
arrecifes de coral del Atldntico occidental. Sin embargo, como vimos con
anterioridad, son escasos los trabajos que abordan este aspecto en la forma
geneticamente distinta del Atldntico oriental, a la que hemos denominado

provisionalmente Diadema aff. antillarum.

Los erizos del género Diadema son dioicos, con fecundacién externa y larva
equinopluteus planctéfoga. Al igual que en otras especies de invertebrados marinos,
la maduraciéon gonadal presenta una sincronizacion con el ciclo lunar, aunque es
variable en cuanto a la época del afio segun el drea geogrifica. Por ejemplo, en
Bermudas se ha observando que los oocitos crecen en su mayoria entre el primer
cuarto lunar y luna nueva, desovando cerca de luna nueva en Bermuda, Florida,
Panama e islas Virginia (Illife & Pearse, 1982; Lessios, 1984; Levitan, 1988a). En

esta sincronizacién lunar parece existir una “feromona de desove” (Illife & Pearse,
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1982) y una agregacién de los individuos (Bauer, 1976 a y b) que maximiza el
proceso de fertilizaciéon y aumenta la cantidad de larvas. Este fenémeno de
agregacion también se ha observado en Canarias (Bacallado et al., 1987). La
fertilizacidén es un proceso critico para multitud de invertebrados marinos, y en el
caso de Diadema antillarum se han registrado datos del 50 % de fertilizacién para 20
machos/m’ y del 10% para 5 machos/m” (Levitan, 1995). La probabilidad de éxito es
baja y estos comportamientos de agregacion y acoplamiento con el ciclo lunar juegan

un papel importante para maximizar la produccién larvaria.

En Canarias se ha visto que la época de mayor indice gonadal ocurre entre
junio y julio en Tenerife (Bacallado et al., 1987; Herndndez et al., en prensa) y
durante abril y mayo en Gran Canaria (Garrido et al., 2000). Estos ultimos autores
plantean que los picos de reproduccion tienen una relacién directa con la temperatura
del agua, pero también consideran que puede haber otros factores, como la
estacionalidad de la productividad, que influyan en la reproduccién. Sin embargo, en
la forma del Atlantico occidental existe una alta variabilidad en cuanto a las épocas
de maximos gonadales, como se deduce de los periodos de desove de la tabla 4. En
algunos lugares podemos encontrar una estacionalidad marcada, como ocurre en
nuestro caso, pero existen zonas donde €sta no se produce y no aparecen maximos
claros. La estacionalidad estd ligada a la variacion existente en el ambiente, de forma
que en zonas tropicales como el Caribe, donde apenas hay cambios ambientales a lo
largo del afio, cabe esperar que el erizo tenga una estacionalidad menos pronunciada
(Lessios, 1981). Por el contrario, en aquellos lugares con una variacién clara en las
variables ambientales la maduracién tendré picos estacionales marcados. En estudios
comparativos de periodicidad reproductiva con poblaciones coespecificas de
equinoideos en diferentes latitudes, se encontr6 que la sincronizaciéon de la

maduracién con condiciones ambientales marcadas (picos de produccion, elevacion
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de las temperaturas, etc.) aumentaba desde el ecuador a los polos (Pearse, 1969 a y b,
1970 y 1974; Pearse & Cameron, 1991). En el caso de Canarias, la existencia de
estos picos de maduracion gonadal es evidente y ahora se trata de averiguar con qué
fenémenos ambientales se sincronizan, asi como si experimentan variaciones

espaciales entre localidades y habitats.

Tabla 4. Periodos de desove para las especies Diadema antillarum y D. aff. antillarum en diferentes
areas geograficas (datos de D. antillarum adaptados de Pearse & Cameron, 1991). Los periodos de
desove para D. aff antillarum se han estimado mediante los indices gonadales publicados, una vez

estudiada la gametogénesis de dicha especie (presente tesis).

Especie y Localidad

Referencia

Diadema antillarum
Sur de Florida
Bermudas

Islas Virginias
Barbados

Curacao

Panama (Caribe)

Bauer, 1976a

Illife & Pearse, 1982
Randal et al., 1964
Lewis, 1966
Randall et al., 1964
Lessios, 1981

Diadema aff. antillarum
Canarias (Tenerife)
Canarias (Gran Canaria)

Canarias (Tenerife)

Bacallado et al., 1987
Garrido et al., 2000
Hernandez et al., 2006

Sin duda, la temperatura juega un papel fundamental en el desarrollo de las
génadas de los equinoideos (Pearse & Cameron, 1991). En el caso de Canarias,
también se ha sefialado a la temperatura como el factor principal (Bacallado et al.,
1987; Garrido et al., 2000). Sin embargo, otros factores como la disponibilidad de

alimento, ligada a su vez a los cambios en la temperatura y produccién primaria de
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las aguas, también parecen tener importancia en la existencia de periodicidad
(Hernandez et al., 2006). Ademads, nunca se han realizado correlaciones entre la
periodicidad gonadal y las variables ambientales que parecen controlarla. En
cualquier caso, es necesario comprobar histolégicamente la periodicidad gonadal,
con el fin de poder conocer en profundidad la gametogénesis, ya que se obtiene una

interpretacién mds precisa del fendmeno.

3.1.2. Gametogénesis

El estudio de la reproduccion exclusivamente mediante los indices gonadales
puede llevarnos a cometer fallos en la interpretacién de los resultados, ya que éstos
solo indican el tamafio o volumen relativo de la génada y dichos pardmetros no estan
necesariamente relacionados con el proceso gametogénico interno; habria que
considerar qué poblacién celular domina en cada instante (somdtica o germinal)
(Marsh & Watts, 2001). Por este motivo, creemos que es fundamental el estudio
especifico de la gametogénesis para comprender el proceso citoldgico que subyace a

los cambios observados en el indice gonadal anual de Diadema aff. antillarum.

El ciclo gametogénico de los erizos comprende una serie de cambios
estructurales en las génadas, que pueden ser descritos centrdndonos principalmente
en dos poblaciones de células: células sexuales (oocios y espermatocitos) y células
somaticas (células nutricias) (Walker et al., 1998; Walker et al., 2001). El estudio de
estas poblaciones de células se puede hacer mediante el seguimiento mensual de la
frecuencia de tallas de los oocitos/6vulos, junto a los grosores de la capa de células
nutricias, para las hembras. En el caso de los machos se examinan los grosores de la

capa de espermatocitos/espermatozoides y de la de células nutricias. Actualmente, un
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método vdlido y utilizado por muchos autores es el estudio de las fases
gametogénicas descrito por Fuji (1960 a, b). Este método se basa en la identificacion
de seis fases, que a grandes rasgos serian: 1. Fase de recuperacién gonadal; II. Fase
de crecimiento de las células nutricias por almacén de nutrientes; III. Fase de
crecimiento de las células sexuales o pre-maduracién; IV. Fase de maduracién; V.
Fase de inicio del desove; y VI. Fase postdesove o de agotamiento gonadal. Como
hemos sefalado anteriormente, cada una de estas fases estaria definida por las
caracteristicas de ambas poblaciones celulares. Otros autores han definido también
diferentes fases atendiendo igualmente al grado de desarrollo de las poblaciones
celulares y a los procesos que definen la gametogénesis (Walker et al., 2001),
diferenciando cuatro: a. Intergametogénesis y fagocitosis por parte de las células
nutricias; b. Pregametogenesis y renovacién de las células nutricias; c.
Gametogénesis y utilizacion de las células nutricias; d. Final de la gametogénesis,
gasto de las células nutricias y desove. Esta tltima propuesta seria la mds ajustada
desde un punto de vista citolégico y molecular, sin embargo, para nuestros objetivos
puramente biolégicos y ecoldgicos, hemos decidido utilizar las seis fases de Fuji, ya
que en la mayoria de los trabajos estudiados éste es el método elegido y nos permite

realizar comparaciones.

3.1.3. Sex ratio y hermafroditismo

De acuerdo con Pearse & Cameron (1991), para la gran mayoria de las
especies de erizos en los que se ha calculado el sex ratio, éste no se desvia de 1:1.
Sin embargo, existen registros de que el equilibrio 1:1 no es universal entre los
equinodermos (Lawrence, 1987). Ademads, las variaciones de este equilibrio 1:1,

debidas al exceso de un sexo frente al otro, se conocen incluso en diferentes
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poblaciones de la misma especie (Pearse 1968, 1969 a y b; Pearse & Phillips, 1968;
Dix, 1970; Gonor, 1973). Estas posibles desviaciones pueden ser debidas a
condiciones ambientales particulares que determinan el sexo (Pearse & Cameron,
1991); por ejemplo, Boolootian (1960) sugirié6 que variaciones pronunciadas de la
temperature pueden influir en esta diferenciaciéon sexual. Por otro lado, se ha
sugerido que el estado de equilibriol:1 puede verse afectado por la competicién

intraespecifica y los recursos (Ghiselin, 1987).

La mayoria de los equinoideos exhiben un gonocorismo estable y el
hermafroditismo raramente ocurre, por lo general, la frecuencia en una poblacion es
menor de uno o dos casos por mil individuos (Lawrence, 1987; Pearse & Cameron,
1991). Varios tipos de erizos hermafroditas han sido colectados: con cinco génadas
hermafroditas; con una génada de un sexo y el resto del sexo opuesto;
alternativamente, una o mas de las génadas pueden ser una mezcla macho-hembra.
Cuando la mayor parte de la génada es ovario, el animal es conocido como “hembra
hermafrodita”; mientras que cuando el tejido testicular es predominante el animal es

conocido como “macho hermafrodita” (Pearse & Cameron, 1991).

La observacion de cromosomas sexuales en ciertas especies de erizos (Harvey,
1956; Lipani et al., 1996) lleva a pensar que el sexo estd determinado genéticamante
en este grupo de animales, pero la existencia un gonocorismo 14bil puede significar
que la determinacion genética del sexo es un mecanismo en el que hay implicados
multiples autosomas (Bacci, 1954). De esta forma, en algunos casos, los factores
ambientales pueden ser importantes (Gonor, 1973). Las caracteristicas del ciclo de
vida estdn controladas fenotipicamente por un conjunto de interacciones complejas
entre el genotipo y el ambiente, conocido como genotype x environment interaction-

effect. Las circunstancias que causan el hemafroditismo no son conocidas, pero
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Pearse & Cameron (1991) han sugerido que condiciones ambientales adversas
durante las etapas tempranas de los juveniles pueden estar provocando la aparicién

de estos casos.

Segin lo anteriormente expuesto, las desviaciones del sex ratio 1:1 o la
aparicion de casos de hermafroditismo pueden ofrecernos informacién sobre los
factores ambientales (bidticos o abidticos) que pueden estar controlando o afectando
a la determinacién sexual. En este sentido, pensamos que, los diferentes habitats en
los cuales Diadema aff. antillarum aparece en las islas Canarias constituyen un
marco interesante para testear la variacion del sex ratio y las apariciones de
hermafroditas en diferentes situaciones de densidad poblacional, que a su vez

implican diferencias en el estrés alimenticio.

3.2. Diseiio de los estudios y analisis de los datos

3.2.1. Calculo del comienzo de la madurez sexual

Durante la época de madurez sexual (Bacallado ef al., 1987; Garrido et al.,
2000; Hernandez et al., 2006) se recolectaron 260 erizos en blanquizales y 214 en
bordes, de todas las tallas presentes en cada una de las localidades. En cada caso, los
erizos se midieron y se registro la presencia o ausencia de génadas bien desarrolladas.
Esta forma de calcular el comienzo de la madurez sexual puede llevarnos a cometer
un error de sobreestima, ya que la presencia de génadas no indica que el erizo haya
llegado a la madurez sexual, pero la ausencia de génadas si nos asegura que se trata

de individuos inmaduros. Por tanto, este método nos permite determinar a qué talla
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empiezan a aparecer las gonadas y hacer comparaciones entre habitats y localidades.
En el mismo estudio, se les inyectd a los individuos KCI con el objeto de comprobar

a partir de qué tallas comenzaban a desovar.

3.2.2. Efecto de la talla en los indices gonadales

Para comprobar el efecto de las talla sobre el indice gonadal se realizaron
regresiones simples entre las tallas de los individuos y su indice gonadal. Este
andlisis se llevé a cabo para cada uno de los hébitats por separado, con individuos
por encima de los 25 mm en el blanquizal y por encima de los 35 mm en el borde, y

para cada uno de los meses de estudio.

3.2.3. Variacion espacial y temporal del indice gonadal e influencia del habitat

Se realiz6 un seguimiento mensual del indice gonadal en dos hébitats de dos
localidades de Tenerife y en un habitat en una localidad de Lanzarote, con una
duracién diferente en cada caso. Los seguimientos en el hdbitat blanquizal se
realizaron en Abades y Boca Cangrejo (Tenerife). En la primera localidad el estudio
se extendidé desde febrero de 2002 hasta mayo de 2005, mientras que en la segunda
se empez6 en septiembre de 2003 y se concluyd igualmente en mayo de 2005. Por
otro lado, se estudi6 el habitat de borde con el seguimiento de tres localidades, las
dos mencionadas de Tenerife y una de Lanzarote (Mala), con una duracién diferente
en cada caso. La localidad con un mayor nimero de registros fue Boca Cangrejo

(desde marzo de 2002 hasta mayo de 2005), en Mala el seguimiento comenzé en
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marzo de 2003 y concluyé en marzo de 2004 y en Abades se extendid desde junio de

2004 hasta mayo de 2005.

A la hora de realizar los andlisis estadisticos para valorar la variacion del
indice gonadal entre las localidades, para cada habitat por separado, se utilizé la
comparacién de medias paramétrica t-Student para muestras relacionadas, aplicando
en cada una de las comparaciones la correccidén de Bonferroni (Miller, 1980; Lessios,
1992) para ajustar el nivel de significacion; al realizar mds de un test estadistico
podemos cometer un error tipo I, ya que por probabilidad puede que la t-Student de
significativa cuando no lo es. Todos los valores de los indices gonadales fueron

transformados logaritmicamente para conseguir la homogeneidad de varianzas.

En el caso de la variacidn estacional, se elaboraron las graficas de medias
para localizar y definir los picos en cada uno de los habitats y localidades por
separado. Para las localidades de Abades-blanquizal y Boca Cangrejo-borde, se
calculd la diferencia de medias entre los picos detectados en cada afio mediante una

ANOVA de una via.

Por dltimo, se unieron los datos de los indices gonadales de las distintas
localidades, para aquellos meses y afios en los que hubieran varias localidades
estudiadas, y se compararon los valores mensuales entre el blanquizal y la zona de

borde mediante una t-Student.
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3.2.4. Estudio de la gametogénesis: fases e influencia del habitat

Se llevé acabo durante el periodo de un afio (de junio de 2004 hasta mayo de
2005) en los habitats blanquizal y borde de las localidades de Abades y Boca
Cangrejo. En cada uno de los habitats se colectaron mensualmente 10 erizos, durante
la fase de luna creciente, a los cuales se le extraia una porcién de la génada para
llevar a cabo el proceso histoldgico y obtener una seccidn de tejido. El estudio de la
histologia siguié el procedimiento estindar para este tipo de trabajos, que se describe

con detalle en el capitulo de material y métodos (capitulo 2).

El estudio de la gametogénesis, tanto para hembras (ovogénesis) como para
machos (espermatogénesis), se realizd examinando los dos tipos principales de
células que aparecen en las génadas de los equinoideos: células germinales (cls.
sexuales) y células somdticas (cls. nutricias) (Walker et al., 2001). Para ello, se
utiliz6 toda la serie de cortes de que disponiamos y se compard con los procesos
celulares encontrados por otros autores para el género Diadema (Pearse, 1970; King

etal., 1994).

Una vez conocido el proceso gametogénico general, se procedié a medir los
diametros de los oocitos y la capa de células nutricias, en las hembras, y la capa de
espermatocitos y la de células nutricias, en los machos, durante el periodo de estudio,
obteniéndose finalmente medias por mes para ambos sexos en cada uno de los
hébitats y localidades (ver capitulo 2). Posteriormente, se le adjudicé a cada erizo
una fase gametogénica del I al VI, como vimos anteriormente. Esta metodologia ha
sido ampliamente utilizada para equinoideos (Fuji 1960 a y b; Nicotra & Serafino,
1988; Byrne, 1990; Laegdsgaard et al., 1991; King et al., 1994; Meidel & Scheibling,
1998; Lamare et al., 2002; Williamson & Steinberg, 2002; Muthiga & Jaccarini,
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2005) y se aplica de la siguiente forma: para cada mes estudiado se representa el
porcentaje de individuos que se encuentran en una determinada fase gametogénica lo
que nos ofrece una vision clara de cudl es la fase predominante de la gametogénesis

en cada momento para las distintas localidades, hébitats y sexos.

3.2.5. Influencia del habitat en el desove

Durante la época de caida del indice gonadal (Herndndez et al., 2006), se
llevé a cabo un experimento con inyecciones de KCl a 300 erizos colectados en
blanquizales y zonas de borde de tres localidades de la misma orientacién (Abades,
Boca Cangrejo y La Jaquita). En este caso se testearon las diferencias entre hébitats,
en la proporcion de erizos que desovaban frente a los que no desovaban, mediante un

test de chi-cuadrado (y%).

3.2.6. Variacion en la magnitud del desove y estima de la producciéon gamética

por aiio, localidad y habitat

El célculo de la produccién gamética por localidad y habitat se realizd, una
vez conocido el periodo de desove mediante el estudio de la gametogénesis, tomando
el valor del indice gonadal anterior y posterior al periodo de desove. De esta forma,
se obtiene la “magnitud de desove”, que seria: ((IGPredesove — IGPostdesove)/
(IGPredesove) x 100), y la estima de la “producciéon gamética anual”: (IGPredesove
— IGPostdesove)/100 (Brewin et al., 2000; Lamare et al., 2002). La produccién
gamética anual vendria expresada, en nuestro caso, como (volumen de gametos (ml)

/ gramos de erizo (peso seco) x afio). Para estos célculos se han utilizado los indices
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gonadales obtenidos mediante la formula: volumen de la génada (ml)/ peso seco del

cuerpo (gr) x 100 (Lessios, 1981).

3.2.7. Valoracion del método del indice gonadal para evaluar la periodicidad

reproductiva

Se realizaron correlaciones de Pearson entre las variaciones de las
poblaciones de células sexuales y somdticas, estudiadas a partir de los cortes
histolégicos, y los indices gonadales mensuales para la totalidad de localidades y
habitats. De esta forma, podemos observar si los picos del indice gonadal se
corresponden con el cambio en las tallas o grosores de las capas de células sexuales y

somaticas.

3.2.8. Sex ratio

El sex ratio de las poblaciones de erizos fue examinado mediante un test de
chi-cuadrado (y%) para determinar si se desviaba de la proporcién 1:1 (Lessios, 1979;
King et al., 1994). Al haber realizado mds de un analisis, hemos ajustado el nivel de

significacion mediante la técnica de Bonferroni (Miller, 1980).
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3.3. Resultados

3.3.1. Talla de primera madurez

El porcentaje de erizos de menores tallas con génadas aumenta en los
blanquizales, un 10 % en la clase de tallas de 16-20 mm y un 100 % en la clase de
tallas 21-25mm. Sin embargo, para el habitat de borde no aparecen erizos con
gbnadas hasta las tallas de 21-25mm, representados por un 40 % de los ejemplares
examinados, el 100 % de los erizos con génadas no aparece hasta la clase de talla 26-
30 mm (Figura 10). En cualquier caso, los erizos no estan capacitados para desovar
hasta tallas superiores a las de aparicion de las génadas. En el blanquizal comienzan
a desovar en las tallas 26-30 mm y en el borde no lo consiguen hasta las tallas 36-
40mm. El 100 % de desove se alcanza en las mayores tallas en ambos hébitats, 51-55

mm en el blanquizal y a partir de 66-70 en el borde (Figura 11).

Gracias a este estudio preliminar se establecié la talla minima de
recoleccidn de erizos, para estudios de reproduccion, por encima de los 25 mm en el

blanquizal y por encima de los 35 mm en el borde.

3.3.2. Efecto de la talla en los indices gonadales

Ninguna de las correlaciones simples fue significativa, para los distintos
meses y hébitats estudiados, entre la talla de los erizos y su indice gonadal. Podemos
concluir que, para individuos superiores a 25 mm en el blanquizal y 35 mm en el

borde, el indice gonadal es independiente de la talla (Figura 12).
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Figura 10. Porcentaje de erizos con génadas para las distintas clases de tallas (mm) encontradas

en blanquizal y borde durante la época de madurez sexual.
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Figura 11. Porcentaje de erizos que desovaron para las distintas clases de tallas (mm)

encontradas en blanquizal y borde durante la época de madurez sexual.
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Figura 12. Dispersién de los valores de IG (indice gonadal) frente al ancho del caparazén de los

erizos en blanquizal y borde para todos los meses estudiados.

3.3.3. Variacion temporal y espacial del indice gonadal

Se observa una evolucién marcada durante el ciclo anual (Figura 13), donde
las medias mensuales del IG experimentan un aumento desde el mes de abril hasta
junio o julio para todas las localidades y habitats estudiados. Después de llegar a este
maximo en verano, la media desciende paulatinamente hasta los meses de principios
de otofio (septiembre y octubre), donde se registra el minimo. Esta estacionalidad
parece ser un patrén comun para los diferentes habitats y localidades estudiadas, con
pequeiias diferencias debidas a la duracién de los picos y la magnitud de los mismos

entre habitats, localidades y afios de estudio.
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Se han detectado diferencias entre blanquizales para algunos meses, como
febrero, abril y mayo del 2004 y febrero del 2005, sin embargo, en la mayoria de los
meses no existieron diferencias significativas entre los indices gonadales de ambas
localidades (Tabla 5). En el caso de los bordes ocurrié lo mismo, apareciendo
diferencias significativas sélo en los meses de febrero y abril de 2005 entre las
localidades de Boca Cangrejo y Abades (Tabla 6); entre Boca Cangrejo y Mala las

diferencias se observaron en abril, mayo, julio y octubre de 2003 (Tabla 7).

Tabla 5. Comparaciones mensuales del indice gonadal entre los blanquizales de las localidades de

Abades y Boca Cangrejo. (Bonferroni: o = 0,002; * = significativo: p<0,002; NS = no significativo).

sep-03 oct nov dic ene-04 feb mar abr may jun Jul
t 1,336 -1,520 -1,127 -2,909 0,013 -4,515 -3,001 -5,337 -3,830  -2,170  -0,854
p 0,187 0,134 0,264 0,005 0,990 0,000 0,004 0,000 0,000 0,009 0,401
Sig. NS NS NS NS NS * NS * * NS NS
ago-04 sep oct nov dic ene-05 feb mar abr may

T -2,787 -3,009 -1,711 -0,696 -1,139 3,767 0,018 -0,353 -2,740  -1,329
P 0,009 0,005 0,098 0,492 0,264 0,001 0,986 0,727 0,011 0,195
Sig. NS NS NS NS NS * NS NS NS NS

Tabla 6. Comparaciones mensuales del indice gonadal entre los bordes de las localidades de Boca

Cangrejo y Abades. (Bonferroni: o = 0,004; * = significativo: p<0,004; NS = no significativo).

Jun-04 jul ago sep oct nov dic ene-05 feb mar abr may

t 1,853 -0,294 1,587 1,733 1,429 0,867 2,982 2,750  -5,094 2,155 3,256 2,366
p 0,074 0,771 0,124 0,094 0,164 0,393 0,006 0,010 0,000 0,040 0,003 0,025
Sig. NS NS NS NS NS NS NS NS * NS * NS
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Tabla 7. Comparaciones mensuales del indice gonadal entre los bordes de las localidades de Boca

Cangrejo y Mala. (Bonferroni: o = 0,004; * = significativo: p<0,004; NS = no significativo).

mar-03 abr may jun jul ago sep oct nov dic ene feb

t 1,629 3,682 4,029 1,140 5517 -0,279 1,680 3,608 0,724 -0,151 1,357 0,951
p 0,109 0,001 0,000 0,259 0,000 0,781 0,098 0,001 0,472 0,881 0,175 0,346
Sig. NS * * NS * NS NS * NS NS NS NS

En cuanto la magnitud de los méiximos gonadales, existen diferencias
significativas interanuales en el hdbitat blanquizal de la localidad de Abades, siendo
los picos de julio de 2003 y junio de 2004 superiores al de julio de 2002 (F = 33,894;
p<0,001; SNK 2002<2003=2004, p<0,05) (Figura 13). En el caso del borde de Boca
Cangrejo, no existen diferencias significativas entre los picos gonadales detectados
en jun-2002, jul-2003 y jul-2004 (F = 0,643; p>0,05), el maximo del indice gonadal

parece haberse mantenido constante entre los afos de estudio (Figura 13).

Las diferencias en la magnitud del desarrollo gonadal entre el blanquizal y el
borde parecen, en general, mantenerse durante todos los afios estudiados, aunque los
incrementos gonadales (Figura 14) disminuyen durante la segunda mitad de 2003, el
afio 2004 y principios del 2005, registrandose incluso algunos meses donde no

existieron diferencias entre los habitats (Figura 14).
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Figura 13. Indices gonadales del blanquizal y el borde para las poblaciones de erizos de Abades,

Boca Cangrejo y Mala.
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Figura 14. Incremento del indice gonadal (IG) entre las poblaciones de erizos de los blanquizales y
los bordes. Los asteriscos seflalan los incrementos estadisticamente significativos entre los habitats
[aplicando la correccién de Bonferroni: * = p<0,001]. La flecha marca el periodo de tendencia

decreciente.

3.3.4. Estudio de la gametogénesis: oogénesis y espermatogénesis

Después del desove, unos pocos gametos permanecen en el lumen de las
gbnadas y el epitelio germinal se reviste con una fina capa de células nutricias, muy
globuladas, y con aspecto de malla vacia. La mayor parte de los glébulos dentro de
las células nutricias son fuertemente hematoxilinofilicos, indicativo de la reciente
fagocitosis de gametos ricos en dacidos nucleicos que se tifien de azul fuerte
(hematoxilina) (Figura 15 y 16-VI). Posteriormente van apareciendo en la base del
epitelio germinal pequefios oocitos o espermatogonias y espermatocitos apilados
(Figura 15 y 16-I). Particularmente evidentes, después del desove, son las bandas de
musculatura lisa en la cara interior de los acinos genitales. Las células nutricias se

incrementan progresivamente hasta llenar el lumen y contindan siendo muy
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globuladas pero eosinofilicas (rosadas-rojas). Oocitos apilados o células
espermatogénicas estin siempre presentes en el epitelio germinal. Muchos de los
oocitos, sin embargo, estan desintegrados y siendo fagocitados por las células

nutricias en el lumen de los acinos.

La gametogénesis se inicia después de que las génadas estén llenas de células
nutricias. En la base del epitelio germinal comienza a formarse una capa continua de
oocitos pequefios y medianos en los ovarios o bien un grupo de células
espermatogénicas en los testiculos (Figura 15 y 16-II). Posteriormente, los oocitos
comienzan a agrandarse y a madurar hasta constituir los évulos y terminan por llenar
el lumen del ovario (Figura 15-1II). De la misma manera, el grupo de espermatocitos
que observdbamos en el epitelio germinal se unen en linea y se dividen hacia el
centro del acino del testiculo, llenando en algunos casos el lumen de espermatozoides
(Figura 16-1II). En este proceso de crecimiento de los oocitos, cada uno de ellos es
encerrado por un fino foliculo y aparece un anillo denso de material eosinofilico en
la superficie exterior. La capa de células nutricias comienza progresivamente a

hacerse mas fina y los globulos que contienen aparecen en menor nimero.

Por dltimo, aparece un lumen completo de oocitos y algunos 6vulos o bien
espermatozoides (Figura 15 y 16-IV). La capa de células nutricias es
extremadamente delgada y sin glébulos internos, lo que sugiere que los nutrientes
disponibles para la gametogénesis han sido utilizados. Una vez ocurre el desove de
los gametos, quedan oocitos maduros, que son fagocitados por las células nutricias, y
también paquetes de espermatocitos. Esta desintegracién y reutilizacién marca el

final de la gametogénesis.
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3.3.4.1. Fases gametogénicas: tallas de oocitos/ovulos, grosor de la capa de

espermatocitos/espermatozoides y células nutricias

Oogénesis

Fase 1. Renovacién de las células nutricias: recuperacion y renovacién de las células

nutricias que llenan el lumen de los acinos, donde pocas oogonias u oocitos pequeiios
aparecen pegados a la pared. Los ovarios estdn caracterizados por presentar oocitos
previtelogénicos aislados y tefiidos de azul oscuro (hematoxilinofilicos) (didmetro
<10 um) a lo largo de las paredes de los acinos. También estdn presentes grupos de
oogonias. Las células nutricias, conteniendo gotitas eosinofilicas, llenan el lumen

gonadal en una densa malla a lo largo del acino (grosor <160um) (Figura 15-1).

Fase II. Crecimiento de los oocitos: crecimiento de los ovarios con el crecimiento de

las células nutricias y de los oocitos, que se van acumulando a lo largo de las pareces
del acino. El comienzo de la vitelogénesis aparece en esta fase. Los oocitos
tempranos eosinofilicos se incrementan en talla (didmetro de 10-20 um) y forman
una capa continua de células a lo largo de las paredes del acino; algunos oocitos
previtelogénicos también pueden aparecer. Las células nutricias contindan recluidas
en el lumen y llenas de gotitas eosinofilicas (grosor 140-150pum). Los oocitos se
separan de las paredes gradualmente y van reemplazando a las células nutricias en el

lumen (Figura 15-1I).

Fase III. Premaduracién: en los ovarios premaduros los oocitos comienzan ha

acumularse en el lumen del acino y la capa de células nutricias inicia su reduccién en
grosor. Durante esta fase la vitelogénesis continia y los oocitos siguen creciendo

(20-30 um) y separdndose de las paredes del acino, acumuldndose y madurando en el
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lumen, que ya empieza a carecer de material nutritivo (grosor 80-140uwm). Ningtn
oocito previtelogénico permanece en el ovario y el tejido nutricional que rodea a los
oocitos vitelogénicos (eosinofilicos) estd muy reducido. Los primeros oocitos
maduros y 6évulos se ven en esta etapa, indicando la finalizacion de la vitelogénesis.

A lo largo de esta fase los évulos se van acumulando en el lumen (Figura 15-1I1I).

Fase IV. Maduracion: ovarios llenos de oocitos maduros (didmetros >30 pum) y

algunos 6vulos; las células nutricias quedan reducidas a una fina capa a lo largo de la
pared del acino (grosor 30-80um). Los oocitos son todos maduros y ningdn oocito
primario permanece en la capa germinal. Las células nutricias estdn presentes en
forma de una pequefia capa en la periferia y carecen de material eosinofilico (Figura

15-1V).

Fase V. Parcialmente desovado: los ovarios presentan espacios vacios en el lumen,

aunque quedan algunos évulos sin desovar y oocitos maduros (didmetro >30 pum); los
acinos presentan unas morfologias mds aplastadas de lo normal, posiblemente debido
a la contraccion muscular que produce el desove. Son ovarios parcialmente
desovados, los 6vulos no estin empaquetados y quedan espacios libres entre ellos.
Las paredes de los acinos son finas y con la capa de células nutricias ausentes o muy

reducidas (grosor <30 wm) (Figura 15-V).

Fase VI. Desovado: ovarios con el lumen vacio, salvo algunos évulos que no fueron

liberados; aparecen algunos oocitos nuevos en las paredes del acino (didmetro
<10um). No hay evidencias de proliferaciéon de oogonias en esta fase. Las células
nutricias ocupan generalmente una fina capa cerca de las paredes del acino, pero en

algunos ejemplares se agrandan ocupando espacio en el lumen. Tanto en esta fase
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como en la siguiente, aparecen todavia Ovulos u oocitos que estin siendo
reabsorbidos por las células nutricias; la capa formada por éstas se incrementa en

talla y densidad, acumulando gotas hematoxilinofilicas y eosinofilicas que se

convertirdn en reservas para la siguiente oogénesis (grosor <30 um) (Figura 15-VI).
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Figura 15. Histologia de los ovarios mostrando las fases de la oogénesis de Diadema aff. antillarum.
Fase I: ovarios en recuperacion con las células nutricias llenando el lumen (CN) y oocitos
previtelogénicos a lo largo de las paredes del acino (OP), aparece algtin 6vulo relictico (OR). Fase II:
ovario en crecimiento con oocitos vitelogénicos tempranos y avanzados (OV) formando una capa
continua en la periferia. Fase III: la capa de oocitos vitelogénicos se engrosa y ocupa toda la periferia
de los acinos, comenzando a moverse algunos oocitos maduros hacia el lumen, desplazando a las
células nutricias y reduciendo asi la capa de éstas. Fase IV: ovarios maduros llenos de oocitos
maduros (OM) y algunos évulos (O), las células nutricias han sido reducidas a una fina capa en las
paredes del acino. Fase V: Ovario parcialmente desovado, aparecen espacios vacios en el lumen; se
encuentran oocitos maduros y algunos 6vulos relictico esparcidos por el lumen de los ovarios (OR) y
la capa de células nutricias es delgada. Fase VI: Los ovarios completamente desovados presentan
muchos espacios vacios en el limen (LV). Aparecen 6vulos residuales (OR) en el limen que estdn
siendo reabsorbidos por las células nutricias; éstas aparecen como una malla de tejido vacia que crece

desde las paredes del acino.

Espermatogénesis

Fase 1. Recuperacion de las células nutricias: testiculos con el lumen lleno de células

nutricias y una fina capa de espermatocitos a lo largo de la pared del acino (grosor
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<10um). Las paredes del acino son finas y basofilicas por la presencia de algunas
espermatogonias y espermatocitos primarios; la proliferacion de las espermatogonias
es evidente a lo largo de las paredes de los acinos. Las células nutricias llenan
completamente el lumen y contienen gotitas eosinofilicas (rojas-rosadas) (grosor

<130um) (Figura 16-1).

Fase II. Crecimiento de los espermatocitos: la capa de espermatocitos empieza a

crecer en grosor (10-30um) desde las paredes del acino hacia el lumen, el cual estd
lleno de células nutricias. Las columnas de espermatocitos proliferan hacia el lumen
y forman una capa fuertemente basofilica (azul) (grosor 80-120um) paralela a la
pared del acino. Un incremento del grosor de la capa de espermatocitos es
caracteristica de los testiculos en esta fase. Las células nutricias forman una densa

malla eosinofilica en el lumen (Figura 16-1II).

Fase III. Premaduracidn: los espermatocitos han crecido en linea hacia el lumen del

testiculo, llenando casi por completo el acino (grosor 30-60um) y apareciendo
espermatozoides en el centro del mismo. El grosor de la capa de células nutricias se
reduce (30-80um) y ocupa los espacios comprendidos entre los espermatozoides y
los espermatocitos. Los espermatozoides se despegan de la punta de los
espermatocitos y se acumulan en el lumen. Una fina capa de células nutricias rodea
las columnas y se reduce la capa de células nutricias en profundidad, a favor de los

espermatozoides despegados (Figura 16-I1I).

Fase IV. Maduracién: testiculos llenos de espermatozoides y espermatocitos (grosor

60-80um), con las células nutricias ocupando una fina capa en las paredes del acino.

Los testiculos maduros aparecen llenos por una densa masa, levemente
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hematoxilinofilica (azul claro), de espermatozoides empaquetados. Las células

nutricias estdn reducidas a una capa periférica (grosor 10-30um) (Figura 16-IV).

Fase V. Parcialmente desovado: testiculos huecos en el lumen debido al espacio que

dejan los espermatozoides que han sido liberados. Las células nutricias ocupan una
ligera capa en las paredes del acino. La masa de espermatozoides estd menos
concentrada (grosor 10-60um). La capa de células nutricias es un poco mas densa
que en los testiculos maduros y empieza a acumular material eosinofilico (grosor

<10um) (Figura 16-V).

Fase VI. Desovado: las células nutricias llena casi por completo el lumen y los

espermatocitos se encuentran apilados en la pared del acino (grosor < 10um). Los
testiculos de los erizos desovados estin vacios de contenido; algunos
espermatozoides pueden estar presentes como aglutinaciones o grandes masas
hematoxilinofilicas. Una pdlida malla de células nutricias aparece en la periferia

después del desove (grosor < 30um). Los esperatozoides residuales son reabsorbidos

en esta fase y en la siguiente (fase I) (Figura 16-VI).
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Figura 16. Histologia de los testiculos mostrando las fases de la espermatogénesis en Diadema aff.
antillarum. Fase I: Testiculos en recuperacion, completamente llenos de células nutricias (CN) y con
espermatocitos primarios (EP) presentes a lo largo de las paredes del acino. Fase II: Testiculos en
crecimiento con columnas de espermatocitos (ES) desarrolldndose hacia el lumen de los acinos. Fase
III: Testiculos premaduros mostrando las columnas de espermatocitos, que ocupan la mayor parte de
los acinos, y la capa de células nutricias reducida en grosor. Fase IV: Testiculos maduros, llenos de
espermatocitos en columnas desde las paredes del acino y con el lumen repleto de espermatozoides
(E); la capa de células nutricias se ha reducido mucho y ocupa los espacios entre las columnas de
espermatocitos. Fase V: Testiculos parcialmente desovados con espacios vacios en el lumen; la capa
de células nutricias comienza a crecer desde las paredes de los acinos, formando una malla de
espacios vacios y rellenos por acimulos de espermatocitos (AE). Fase VI: Testiculos desovados

totalmente, con gran nimero de espacios vacios en el lumen (LV); aumenta el grosor de las células
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nutricias, que comienzan a digerir a los espermatozoides y espermatocitos residuales (ER) presentes

en forma de aglutinaciones fuertemente basofilicas (AE).

Tabla 8. Tallas de los oocitos/6vulos y grosor de la capa de células nutricias y de los

espermatocitos/espermatozoides para cada fase de la gametogénesis.

Oogénesis Espermatogénesis

Talla oocitos/6vulos Grosor capa Grosor capa Grosor capa

cls. nutricias espermatocitos/ cls. nutricias

Fases espermatozoides
I. Recuperacion <10 pm <160um <10pum <130um
II. Crecimiento 10-20 um 140-150pum 10-30pm 80-120um
III. Premadura 20-30 um 80-140um 30-60pum 30-80um

Muy pocos évulos bastante esperma
IV. Madura >30 um 30-80pum 60-80pm 10-30 um

algunos 6vulos mucho esperma

V. Parcialmente >30 um <30 um 10-60um <10 pm
desovada algunos 6vulos
VI. Desovada <10pm/ <30 pm <10pm <30pum

dvulos residuales

3.3.4.2. Periodicidad del ciclo gametogénico e influencia del hdbitat

Durante los meses de junio y julio, para ambos hébitats y localidades, aparecen
los oocitos con su mayor tamafio y la capa de espermatocitos presenta su mayor
grosor, mientras que la capa de células nutricias tiene poco desarrollo (Figura 17).

Posteriormente, durante los meses de agosto, septiembre y octubre, tanto la talla de
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los oocitos como las capas de espermatocitos y de células nutricias disminuyen
progresivamente, lo que indica que el desove principal se produce en todos los casos
entre el mes de junio y agosto, con pequefias diferencias entre las localidades.
Después de esta fase de desove, las tallas de oocitos y el grosor de la capa de
espermatocitos se mantiene en sus valores mds bajos, mientras el grosor de la capa de
células nutricias comienza a incrementarse desde el mes de noviembre, alcanzando
su miximo desarrollo durante los meses de mayo y abril. En algunos casos, como en
el hébitat de borde de Abades y Boca Cangrejo, los elevados grosores de células
nutricias aparecen bastante antes, en diciembre, enero y febrero, manteniéndose altos
durante los meses siguientes para luego disminuir progresivamente desde mayo

(Figura 17).

La talla de los oocitos comienza a incrementarse progresivamente desde el mes
de diciembre, alcanzando su maximo durante los meses de junio y julio, como hemos
seflalado anteriormente. Este incremento de las tallas de oocitos estaria indicando el
comienzo de la gametogénesis. Por otro lado, para los machos, el grosor de la capa
de espermatocitos se mantiene bajo durante la mayor parte del ciclo y s6lo empieza a
incrementarse de forma considerable durante el mes de mayo, alcanzando su maximo
grosor durante junio y julio; se acopla perfectamente con las mayores tallas de
oocitos, sincronizdndose de esta forma la madurez sexual de ambos sexos (Figura

17).

En la figura 18 se muestran los resultados de las frecuencias de las distintas
fases gaméticas a lo largo del afio. Durante los meses de junio y julio, en todas las
combinaciones posibles entre hdbitats y localidades, encontramos un mayor
porcentaje de erizos en la fase maduros, aunque también aparecen individuos en la

fase de parcialmente desovados.

88



Maduracién gonadal y desove

Capitulo 3

Abades

blanquizal

L D >L&

80

S o o o o
S &~ n n

(wr) SO[NAQ/SOID00 B[R],

wv

5
=
2
<
:
(5]
&
m
, 4
S »
5 3
oz
=5 O
2 3
zE
E
e )
o d N\
BN
T 1 T T 11T T 1 71
£ 5z g @ T 8 % 8 @
()

(wn) seromnu sen[ed ap
vdeo op Joso1n &

Se[n[od ap eded op J0so1) O

wv

&9



Maduracién gonadal y desove

Capitulo 3

80

(wrl) so[nAQ/s031000 eIR,

(wrl) seromnu se[no Ip
edeo op Joso1n &

)
< 9 «
S O
< 7
|Ab|h \
|1 =
<]
=
=]
z
=]
\\ Z
o
=2
S »
8
]
£
o}
=9
5] <
@ o~
S @
5 8
£ 3
s 3 —
5 E
(=]
IS
O m
g N -
,O,OOA,UO ;0; T T T T T T T T T
2L o 2@ o e 2 o o o
S & »n o« - & 8 = = = BNBWSAE_\_V

Se[n[9d op eded op Josorn O

90



Maduracién gonadal y desove

Capitulo 3

80

Boca Cangrejo

blanquizal

i

>

Espermatocitos / Espermatozoides

v ||
g
Q
E
E N\
p =
.n|.a
=
o
© \
e K|
Oo,ml,ﬁvi,,, T 1T 1 71 1
(=] == = T =) =1
S & & & = § § % & & T 8 2 g =
(uurrd)

(wm) sO[NAO/S0I1000 E[TE,

(wr) seromnu senieo 9p
vdeo op Joso1n &

se[n[92 ap eded ap 105010 O

91



Capitulo 3 Maduracién gonadal y desove

80
z 9 ' ]
ERE Boca Cangrejo
2 707 borde
=
S 50
8 4
3 304
=}
s
g 10 \ > >
J J A S o N D E F M A M
AZSO’
g
2200
g 8
g B0
Q=
o =
§ 2100 ]
g =
5 \8 507
o+ 3
J J A S [0 N D E F M A M

2507

200 4 £ Células nutricias
i Espermatocitos / Espermatozoides
100 1
50 | o I
l ’ /. A, 7 ) v
J N D

Figura 17. Secuencias de los cambios celulares en las génadas de las hembras y machos de Diadema
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aff. antillarum, para las localidad de Abades y Boca Cangrejo en los hébitats blanquizal y borde,
medidos como la variacién en la frecuencia de tallas mensuales de los oocitos (Um) (n = 50 medidas
en 10 erizos/mes) y las medias del grosor de la capa de espermatocitos y de células nutricias (n = 10

medidas en 10 erizos/ mes).
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En los machos se registra ademds un porcentaje de individuos en fase de
premaduros, lo que indica que retrasan en algunos casos (localidad de Abades) su

maduracién o no pueden alcanzarla la totalidad de los individuos.

En todos los casos, durante el mes de agosto comienza a registrarse un
porcentaje alto de individuos en fase de parcialmente desovados y desovados. Se
observa también que sigue apareciendo un porcentaje de individuos en fase
desovados durante los meses siguientes, lo que indicaria que ha ocurrido el desove
recientemente o estd ocurriendo, y el periodo se extiende hasta octubre e incluso
noviembre en algunos casos (Figura 17). A partir del mes de agosto también se
encuentra un porcentaje de individuos en fase de recuperacion de las células nutricias.
Los valores mayores en esta fase ocurren durante los meses de septiembre, octubre y
noviembre en las hembras, mientras que los machos parecen aguantar en esta fase un
periodo mads aplio, llegando incluso hasta abril y mayo, justo antes de la época de
maduracidn que tiene lugar en junio y julio (Figura 17). De esta forma, el incremento
en el porcentaje de individuos en la fase de crecimiento y de premaduros aparece
previamente en las hembras, durante noviembre y diciembre. Hay que destacar que
las hembras de las zonas de borde aparecen en un mayor porcentaje en fase de
premaduras para una misma época, si las comparamos con las del hébitat blanquizal
(Figura 17). Para los machos, el mayor porcentaje de individuos en fase de
crecimiento o premaduracién se retrasa hasta los meses de abril y mayo, justo antes

de la fase de maduracion de las génadas.

Se registraron algunos casos andmalos dentro del ciclo gamético, como es por
ejemplo la aparicion de individuos machos maduros durante el mes de febrero en el
héabitat de borde de Abades, indicativo de un proceso de maduracién rdpido de una

parte de la poblacién masculina.
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3.3.5. Influencia del habitat en el desove

La proporcién de los individuos que desovan es diferente entre ambos
habitats (x2 =12, 572; p<0,001). Desovan més en los bordes en comparacién con los

blanquizales (Figura 19).

60
O desovaron
50 - M no desovaron

40

30 A

Media erizos + DS

20 A

10 A

Blanquizal Borde

Figura 19. Nimero medio de erizos que desovaron o no desovaron (+ desviacion estandar (DS)) en

los hébitats blanquizal y borde.

3.3.6. Variacion temporal y espacial de la magnitud del desove y la produccion

gamética

La magnitud del desove parece mantenerse constante en cada habitat, siendo
ligeramente superior en el blanquizal (Tabla 9). Sin embargo, la produccién gamética

de los individuos del borde es superior a la de los del blanquizal, ya que presentan
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mayores volimenes gonadales. En cuanto a la variacién anual de la produccion
gamética, se observa claramente como va aumentando en el blanquizal desde el afio
2002 hasta el 2004, mientras en el borde se mantiene constante (Tabla 9; Figura 20).
Existen diferencias entre las localidades para un mismo habitat, de manera que los
bordes de Abades y Mala son menos productivos que el borde de Boca Cangrejo. De
igual forma, el blanquizal de Boca Cangrejo es mds productivo que el blanquizal de

Abades para el mismo afio de estudio (Tabla 9; Figura 20).

Tabla 9. Sumario de los periodos de desove, medias de los indices gonadales predesove y postdesove,
magnitud del desove y produccién gamética anual (volumen de gametos (volumen gonadal)/gr. erizo
(peso seco) x afio) para Diadema aff. antillarum en los habitats blanquizal y borde de las localidades

de Abades, Boca Cangrejo y Mala.

Localidad Periodode  IG predesove  IG postdesove = Magnitud del Produccién
Haébitat/afio desove desove gamética anual
Abades

Blanquizal

2002 jul-sep 12,04 5,94 50,66 0,061
2003 jul-oct 26,14 13,88 46,90 0,123
2004 jun-sep 26,49 11,24 57,57 0,153
Borde

2004 jun-sep 37,35 18,32 50,95 0,190

B. Cangrejo

Blanquizal

2004 jun-sep 32,97 16,93 48,65 0,160
Borde

2002 jun-oct 47,39 25,74 45,68 0,217
2003 jul-oct 48,94 27,83 43,13 0,211
2004 jun-sep 44,81 22,43 49,94 0,224
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Figura 20. Produccién gamética anual para los hdbitats blanquizal y borde en las localidades de

Abades, Boca Cangrejo y Mala durante los afios de estudio.

3.3.7. Valoracion del método del indice gonadal para evaluar la maduracion de

las gonadas

La variacion mensual del indice gonadal (IG) estd correlacionada
positivamente con la variacién de la talla de los oocitos y el grosor de la capa de
espermatocitos (Tabla 10; Figura 21). Sin embargo, la correlacion entre el IG y el

grosor de la capa de células nutricias de machos y hembras no es significativa. Con
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estos resultados, parece validarse el método del indice gonadal para dar una idea

aceptable de la maduracion de las gonadas.

Por otro lado, existe una correlacién negativa de las tallas de oocitos y el
grosor de la capa de espermatocitos con el grosor de las capas de células nutricias

respectivas, aunque solo es significativa en el caso de los machos.

Tabla 10. Correlaciones bivariadas entre las variables que definen la madurez sexual en machos y
hembras; se han realizado con las medias mensuales del indice gonadal y las medidas referentes a las

poblaciones de células, con la totalidad de los datos de los distintos hébitats y localidades estudiadas.

Grosor Grosor Grosor
IG Talla oocitos
cls.nutricias Espermatocitos cls.nutricias
IG 1
Oocitos 0,611%* 1
Cls.nutricias 0,138 -0,127 1
Espermatocitos 0,435%* 0,728%%* -0,543** 1
Cls.nutricias 0,142 -0,122 0,729%* -0,495%* 1

3.3.8. Sex ratio y hermafroditismo

Un “macho hermafrodita” (Pearse & Cameron, 1991) de Diadema aff.
antillarum, de un total de 375 erizos examinados, se encontré en el blanquizal de
Abades. La génada cortada consistia en un mosaico predominantemente macho con

un acino enteramente de hembra (Figura 22). El estado del resto de las hojas
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gonadales no fue determinado histologicamente. La frecuencia del hermafroditismo

fue de 0.0035% en el blanquizal (n=188) y cero en el borde (n=187).

No se encontraron desviaciones significativas del sex ratio 1:1 en ninguno de
los habitats (blanquizal: )(2 = 16.450, p<0.124, n = 284; o borde: )(2= 17.628, p<0.090,
n = 288; Tabla 11). En algunos casos aparecié un exceso de hembras, aunque no

fueron estadisticamente significativos.
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Figura 21. Diagramas de dispersion donde se enfrentan el indice gonadal y la talla de los oocitos (um)

(A) y el indice gonadal frente al grosor de la capa de espermatocitos (Lm) (B); se han utilizado los

valores medios mensuales de las distintas localidades y hébitats.
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Tabla 11. Sex ratio mensual de Diadema aff. antillarum en cada uno de los hébitats y resultados del

test de chi-cuadrado; NS = no significativo; aplicando la correccién de Bonferroni los test son

estadisticamente significativos si p< 0,004.

Blanquizal Borde
Meses Q 3 x? Sig. Q 3 %’ Sig.
Jun-04 9 7 0.571 NS 11 5 7.200 NS
Jul 6 10 1.600 NS 8 8 0 NS
Aug 7 9 0.444 NS 8 8 0 NS
Sep 6 9 1 NS 8 8 0 NS
Oct 9 7 0.571 NS 8 8 0 NS
Nov 10 6 2.666 NS 9 6 1.500 NS
Dic 9 6 1.500 NS 10 5 5 NS
Ene-05 10 6 2.660 NS 9 7 0.570 NS
Feb 9 6 1.500 NS 9 7 0.570 NS
Mar 11 3.273 NS 5 10 2.500 NS
Abr 7 0.571 NS 8 7 0.140 NS
May 8 0.125 NS 8 7 0.140 NS
Total 96 92 16.490 NS 101 86 17.628 NS

Figura 22. Macho hermafrodita, segin la terminologia de Pearse & Cameron (1991), encontrado en el

blanquizal de Abades (acino hembra = AH; acino macho = AM). Génada en fase de premaduracién.
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3.4. Discusion

3.4.1. El indice gonadal como método para la estima del ciclo reproductivo

El indice gonadal es el método mas utilizado para estimar la actividad sexual
en la reproduccién de los erizos. Sin embargo, una de las mayores limitaciones que
tiene es que Unicamente nos indica el volumen o peso de las génadas en relacion al
cuerpo, lo cual dice poco acerca de qué puede estar ocurriendo internamente en las
gbénadas. Es bien conocido que los aumentos y disminuciones del volumen de las
gbénadas pueden deberse exclusivamente a variaciones internas en las tallas de las
células nutricias, sin un correspondiente aumento o disminuciéon de las células
sexuales (Pearse, 1969 a y b). Este es el caso de la poblacién de machos del borde de
Abades, donde se observé un claro pico en el indice gonadal durante el mes de
febrero de 2005 y el posterior estudio de la gametogénesis mostré que dicho aumento
del volumen de las génadas fue debido, principalmente, a un crecimiento de la capa
de células nutricias y no se correspondia con un incremento en el nimero o talla de
las células sexuales. Por ello, es conveniente conocer cuando y cdmo se producen los
cambios en las poblaciones de células. No obstante, una vez conocida la
gametogénesis, los resultados ponen de manifiesto que el cédlculo de los indices
gonadales es 1til a la hora de estudiar un gran nimero de individuos y realizar
comparaciones entre localidades, hdbitats y afios, como se demuestra con la
correlacion positiva encontrada entre la variacion del indice gonadal y los cambios
en las tallas de las células sexuales de hembras (oocitos) y machos (espermatocitos).
Este resultado ratifica su utilidad a la hora de estimar la actividad reproductiva, al
menos en especies con periodos de reproduccién marcados como es el caso de

Diadema aff. antillarum en Canarias, aunque es conveniente conocer Ila
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gametogénesis de la especie en cuestion para descartar posibles fallos en la

interpretacion de los indices gonadales.

3.4.2. Influencia del habitat en la talla de primera madurez

Para los equinoideos, en general, la talla a la que se alcanza la madurez sexual
varia segun las especies (Lawrence, 1987). En nuestro caso, encontramos que la talla
a la cual los erizos son capaces de reproducirse es diferente entre habitats. Los erizos
de blanquizal necesitan alcanzar una talla de 26-30 mm para desovar, aunque las
gbénadas aparecen desde los 16-20 mm; en cambio, en los de borde las gonadas
aparecen en las tallas 21-25 mm y el desove se observa a los 36-40 mm, un
centimetro mds de didmetro que para los erizos de blanquizal. La disponibilidad de
alimento en el borde permite que la madurez sexual se retrase, mientras que los
erizos de blanquizal son capaces de desovar desde tallas mas pequefias en un hébitat
con un estrés alimenticio superior. Esta capacidad de adaptacion le ayuda a cumplir
sus funciones vitales en diferentes niveles de estrés nutricional, lo que permite
aumentar la supervivencia de la especie. En el caso de Diadema antillarum, Levitan
(1988b y 1989) demostrd que es capaz de modificar su talla corporal en respuesta a
la disponibilidad de alimento, relacionando la reduccién de la talla del caparazén con
la conservacion de energia para la reproduccion. Los erizos de habitats con poca
disponibilidad de alimento, como es el caso de los blanquizales, invierten menos
energia en el crecimiento, maximizando de esta forma su aportaciéon a la

reproduccién (Levitan, 1989).
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3.4.3. Influecia del habitat en la gametogénesis

La gametogénesis de Diadema aff. antillarum sigue el proceso tipico descrito
para otras especies de equinoideos. La evolucién celular durante la gametogénesis y
las diferencias entre los individuos, en cuanto a la fase en la que se encuentran, sobre
todo durante la época de desove, son similares a lo registrado para otras especies de
erizos de aguas templadas con procesos gametogénicos anuales (Dix, 1970; Walker,
1982; Byrne, 1990; Pearse & Cameron, 1991; King et al., 1994; Lozano et al., 1995;
McShane et al., 1996; Meidel & Scheibling, 1998; Brewin et al., 2000; Lamare et al.,
2002).

Diadema aff. antillarum exhibe un ciclo reproductivo claramente anual con
un periodo de desove que se extiende durante el verano. Este ciclo reproductivo es
relativamente sincrénico entre las distintas localidades y hébitats, aunque difieran en
la cantidad de alimento disponible. En el caso del hédbitat de borde, con mayor
disponibilidad de alimento, durante todo el periodo de estudio las hembras alcanzan
un nivel de desarrollo mayor de las génadas varios meses antes que las de blanquizal.
Existe acoplamiento entre machos y hembras a la hora del desove, pero las hembras
necesitan mucho més tiempo para desarrollar sus génadas para dicho evento, lo que
estd relacionado directamente con la mayor cantidad de energia que necesitan los
ovarios en su proceso de maduracién (Lawrence & Lane, 1982; Lawrence, 1987).
Por ello, durante los meses de crecimiento gonadal y almacén de nutrientes, los
aumentos en la cobertura algal pueden favorecer el desarrollo y suponen un impulso

que acelera la maduraciéon (Walker & Lesser, 1998). Las células nutricias son
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abundantes durante el comienzo del ciclo reproductivo, en los meses de otofio e
invierno. Posteriormente son reemplazadas en el lumen gonadal por las células
sexuales, que se incrementan en nimero y tamafio a medida que pasa el tiempo,
alcanzando el maximo durante los meses de primavera y comienzos del verano. La
estructura gonadal es cualitativamente similar entre los hébitats, sin embargo las
gbénadas de los erizos de borde presentan una capa de mayor grosor de células
nutricias. En cuanto al didmetro de los oocitos y el grosor de la capa de

espermatocitos relativas al acino, no existen diferencias entre los hébitats.

La sincronia entre las diferentes localidades y hébitats sugiere que el ciclo
reproductivo anual no estd controlado fundamentalmente por la disponibilidad de
nutrientes, con las excepciones menores mencionadas anteriormente, y pueden ser
otros factores ambientales como la temperatura y el fotoperiodo los mads
trascendentales en el control del ciclo reproductivo (Pearse & Cameron, 1991;

Meidel & Scheibling, 1998).

3.4.4. El ritmo reproductivo: influencia de la localidad, habitat y afio de

estudio

Diadema aff. antillarum presenta un ritmo reproductivo claramente anual en
las diferentes islas, localidades, habitats y afios estudiados, coincidiendo con los
ritmos registrados anteriormente por Bacallado et al. (1987) en Tenerife (Las
Caletillas) y Garrido et al. (2000) para dos localidades en Gran Canaria (Puerto Rico

y Sardina del Norte). Sin embargo, existen ligeras diferencias en cuanto a los meses
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en el que ocurre el maximo del indice gonadal, debidas probablemente a cambios en
las caracteristicas ambientales entre los afios y localidades estudiadas. Dicho maximo
ocurre a finales de primavera y comienzos del verano, entre los meses de mayo y
junio, en todos los casos. Este resultado coincide con la época detectada mediante los
estudios histolégicos, donde encontramos el mayor porcentaje de los individuos con

las génadas en fase de premaduracién y maduras (III-IV) en el mismo periodo.

La existencia de esta clara estacionalidad del IG en las islas Canarias no se
corresponde con la mayoria de los trabajos sobre periodicidad gonadal de la forma
caribefia. Para Diadema antillarum la estacionalidad es poco marcada en areas como
Fort Randolph (Panamd) (Lessios, 1981), o no existe en Maria Chiquita (Panama)
(Lessios, 1981), Islas Virginias (Randall et al., 1964), Barbados (Lewis, 1966) y
Bermudas (Illife & Pearse, 1982). S6lo en las areas situadas mas al norte, como
Florida, se encuentra una estacionalidad clara (Bauer, 1976a). En términos
oceanograficos, el drea de Florida es la mas parecida a las islas Canarias en cuanto a
las caracteristicas de cambio estacional en las condiciones ambientales, aunque en
épocas diferentes, lo que favorece la presencia de estacionalidad en la reproduccion.
De la misma forma, para una especie afin como Diadema mexicanum (Agassiz), en
la costa pacifica de Panama (Isla Culebra y Wraba) aparece también una clara
estacionalidad en el indice gonadal. En este caso, Lessios (1981) sugirid que las
diferencias entre las costas de Panamd y el Caribe eran debidas a las distintas
condiciones ambientales de cada area. Las localidades de la costa del Pacifico
presentaban una estacionalidad en las caracteristicas oceanogréaficas de sus aguas que
se reflejaba en la marcada estacionalidad de los indices gonadales, mientras que la
estabilidad de las aguas caribefias explicaba la ausencia de estacionalidad en la

reproduccién de los erizos.
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En el caso de las aguas de Canarias, existe una clara estacionalidad de las
variables oceanograficas. El pico de produccidn plancténica aparece en los meses de
febrero-marzo (a finales de invierno), simultdneo con el minimo de temperatura de
las aguas (Braun, 1980), mientras que en el verano las aguas son mds cdlidas y estdn
claramente estratificadas, alcanzandose el maximo de temperaturas y estratificacion
al inicio del otofio. Los valores de temperaturas y cambios estacionales de las aguas
de las Canarias, que se encuentran en una franja latitudinal subtropical, les confiere
en cierto grado unas caracteristicas oceanograficas de zonas templadas, aunque con
grandes diferencias en cuanto a la magnitud de la produccién primaria (Braun &
Molina, 1984). La estacionalidad de las aguas de zonas templadas y subtropicales se
traduce en una estacionalidad en el indice gonadal de las distintas especies de erizos
en las costas de todo el mundo (Dix, 1970; Walker, 1982; Byrne, 1990; Pearse &
Cameron, 1991; King et al., 1994; Lozano et al., 1995; McShane et al., 1996; Meidel
& Scheibling, 1998, Brewin et al., 2000; Garrido et al., 2001; Lamare et al., 2002;
Hernandez et al., 2006). De este modo, aparecen diversas estrategias reproductivas
con el objetivo de aprovechar las épocas ambientalmente favorables del afo para la
reproduccién. Asi, los incrementos en el indice gonadal de las especies de zonas
tropicales estables generalmente son inconspicuos y se extienden durante la mayor
parte del afio, ya que no existe una clara estacionalidad en las variables ambientales
(Pearse & Cameron, 1991). Incluso, cuando se ha estudiado la misma especie de
erizos a lo largo de un rango latitudinal, el aumento en estacionalidad ocurre desde el
ecuador hacia los polos, conjuntamente con la estacionalidad de las aguas (Pearse,
1968; 1969 a y b; 1970). En el caso de Canarias, las especies de erizos de origen
septentrional, como Paracentrotus lividus (de Lamarck, 1816) o Arbacia lixula

(Linnaeus, 1758) presentan su maximo de reproduccién en invierno (datos propios
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sin publicar), acopladas al pico de productividad, mientras que Diadema aff.

antillarum, de origen tropical, lo tiene en verano.

La variacion entre las diferentes localidades para un mismo hébitat es
pequefia. Sin embargo, cuando estudiamos diferentes hébitats estas diferencias se
acentdan. Los indices gonadales de Diadema aff. antillarum son generalmente
mayores en el borde que en los blanquizales. Esta variacién entre hdbitat con
diferente disponibilidad de alimento se ha detectado anteriormente para la misma
especie (Herndndez et al., 2006) y para otras de zonas templadas y frias, como en las
costas del Mediterraneo (Lozano et al., 1995; Martinez et al., 2001; Tomas et al.,
2005), Portugal (Gago et al., 2001), Irlanda (Byrne, 1990), Canad4 (Lang & Mann,
1976; Keats et al., 1984; Scheibling & Stephenson, 1984; Meidel & Scheibling,
1998), California (Gonor 1973; Pearse & Cameron, 1991), Australia (Byrne et al.,
1998), Nueva Zelanda (Dix, 1970), Gran Bretafia (Moore, 1935 a 'y b) y la Antartida
(Pearse & Giese, 1966). La disponibilidad de cantidad y diversidad algal para el
alimentarse ha sido sefialada como el factor primordial causante de las diferencias en

el indice gonadal entre habitats.

Durante el afio 2002, la poblacién del blanquizal de Abades tuvo unos indices
gonadales extremadamente bajos y sin picos claramente diferenciables, en
comparacién con la poblacion del borde de Boca Cangrejo (Herndndez et al., 2006).
Esta diferencia se atribuye a la disponibilidad de alimento en cada uno de los hébitats,
pues mientras los individuos de borde disponen de una gran cantidad y variedad de
alimento algal, los erizos de blanquizal se ven obligados a recurrir a todos los escasos
recursos disponibles (algas e invertebrados) (Herndndez et al., en revisién). De esta

forma, los individuos de borde mantienen unos indices gonadales muy superiores
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durante todo el periodo estudiado. En el habitat blanquizal, al no disponer los erizos
de la cantidad de recursos adecuado para su crecimiento y reproduccion, incluso
adaptiandose a esas condiciones de escaso alimento, los afios de peores condiciones
tréficas el indice disminuye notablemente. En los afios siguientes la tendencia fue
mejor y el indice en el blanquizal de Abades crecié progresivamente, aunque

manteniéndose siempre lejos de los valores del hébitat de borde.

La variacién en los indices gonadales anuales se refleja en la produccion
gamética de las diferentes localidades, habitats y afios estudiados. Mientras las
poblaciones de borde de Abades, Boca Cangrejo y Mala mantienen una produccién
gamética elevada, las de blanquizal de Abades y Boca Cangrejo presentaron valores
inferiores en todos los afios. En el caso particular de la poblacién del blanquizal de
Abades, su produccion gamética se incrementé desde valores minimos durante el
2002 hasta los maximos en el afio 2004. Sin embargo, la poblacién del borde de Boca
Cangrejo no vari6 sustancialmente su produccion gamética en los tres afios
estudiados (de 2002 a 2004). Queda claro que los erizos del habitat de borde
producen mds gametos por volumen gonadal que los del blanquizal, lo que también
ha sido comprobado anteriormente para otras poblaciones de erizos con diferentes
disponibilidad de alimento (Lamare et al., 2002). No obstante, debemos tener en
cuenta que el éxito reproductivo de Diadema antillarum depende de la densidad
(Levitan, 1989 y 1991); los habitats con altas densidades de erizos incrementan el
éxito en la fertilizacion y pueden compensar la reduccién en la produccién gamética
debida a la disponibilidad de alimento. De esta forma, la produccién larvaria global
en ambos hdbitats puede no ser diferente, aunque sin duda, futuros estudios deben

comprobar esta hipétesis.
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3.4.5. Influencia del habitat en el desove

Como hemos sefialado anteriormente, Levitan (1988b y 1989) demostré la
plasticidad que posee Diadema antillarum para adaptarse a diferentes regimenes
alimenticios modificando su tamafo corporal. La reduccién del tamafio de los erizos
en zonas con baja disponibilidad de alimento es una forma de conservar la energia
para maximizar la supervivencia y la reproduccién. Sin embargo, los resultados que
hemos obtenido para Diadema aff. antillarum indican que existe una mayor
proporcién de individuos que desovan en el hébitat de borde frente a los que lo hacen
en blanquizal, ademds de que producen una mayor cantidad de gametos. No obstante,
como se comentd anteriormente, es posible que estas diferencias no se traduzcan

realmente en la produccidn larvaria.

3.4.6. Sex ratio y hermafroditismo

En las poblaciones de Diadema aff. antillarum que hemos estudiado el sex
ratio no se desvid significativamente de la proporcion 1:1. Este mismo resultado fue
obtenido con anterioridad por King et al. (1994) en dos poblaciones de blanquizal de
Australia (Nueva Gales del Sur) y por Meidel & Scheibling (1998) en otras dos
poblaciones de blanquizal de Canadd (Nueva Escocia). Sin embargo, las
desviaciones en el sex ratio de los erizos no son raras (Lawrence, 1987). Las
diferencias en la proporcion de machos y hembras pueden deberse a diferencias en

las tasas de crecimiento y mortalidad entre ambos sexos (McPherson, 1965). Otra
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explicacion a estos casos de desviaciéon entre la proporcién de sexos ha sido
propuesta por Bernard (1977), quien sefiala que la agregacién de individuos del
mismo sexo es diferente entre habitats. En base a estos resultados, parece realista
pensar que los distintos requerimientos nutricionales de ambos sexos (Lawrence,
1987) puedan causar un desequilibrio de los sexos entre hdbitats con desigual
disponibilidad de alimento. Cabe esperar un mayor nimero de hembras en hébitats
con mayor disponibilidad de alimento, puesto que sus requerimientos energéticos
para la reproduccién son mds altos que en los machos (Lawrence, 1987). En este
sentido, al igual que Lessios (1979) para Diadema antillarum, hemos encontrado una
mayor proporciéon de hembras en las zonas de borde estudiadas, si bien en nuestro
caso las diferencias no fueron significativas. De forma parecida, tanto Gladfelter
(1978) en Cassidulus caribbearum como McPherson (1965) en Tripneustes
ventricosus encuentran una mayor proporciéon de hembras en las clases de talla

mayores.

El tnico registro de individuos hermafroditas de Diadema antillarum se debe
a Bak er al. (1984) en una poblacién del Caribe. Analizando homogeneizados
gonadales, estos autores encontraron en dos erizos la presencia de blastulas y lo
atribuyeron inicialmente a un proceso asexual de partenogénesis. Sin embargo,
posteriormente Pearse & Cameron (1991) sugirieron que podria tratarse de blastulas
originadas por una fertilizacién intragonadal en una génada hermafrodita, aunque no
se habfan detectado casos de hermafroditismo para dicha especie. En el presente
estudio hemos encontrado un individuo hermafrodita maduro, lo que apoya la
hipétesis de Pearse & Cameron (1991). A favor de esta hipdtesis, Boolootian &
Moore (1956) han descrito individuos hermafroditas de Strongylocentrotus
purpuratus que producen larvas pluteus viables mediante la fertilizacidon natural de

sus gametos.
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Los dos extrafios individuos encontrados por Bak et al. (1984) en el Caribe
aparecieron después del evento de mortalidad masiva ocurrido durante 1982-1984 y
en una poblacién de baja densidad de erizos, lo que llevé a los autores a sugerir que
estos erizos partenogenéticos eran una consecuencia del fendmeno de mortalidad. Sin
embargo, nuestro ejemplar hermafrodita pertenece a una poblacién que presenta una
alta densidad de erizos (blanquizal). Al tratarse de un Unico caso, no es posible
atribuir la aparicidon de individuos hermafroditas al estrés nutricional que ocurre en
estos ambientes, pero existen registros aislados de casos de hermafroditismo en
zonas de blanquizal. King et al. (1994) lo encontraron en tres individuos del
diadematido Centrostephanus rodgersii, de 327 individuos estudiados en las costas
de Nueva Gales del sur (Australia). Por otro lado, Meidel & Scheibling (1998)
registraron tres individuos hermafroditas, de un total de 1968 erizos diseccionados,

uno en zonas de kelp, otro en borde y el dltimo en un blanquizal.

Boolotian (1960) encontré hermafroditas de Strogylocentrotus droebachiensis
en zonas donde las fluctuaciones de las temperaturas eran extremas y nunca en aguas
donde estas presentaban un rango de variacién moderado. Moore et al. (1963 a, b)
también registraron la ocurrencia de casos de hermafroditismo en poblaciones de
Lytechinus variegatus y Tripneustes ventricosus, achacandolos a unos inviernos
anormalmente frios ocurridos en 1957 y 1958. Estos autores no incluyeron en sus
trabajos una descripcion de los habitats, aunque sugirieron que el estrés ambiental de
esas bajas temperaturas o variaciones extremas podrian facilitar la ocurrencia de los

casos de hermafroditismo.

A la vista de nuestros resultados y de los casos citados, asi como de otros

recogidos en Lawrence (1987), concluimos que las condiciones del habitat y las
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fluctuaciones en los pardmetros ambientales parecen irrelevantes en la presencia de
individuos hermafroditas; su aparicion depende en gran medida del nimero de
individuos examinados, por lo que puede ser debido a mutaciones genéticas. Sin
duda, es necesaria mds informacidn y registros mas precisos para poder establecer

algin efecto causal de la ocurrencia de hermafroditismo.
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Capitulo 4

Asentamiento y reclutamiento

4.1. Introduccion

4.1.1. Definicion de asentamiento y reclutamiento

El asentamiento y el reclutamiento de los invertebrados marinos son procesos
determinantes en la estructura de sus poblaciones y en la dindmica de las mismas, por
lo que tienen una importancia vital para entender las variaciones espaciales y
temporales. Es importante diferenciar claramente ambos términos, ya que existe una
gran discusion cientifica con respecto a las definiciones de ambos procesos
bioldgicos, particularmente referida al asentamiento (Keough & Downes, 1982;
Coon et al., 1985, 1990 a y b; Davis, 1987 y 1988; Keough, 1989; Bonar et al., 1990;
Harrold et al., 1991; Rodriguez et al., 1993; Booth & Brosnan, 1995; Caley et al.,
1996; Balch & Scheibling, 2001; Fraschetti et al., 2003).

En los invertebrados benténicos con larvas peldgicas, como es el caso de los
equinoideos, el término asentamiento se usa basicamente para referirse al paso de la
vida peldgica a la vida benténica, incluyendo el conjunto de eventos y cambios
morfogenéticos que permiten a la larva recién asentada adquirir las caracteristicas

apropiadas para su nueva vida benténica. El asentamiento incluiria la bisqueda del
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sustrato adecuado, tanto para la fijacién como para la residencia permanente en €l
(Rodriguez et al., 1993). A la hora de estudiar el asentamiento se suelen utilizar los
sustratos artificiales (ver revisiéon en Balch & Scheibling, 2001), por ello muchos
autores (e.g. Kessing et al., 1993; Gosselin & Jangoux, 1998; Lamare & Baker, 2001;
Tomas et al., 2004) han definido el asentamiento de equinoideos, de forma practica,
como la llegada de nuevos individuos a los colectores artificiales, donde aprecerian
post-larvas y juveniles recientes. En estos trabajos la temporalidad de muestreo varié

desde unas semanas a varios meses (ver revision en Balch & Scheibling, 2001).

El reclutamiento implica un lapso de tiempo posterior al asentamiento. En
una de las primeras definiciones de reclutamiento, Keough & Downes (1982)
consideran reclutas a los individuos recientemente asentados que han sobrevivido
hasta alcanzar una talla especifica después de asentarse. Posteriormente, Ebert (1983)
defini6 el reclutamiento de equinoideos como el conjunto de individuos que son lo
suficientemente grandes para ser recolectados o muestreados en proporcidon a su
verdadera abundancia. Caley et al. (1996) plantean que el reclutamiento deberia ser
definido operacionalmente como la deteccién de la llegada inicial de juveniles al
héabitat adulto. Quizds estas dos ultimas definiciones sean las mds razonables para
explicar el reclutamiento, pues son ttiles a la hora de realizar muestreos en el mar.
Sin embargo, existen otras definiciones interesantes que conviene citar, ya que
aportan informacién y especifican los limites de lo que debemos considerar como
recluta. Por un lado, Balch & Scheibling (2001) manifiestan que el paso a recluta
ocurre cuando un primer fenémeno de mortalidad (natural o por depredacidn) o
migracién ha ocurrido. Por otro lado, Booth & Brosnan (1995) y Fraschetti et al.
(2003) definen el reclutamiento como la entrada a la poblacién adulta de individuos
que han sobrevivido a una talla especifica después de asentarse, la cual varia segtin la

especie, sin llegar a ser todavia adultos.
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Por lo expuesto anteriormente y con el interés de buscar un método factible
de identificar los reclutas en el trabajo en el mar, Balch & Scheibling (2000) definen
un reclutamiento operacional basado en las tasas de crecimiento calculadas en
laboratorio, el cual estaria incluyendo a los juveniles de hasta un afio de edad, que
serian individuos inferiores o iguales a 8 mm para la especie de equinoideo estudiada
por ellos. De la misma forma, Lamare & Barker (2001) definen el reclutamiento de
los equinoideos como la aparicién de individuos menores de 20mm de didmetro del
caparazon, que pueden tener incluso dos afios de edad. También Tomas et al. (2004)
consideran como reclutas, en su caso, a los individuos mayores o iguales a S mm de
didmetro de caparazén y menores de 16 mm; dichas tallas se corresponderian

igualmente con juveniles inferiores a un afio de edad.

En el caso de Diadema antillarum, los indices de crecimiento estudiados en
mar y en laboratorio, para diferentes clases de tallas y regimenes alimenticios, varian
entre un minimo de 0.045 mm/ dia y un méaximo de 0.22 mm/dia (Randall et al., 1964;
Lewis, 1966; Bauer, 1976 a y b; Hawkins & Lewis, 1982; Bak, 1985; Idrisi et al.,
2003). De esta forma, un individuo con una talla de 20 mm tendria menos de un afio
de edad con cualquiera de los indices de crecimiento conocidos. En el caso de
Diadema aff. antillarum, después de calcular la curva de crecimiento de las post-
larvas y juveniles recientes, hemos elegido un didmetro de caparazoén inferior a 20
mm para considerar a los juveniles muestreados como reclutas. La talla mas pequefia
detectada en los muestreos en el mar es de 4 mm (ver resultados de este capitulo),
por lo tanto, si contamos individuos entre 4 y 20 mm, estarifamos hablando de
juveniles que se han asentado hace menos de un afio. Con anterioridad, Lessios
(1988b) habia considerado como reclutas a individuos inferiores a 15 mm en el caso

de Diadema antillarum.
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En nuestro planteamiento hemos querido evitar que las definiciones estrictas
de asentamiento y reclutamiento nos llevaran a un “dilema operacional”. Parece claro
que si el reclutamiento es definido como el proceso posterior a que ocurra la primera
mortalidad, o fendmeno de migracion, habria una parte de los reclutas que no
podriamos realmente contar, por lo tanto seria mejor definir un reclutamiento factible
para trabajos en el mar y que permitiera comparar resultados. De la misma forma,
una interpretacion estricta del asentamiento larvario nos llevaria a realizar muestreos
diarios con superficies artificiales, lo que supondria un aumento considerable del
esfuerzo y el tiempo empleados en su estudio. Una definicién operacional del
asentamiento serfa también un muestreo mediante superficies artificiales, pero con

periodos de recoleccién mds largos (semanas o un mes).

4.1.2. Asentamiento y reclutamiento en los equinoideos

El asentamiento y el reclutamiento son quizas los factores mas importantes en
la estructuracién de las comunidades benténicas, junto con la depredacién. Esto ha
sido postulado y contrastado en una gran variedad de hébitats y a los estudios que
engloban ambos procesos se les conoce como “supply side-ecology” (Lewin, 1986;
Underwood & Fairweather, 1989; Caley et al., 1996). Aunque el papel de estos
procesos en el control de la organizacion de las comunidades es conocido desde hace
tiempo, su estudio e interés entre los ecélogos marinos ha resurgido con fuerza en

nuestros dias (Butman, 1987; Underwood & Fairwether, 1989; Olafsson ez al., 1994).

Los procesos de asentamiento y reclutamiento juegan un papel fundamental

en la dindmica de poblaciones de los erizos (Ebert, 1983; Watanable & Harrold, 1991;
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Balch & Scheibling, 2001). Sin embargo, en las islas Canarias no se han llevado a
cabo hasta ahora estudios que permitan conocer la influencia que tienen en la
expansion descontrolada de las poblaciones de estos equinodermos. Por ello, nos
hemos planteado el objetivo de realizar un seguimiento de la variabilidad espacial y
temporal del asentamiento y el reclutamiento de Diadema aff. antillarum, a fin de

comprobar la importancia que tienen en la dindmica de sus poblaciones.

Es bien conocido que, para los invertebrados marinos con larvas planctdnicas,
en el asentamiento y posterior reclutamiento influyen factores como la produccién
larvaria (desove), la disponibilidad de alimento, la mortalidad larvaria (mortalidad
natural, depredacion), las condiciones oceanogréficas (temperatura, corrientes, etc),
los inductores quimicos segregados por congéneres, algas o film bacteriano y la
depredacion postasentamiento. Esta gran variedad de factores y procesos actian a su
vez a diferentes escalas espaciales y temporales (Ebert, 1983; Rodriguez et al. 1993;
Harrold et al., 1991; Balch & Scheibling, 2001), lo que dificulta su estudio y la
posterior interpretaciéon de los patrones observados. De este modo, la variacion
espacial y temporal del asentamiento y reclutamiento de Diadema aff. antillarum
estaria definida por un conjunto de variables bidticas y abidticas, si bien, al tratarse
de un género de origen tropical y de una especie que se encuentra cerca de su borde
septentrional de distribucidn, cabe pensar que, al igual que en el caso de la
maduracidén gonadal, la supervivencia larvaria pueda estar condicionada por la
temperatura. Dicho pardmetro afecta a gran escala a los procesos oceanograficos y
bioldgicos generales, jugando un papel fundamental en el asentamiento y
reclutamiento en muchas especies (ver revision en Balch & Scheibling, 2001). Es
sabido que la temperatura y la disponibilidad de alimento para las larvas tienen un
papel clave, puesto que son variables que facilitan el desarrollo larvario reduciendo

el periodo plancténico y con ello la mortalidad por depredacion (Thorson, 1950).
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En un trabajo que publicamos recientemente sobre el asentamiento larvario de
Diadema aff. antillarum y su relacion con la época de desove (Herndndez et al.,
2006), se detectd un periodo médximo de asentamiento a finales de verano y
principios de octubre, justo después de la caida del indice gonadal y cuando se
alcanzan las maximas temperaturas, ademds de otro pequefio pico de asentamiento
durante la época de mixima produccién fitoplantdnica de Canarias (febrero-marzo),
posiblemente relacionado con un proceso tardio de supervivencia larvaria. Pero este
trabajo se correspondia con un solo afio de muestreos y en este tipo de estudios,
como hemos visto anteriormente, las series largas son fundamentales para poder
registrar la variacion existente (Underwood & Fairweather, 1989) y poder
relacionarla con factores bidticos y abidticos. Por ello, planteamos un estudio con
continuidad que abarcara mds de un periodo anual y con registro de diversas

variables ambientales.

En concreto, los aspectos estudiados relativos al asentamiento y reclutamiento

son los siguientes:

1. Evolucién durante varios afios del ciclo de asentamiento larvario y
reclutamiento de Diadema aff. antillarum en diferentes localidades con

el fin de determinar su periodicidad y las variaciones cuantitativas.

2. Determinacion de la influencia de la profundidad en el asentamiento y el
reclutamiento.
3. Valoracion de la influencia de la densidad poblacional de adultos y la

complejidad y heterogeneidad del habitat en el reclutamiento.
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4. Andlisis de las relaciones entre el asentamiento y reclutamiento.

5. Estudio de la variacién de las densidades de adultos a lo largo varios
afios en las diferentes localidades donde se ha controlado el proceso de

asentamiento y reclutamiento.

4.2. Diseiio de los estudios y analisis de los datos

4.2.1. Variaciones temporales, espaciales y entre niveles de profundidad del

asentamiento

Los seguimiento mensuales del asentamiento se realizaron mediante
colectores artificiales (ver capitulo 2) en tres localidades de la isla de Tenerife
(Masca, Abades y Boca Cangrejo) (ver Figura 5), con una duracién diferente en cada
uno de los casos. En Abades se realiz6 el trabajo mas extenso, entre abril de 2002 y
abril de 2005. En Masca se muestre6 un ciclo anual completo, de mayo de 2002 hasta
abril de 2003. Por ultimo, el seguimiento en Boca Cangrejo fue desde diciembre de

2003 hasta abril de 2005.

Para la comparacién temporal y espacial del asentamiento se aplicé un
ANOVA con dos factores de variacion: el mes como factor fijo y la localidad como
aleatorio. Este disefio se utilizé para comparar el asentamiento de un afio entre las
localidades de Abades y Masca (desde abril de 2002 hasta abril de 2003) (Hernandez
et al., 2006) y dos afios entre las localidades de Abades y Boca Cangrejo (desde abril
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de 2003 hasta abril de 2005). Por otro lado, mediante un ANOVA de tres vias, se
compard el asentamiento de tres afios consecutivos en la localidad de Abades con los
siguientes factores de variacion: afio como fijo con tres niveles, estacién con cuatro
niveles (invierno, primavera, verano y otoflo) anidado en afio y mes anidado en
estacion y aflo. Posteriormente, se aplicé un andlisis de Kruskal-Wallis para
comparar los periodos en los que se detectd asentamiento, entre los tres afios

consecutivos muestreados, en la localidad de Abades.

La comparaciéon entre niveles de profundidad se realiz6 mediante un
experimento especifico, que consistié en la colocacién de 5 muestreadores (ver
capitulo 2) a 5 m de profundidad y otros 5 a 10 m de profundidad en tres localidades
diferentes (Palm-Mar, La Caleta y La Tixera). Los muestreos se llevaron a cabo
durante el periodo de asentamiento que se habia detectado para afios anteriores
utilizando el mismo método. Las diferencias entre los dos niveles de profundidad se
testearon mediante un ANOVA con dos factores de variacién: profundidad como

factor fijo con dos niveles (5 m y 10 m) y localidad como factor aleatorio.

4.2.2. Variacion temporal, espacial y entre niveles de profundidad del

reclutamiento

El seguimiento mensual del reclutamiento se realizé en tres localidades de la
isla de Tenerife (Abades, Masca y Boca Cangrejo) (ver Figura 5). En dos de ellas
(Abades y Boca Cangrejo) el estudio se realiz6 también en dos niveles de
profundidad (nivel 1 = 4-6 m y nivel 2 = 10-12 m), durante la época de miximo
reclutamiento conocida previamente. En la localidad de Abades se muestreo desde

junio de 2002 hasta junio de 2005. En Masca, el estudio se llevé a cabo desde junio
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de 2002 hasta marzo de 2003. Por dltimo, en Boca Cangrejo los muestreos

comenzaron en julio de 2003 y finalizaron en julio de 2005.

Por un lado, se compard la variacidn espacial y temporal del reclutamiento en
las localidades de Abades y Masca desde julio de 2002 hasta marzo de 2003. Este
andlisis se realiz6 mediante un ANOVA con dos fuentes de variacién: mes como
factor fijo y localidad como aleatorio. Por otro lado, se aplicé un ANOVA de tres
vias para comparar el reclutamiento entre Abades y Boca Cangrejo, desde julio de
2003 hasta abril de 2005. Las fuentes de variacién para este andlisis fueron: afio

como factor fijo, mes anidado en afio y localidad como factor aleatorio.

4.2.3. Estudio de la estructura de tallas y seleccion del modelo de crecimiento de

los juveniles

El estudio de las tallas de los reclutas se llevd a cabo en las localidades de
Abades y Boca Cangrejo durante los dos afios de muestreos comparativos (desde
julio de 2003 hasta julio de 2005). Se utiliz6 la primera cohorte que se desarrolla,
desde diciembre de 2003 hasta octubre de 2004 en la localidad de Abades, para
calcular la curva de crecimiento mediante el modelo de von Bertalanffy, cuyos

términos son:
D, =Dy (1 —e Xt
D = didmetro del caparazon.

D, = didmetro total del caparazoén.

D, = talla asintética.
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K = constante de crecimiento o pendiente de la curva.
t = tiempo.

to= edad tedrica a la que el individuo tendria un D = 0,718 mm.

Para el estudio del crecimiento desde las tallas medias de asentamiento (718 +
54 pum) hasta los 20 mm, se escogié el modelo de von Bertalanffy para mediciones
lineales por ser el que mejor se ajustd a los datos. Ademds, se buscd aplicar un
modelo de crecimiento que hubiera sido utilizado con anterioridad para especies
similares, a fin de poder realizar comparaciones (Turon et al., 1995), y von
Bertalanffy habia sido aplicado para estudiar el crecimiento desde post-larvas de
Diadema antillarum (Ebert, 1975) y otros diadematidos (Ebert, 1981). El modelo de
von Bertalanffy es el mas usado en los equinodermos, como se pone de manifiesto en
la discusion sobre los distintos modelos de crecimiento utilizados para erizos en
Grosjean (2001). Sin embargo, si se utilizan tallas mayores junto con tallas juveniles,
posiblemente deberia aplicarse un modelo de crecimiento que incluya puntos de
inflexion, ya que la relacion entre el incremento de la talla y el tiempo no es lineal
(Ebert, 2001; Grosjean, 2001). En este caso, el crecimiento de los individuos se
ajustaria mejor a una forma sigmoidal (Gage & Tyler, 1985; Grosjean, 2001) y serian
mds apropiados otros modelos de crecimiento, como los de Richards, Gompertz y las
curvas logisticas (Gage & Tyler, 1986; Gage, 1987; Turon et al., 1995; Ebert, 1999;
Grosjean, 2001).

4.2.4. Influencia de la estructura del habitat en el reclutamiento

Durante la época de maximo reclutamiento de 2004 se llevaron a cabo 160

muestreos en cuatro localidades de la costa sureste de Tenerife (Boca Cangrejo,
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Punta del Poris, Abades y La Jaquita) (ver figura 5). Los muestreos se realizaron en
el mismo rango de profundidades (5-10 m), pero se dividieron en dos grupos en cada
localidad, 20 localizados en blanquizal y 20 en zonas de algal o con recubrimientos
superiores a 40 % de macroalgas. En cada una de las cuadriculas de muestreo de los
reclutas se estudiaron ademds las variables descriptoras del hébitat rocoso (ver

capitulo 2).

Con los valores de los pardmetros ambientales medidos se realiz6 un anélisis
de ordenacion PCA (Principal Component Analisis), al objeto de plasmar en un
plano la matriz de datos multivariantes que forman las variables descriptoras de la
complejidad y heterogeneidad del hébitat rocoso. En ella, se distribuyeron
posteriormente los muestreos de reclutamiento en las diferentes localidades y
habitats estudiados, proporciondndonos una imagen de cémo el gradiente de
caracteristicas del hdabitat influyen en las densidades de reclutas. Finalmente, se

correlaciono la densidad de reclutas con cada uno de los ejes del PCA.

A continuacidén se planteé un modelo de regresion multiple con el nimero de
reclutas como variable dependiente y los descriptores del habitat como variables
regresoras. Con ello se intent6 ver en qué medida los descriptores de complejidad y
heterogeneidad del habitat afectan al reclutamiento de Diadema aff. antillarum. El

modelo de regresion lineal multiple planteado fue el siguiente:

[Reclutas = By + Py n° adultos + B, inclinacion + B3 rugosidad + B4 % microalgas + Ps
% filamentosas + B¢ % corticadas foliosas + 7 % macrdfitos corticados + g %

macrofitos correosos + Py % articuladas + B9 % costrosas + €. ]
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Se utiliz6 el proceso conocido como “forward stepwise” o paso a paso hacia

delante para ir incluyendo las variables en el modelo de regresion, seguido del

proceso “stepwise backward elimination” o eliminacién hacia atrds de las variables

para prevenir la posible pérdida de significacion estadistica de alguna en el modelo,

como consecuencia de la incorporacién posterior de nuevas variables.

Para valorar las hipdtesis asociadas al modelo y validarlo se utilizaron los

siguientes test:

1%

2%,

3%

Ausencia de multicolinealidad entre variables: se analizé la “tolerancia” de

cada variable, cuya definicién es 1 — R’, siendo R el coeficiente de
correlacion multiple entre una de las variables regresoras y el resto. Para que

no haya multicolinealidad el valor de tolerancia ha de ser cercano a 1.

Linealidad y homocedasticidad: se utiliz6 un gréifico de valores predichos

frente a residuales para ver si el mejor ajuste a la nube de puntos es una recta
o si, por el contrario, es cualquier otra funcién no lineal. Para que ambas
hipétesis se verifiquen, la nube de puntos ha de estar en una banda horizontal,

lo més estrecha posible; cuanto mas estrecha mayor serd la bondad del ajuste.

Independencia de los errores: se utilizo el estadistico de Durbin-Watson y la

correlacion seriada de los residuos para validar esta hip6tesis. El valor de la
correlacion serial debe ser proximo a cero para que exista independencia de
los errores; si, por el contrario, es cercano a 1 o -1 existird una correlacion

entre los errores.
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4*. Normalidad de los errores: el histograma de residuales y el grafico de

probabilidad normal sirvieron para validar la hipdtesis, extrayendo las
conclusiones de ambas grificas de forma conjunta. El histograma ha de
ajustarse a una curva Gausiana o normal y la nube de puntos ha de parecerse

lo mas posible a una recta en el grafico de probabilidad normal.

Por otro lado, se valord la influencia de las observaciones en el modelo.

Existen tres tipos de observaciones conflictivas:

1. OQutliers: tienen valor muy alto de residual (positivo o negativo).

2. Altos potenciales: se alejan considerablemente del resto en una o varias

variables regresoras. Utilizando la distancia de Mahalanobi, los valores
altos de la misma nos indicarfan la presencia de observaciones que son

altos potenciales.

3. Observaciones influyentes: las detectamos estudiando la distancia de

Cook. Al omitirlas del modelo de regresion éste cambiard

considerablemente.

En una primera aproximaciéon al cdlculo del modelo de regresion, se
eliminaron algunas observaciones que eran outliers y altos potenciales no influyentes,

obteniéndose un modelo de regresidon con una mayor significacién y mds ajustado.
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4.2.5. Relacion entre el asentamiento y el reclutamiento

Se usé un andlisis de regresion simple para examinar la relacion existente
entre la media del pico de asentamiento y su correspondiente pico de reclutamiento,
para las combinaciones existentes en cada localidad (Masca, Abades, Boca Cangrejo)
y afios de estudio (2002-2005). La correspondencia entre los picos de asentamiento y
reclutamiento se realiz6 una vez conociamos la curva de crecimiento y el tiempo en
meses que tardaba el erizo recién asentado en alcanzar los cuatro milimetros del
recluta. Cuando los picos estaban compuestos por varios meses, se calculd la media
de dichos periodos para correlacionar los valores de asentamiento con los de

reclutamiento.

Con este andlisis intentamos conocer si podemos predecir el reclutamiento
mediante el asentamiento. Ademds, gracias a esta regresiéon podemos observar la

tendencia de las diferentes localidades durante los afios estudiados.

4.2.6. Variacion temporal y espacial de la densidad de adultos

Para el seguimiento de las densidades de adultos se muestrearon tres zonas de
blanquizal en Tenerife. Abades fue la localidad con un mayor registro, un total de
tres afios de muestreos mensuales desde febrero de 2002 hasta febrero de 2005,
ademds de dos muestreos aislados en los afios 2005 y 2006. En Masca se realizé un
seguimiento mensual desde febrero 2002 hasta marzo de 2003. Por ultimo, en Boca
Cangrejo se muestreo de forma continua desde enero de 2004 hasta febrero de 2005,
aunque se dispone de muestreos aislados durante noviembre de 2002, julio de 2005 y

marzo de 2006.
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Por un lado, se comparo la variacién espacial y temporal de las densidades de
Diadema aff. antillarum entre las localidades de Abades y Masca, desde febrero de
2002 hasta marzo de 2003, mediante un ANOVA con dos fuentes de variacién: mes
como factor fijo y localidad como aleatorio. Por otro lado y de la misma manera, se
compararon también las densidades de Abades frente a las de Boca Cangrejo desde

enero de 2004 hasta febrero de 2005.

4.3. Resultados

4.3.1. Morfologia de las post-larvas y juveniles capturados en los colectores

Las postlarvas encontradas (Figura 23-1) tienen un tamafio medio de 718 + 54
pum, superior al encontrado por Eckert (1998) para postlarvas en cultivo de la forma
del Atlantico occidental, que fue de 515 = 17 pum. Poseen cinco podios primarios o
pies cuya funcién principal es sensitiva y de adhesion al sustrato, como se ha
comprobado en Paracentrotus lividus (Gosselin & Jangoux, 1998). No presentan
pedicelarios ni pdas rigidas, aunque aparecen unos filamentos rudimentarios que
posiblemente dardn origen a las mismas. La coloracion es amarilla clara, con

manchas rojas y rosado palido en la superficie del caparazon.

Juvenil fase 1 (Figura 23-2): tienen una talla media del caparazon de 680 + 42
pm. Con respecto a la postlarva, se ha reducido el tamafio corporal debido al uso de

las reservas acumuladas durante la fase plancténica en la creaciéon de nuevas
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estructuras. Sigue presentando los cinco podios primarios de la postlarva. Aparecen
por primera vez las pdas, con un tamafio medio de 383 + 53 pum, aproximadamente la
mitad de la talla del caparazdn; son moviles, aserradas y se distribuyen en la periferia
de éste. Ademds, encontramos pedicelarios, con un pedinculo corto, en la parte
superior del caparazén. No tienen abertura anal ni oral (Figuras 23-2 y 24-1). La
coloracién continda siendo amarilla clara, con manchas rojas en la parte superior del

caparazon, mds intensas hacia la periferia, y las pdas hialinas.

Juvenil fase 2 (Figura 23-3): talla media de 780 + 57 um, con pias mdviles
aserradas (568 + 92 um de longitud) y localizadas en la periferia del caparazén. El
nimero de pies ambulacrales ha aumentado y se sitiian en la periferia de la cara oral.
Los pedicelarios presentan un pedinculo largo y rodean el ano. Las aberturas anal y
oral son evidentes, con un claro desarrollo de la linterna de Aristételes (Figuras 23-3
y 24-2). Aparece una coloracién roja en toda la superficie anal del caparazon,
excepto en la membrana que es de color amarillo intenso. El color rojo de la cara
anal se extiende por la base de las puas, que siguen siendo hialinas en su extremo
mads distal. La cara oral del caparazén presenta un color amarillo palido. En algunos
casos, aparecen cinco manchas violetas llamativas, de posible funcién fotorreceptora,

situadas sobre las placas ocelares.

Juvenil fase 3 (Figura 23-4): talla media del caparazén de 1580 + 99 pm, con
puas aserradas que sobrepasan el tamafio de éste (1836 + 404 pum de longitud) y
localizadas en su periferia. Los pies ambulacrales, situadas en la zona oral, poseen
unas bases grandes que les ayudan a agarrarse fuertemente al sustrato. Los
pedicelarios tienen un peddnculo largo y se encuentran inicamente en la periferia del
caparazon. La abertura anal ya es mayor y los dientes asoman por la abertura oral

(Figuras 23-4 y 24-3). El caparazén presenta un tono rojo oscuro, con matices
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violaceos mas acordes con la coloraciéon de los adultos. Las pdas muestran un
bandeado donde se intercala zonas de color rojo oscuro con otras hialinas. Los
pedicelarios son tridentados y sus valvas tienen los bordes marcadamente aserrados y
una superficie cubierta de pequefios dientes; ademds, presentan una hendidura

caracteristica en la base de cada valva (Figura 24-4).

Como hemos podido comprobar, las estructuras defensivas de los adultos ya
estan presentes en las primeras fases juveniles, lo que nos lleva a pensar que no son
presa facil para los depredadores durante esta etapa de su vida; esta circunstancia

favorece la supervivencia y un reclutamiento exitoso. Ademds, desde la fase 2

presentan abertura anal y oral, lo que indica el comienzo del periodo exotréfico

(Gosselin & Jangoux, 1998).
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Figura 23. Imdgenes a la lupa de la post-larva (1) y de las tres fases juveniles (2,3 y 4) de Diadema

aff. antillarum capturadas en los colectores; (a) vista aboral y (b) vista oral. Escala 1000 pm. —pdgina

anterior-.
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Figure 24. Imédgenes de microscopio electrénico de las tres fases juveniles (1, 2 y 3) de Diadema aff.

antillarum capturadas en los colectores y detalle de un pedicelario (4); (a) vista aboral y (b) vista oral.

4.3.2. Variacion temporal, espacial y entre niveles de profundidad del

asentamiento

Aunque el periodo de mdximo asentamiento tiene lugar en la misma época

(entre agosto, septiembre y octubre) en todas las localidades (Figura 25), existen

132



Capitulo 4 Asentamiento y reclutamiento

variaciones temporales y espaciales, que quedan reflejadas en la Tabla 12 para las
localidades de Abades y Masca. De la misma forma, para Abades y Boca Cangrejo la
interaccion mes x localidad fue significativa (Tabla 13 y Figura 25), lo que indica

que la variacion mensual entre ambas localidades fue diferente.
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Figura 25. Valor medio del asentamiento (+ error estindar, ES) para las tres localidades estudiadas.

Tabla 12. ANOVA de dos vias donde se analiza la influencia del mes y la localidad en el
asentamiento para Abades y Masca. Los datos de abundancias de individuos recién asentados fueron

transformados mediante In (x + 1) para conseguir la igualdad de varianzas.
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Fuente de variacion SC GL MC F P
Mes 31,887 9 3,543 0,66 0,731
Localidad 0,056 1 0,056 0,30 0,589
MxL 48,665 40 5407 28,66 0,000
Residual 7,547 59 0,189

Total 88,156

Tabla 13. ANOVA de dos vias donde se analiza la influencia del mes y la localidad en el
asentamiento para Abades y Boca Cangrejo. Los datos de abundancias de individuos recién asentados

fueron transformados mediante In (x + 1) para conseguir la igualdad de varianzas.

Fuente de variacion SC GL MC F P
Mes 144,832 16 9,052 445 0,002
Localidad 1,101 1 1,101 5,76 0,019
MxL 32,514 16 2,032 10,63 0,000
Residual 13,002 68 0,191

Total 191,450 101

En el caso de la localidad de Abades existe una diferencia claramente
significativa entre los meses (Tabla 14 y Figura 25), que a su vez estan anidados en

la estacion del afio y en el afio de estudio.

Tabla 14. ANOVA de tres vias donde se analiza la influencia del afio, estacién del afio y mes en el
asentamiento para la localidad de Abades. Los datos de abundancias de individuos recién asentados

fueron transformados mediante In (x + 1) para conseguir la igualdad de varianzas.
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Fuente de variacion SC GL MC F P
Afo 2,233 1 2,233 0,12 0,741
Estaciones (A) 112,279 6 18,713 5,74 0,002
Mes (E(A)) 52,171 16 3,261 26,24 0,000
Residual 5,965 48 0,124

Total 172,648 71

Al comparar los periodos de mayor asentamiento (medias del asentamiento
de agosto-septiembre-octubre) entre los afios estudiados, para la localidad de Abades,
vemos que existen diferencias significativas (X2 = 8,453; p<0,05), siendo el afio
2002 el de menor intensidad, mientras que en 2003 y 2004 la media del asentamiento

fue el doble que la de 2002 (Tabla 14 y Figura 25).

El nimero de individuos recién asentados varia significativamente con el
nivel de profundidad y con la localidad (Tabla 15 y Figura 26); observamos un
mayor nimero en los colectores del nivel de profundidad 2 (>5 m). El SNK nos
indica que La Caleta es la localidad con mayor asentamiento seguida de La Tixera y

Palm-Mar.

Tabla 15. ANOVA de dos vias donde se analiza la influencia del nivel de profundidad y la localidad
en el asentamiento. Los datos de abundancias de individuos recién asentados fueron transformados

mediante In (x + 1) para conseguir la igualdad de varianzas.

Fuente de variacion SC GL MC F P
Nivel de profundidad 4,973 1 4971 26,26 0,036
Localidad 2,081 2 1,040 6,17 0,007
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PxL 0,379 2 0,189 1,12 0,342
Residual 4,048 24 0,169
Total 11,480 24

O10m
HEB5m

N° D. aff. antillarum recien asentados /
muestreador

La Caleta Palm-Mar La Tixera

Figura 26. Densidades medias (+ desviacion estandar, DS) de erizos recién asentados en los

muestreadores (n = 5) en diferentes localidades y niveles de profundidad.

4.3.3. Variacion temporal, espacial y entre niveles de profundidad del

reclutamiento

Entre las localidades de Abades y Masca no existieron diferencias en el
reclutamiento (Figura 27 y Tabla 16) para el periodo comparado del afio 2002 e
inicios del 2003. En cambio, si existieron en la comparacién entre Abades y Boca
Cangrejo en la interaccién afio x localidad, es decir, el reclutamiento anual entre las

localidades varié de forma diferente (Tabla 17 y Figura 27). Al principio de la serie
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los valores son bajos y similares, pero posteriormente, durante los afios 2003 y 2004,
aumentan considerablemente en ambas localidades, si bien en Abades el

reclutamiento es superior durante todo el periodo comparable.
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Figura 27. Valor medio del reclutamiento (+ error estandar, ES) para las tres localidades estudiadas.

Tabla 16. ANOVA de dos vias donde se analiza la influencia del mes y la localidad en el

reclutamiento para las localidades de Abades y Masca.

Fuente de variacion SC GL MC F P
Mes 0,289 7 0,041 1,09 0,455
Localidad 0,020 1 0,020 0,51 0,475
MxL 0,264 7 0,038 0,97 0,460
Residual 3,118 80 0,039

Total 3,691 95
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Tabla 17. ANOVA de tres vias donde se analiza la influencia del aflo, mes y localidad en el

reclutamiento para Abades y Boca Cangrejo.

Fuente de variacion SC GL MC F P
Afo 43,192 1 43,191 0,00 0,000
Mes (A) 145,330 22 6,606 645 0,000
Localidad 48,473 1 48,473 47,35 0,000
AxL 8,985 1 8,985 8,78 0,007
L x M(A) 22,521 22 1,024 1,27 0,182
Residual 735,321 912 0,813

Total 1003,821 952

La profundidad no parece jugar un papel importante en el control del
reclutamiento, si bien aparecen diferencias claras entre las localidades estudiadas
(Tabla 18; Figura 28), aunque es necesario un disefio con un mayor replicacion

espacial para poder demostrarlo.

Tabla 18. Resultado del ANOVA para comparar la variacién entre niveles de profundidad (1 = 4-6m;

2 =10-12m) y localidad, en la época de reclutamiento, entre Abades y Boca Cangrejo.

Fuente de variacion SC GL MC F P
Profundidad 22,5 1 22,5 9 0,205
Localidad 372,10 1 372,10 12,19 0,001
PxL 25 1 2,5 0,08 0,775
Residual 4762 156 30,526

Total 5159 156
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Abades Boca Cangrejo

Figura 28. Densidades media de reclutas en el periodo del reclutamiento (+ desviacién estandar,

DS) para dos localidades y niveles de profundidad.

4.3.4. Estudio de la estructura de tallas y crecimiento de los juveniles

Las figuras 29 y 30 muestran las frecuencias de tallas de los reclutas para
las localidades de Abades y Boca Cangrejo, respectivamente. En ellas podemos ver
como aparece una nueva cohorte de individuos de 4 mm en el habitat adulto durante
los meses de noviembre y diciembre, en los dos afios en los que se llevé a cabo el
seguimiento. En abril y mayo de 2005, en ambas localidades, hay también una
pequeiia cantidad de individuos de 4 mm registrados, que podrian estar indicando
otro periodo de asentamiento en meses anteriores. En todo caso, el periodo principal

de reclutamiento seria noviembre-diciembre.
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Figura 29. Frecuencias de tallas (mm) de los reclutas en la localidad de Abades durante el periodo

estudiado (desde julio de 2003 hasta julio de 2005).
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Figura 30. Frecuencias de tallas (mm) de los reclutas en la localidad de Boca Cangrejo durante el

periodo estudiado (desde julio de 2003 hasta julio de 2005).
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El crecimiento desde las tallas de asentamiento de las post-larvas (718 + 54
pm) hasta los juveniles de 20 mm se ajusta bien al modelo de von Bertalanffy

(Figura 30).

von Bertalanffy D, =20,05 (1 — e ~024(t-(:029)

2005 b — — D=

10,5

53

Didmetro del caparazén (mm)

00 # l l l |
0.0 2,9 5.8 8.6 11,5
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Figura 31. Modelo de crecimiento desde las tallas de asentamiento hasta 20 mm de didmetro del

caparazén.

4.3.5. Influencia de la estructura del habitat en el reclutamiento

4.3.5.1. Estructura del habitat

En la Tabla 19 se representan los valores medios de los descriptores del
habitat para las cuatro zonas rocosas muestreadas en el sur y este de Tenerife. Como
podemos observar, la presencia media de erizos es elevada y el porcentaje de

cobertura de algas costrosas también. Por el contrario, las coberturas de las algas
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filamentosas y foliosas son bajas. Otro descriptor a destacar puede ser la inclinacion
media del sustrato, que tiene valores altos. Los valores medios de cobertura de algas
estan influidos claramente por las altas densidades de erizos presentes en las

localidades muestreadas.

Tabla 19. Valores medios, error tipico (ET) y rango de las variables descriptoras de la estructura del
hébitat consideradas en este estudio. Las siglas para los diferentes grupos de algas son: microalgas
(micro), filamentosas (fil), corticadas foliosas (c.fol), macréfitos corticados (c.mac), macrofitos

correosos (1.mac), articuladas (art), cotrosas (cost).

Descriptor del hdbitat ~ Media ET N min. max.
n° adultos 2,84 0,30 160 0 17
inclinacién 47,77 2,11 160 0 125
rugosidad 1,43 0,02 160 1 2,1
n° agujeros 2,23 0,20 160 0 20
n’ grietas 1,86 0,14 160 0 12
% micro 0,77 0,23 160 0 30
% fil 1,22 0,24 160 0 20
% c.fol 6,12 1,10 160 0 80
% c.mac 7,50 1,16 160 0 80
% l.mac 4,20 0,80 160 0 50
% art 6,14 1,29 160 0 80
% cost 21,24 1,78 160 0 81

En la Tabla 20 se muestran las correlaciones bivariadas entre los
descriptores del hébitat. Por un lado, las mayores correlaciones positivas son las que
presentan las microalgas con las algas foliosas corticadas, la rugosidad del sustrato

con la inclinacién y por ultimo la rugosidad del sustrato y el nimero de grietas. La

143



Capitulo 4 Asentamiento y reclutamiento

inclinacion, rugosidad y n° grietas del sustrato definen la complejidad del hébitat. Por
otro lado, las correlaciones negativas aparecen entre el nimero de erizos adultos y las
coberturas de algas de los grupos funcionales no costrosos, como son: las
filamentosas, las corticadas foliosas y los macroéfitos corticados y correosos; la
excepcion son las articuladas, con las que presenta una correlacioén positiva, al igual

que con las costrosas.

Tabla 20. Correlaciones de Pearson entre variables descriptoras del habitat, indicindose en negrita

aquellos valores significativos estadisticamente (p<0,05).

n°adult incl rugo n°aguj n°griet % micr %fil % c.fol % c.ma %1.ma %art % cost
n’adultos 1
inclinacién 0,015 1
rugosidad 0,178 0,404 1
n°agujeros 0,046 -0,018 0,129 1
n°grietas 0,020 0,246 0,345 -0,222 1
Yomicro 0,056 0,033 0,133 0,003 0,039 1
Jofil -0,222 0,156 -0,074 0,010 -0,068 0,123 1
% c.fol -0,294 0,055 -0,138 0,002 -0,100 -0,106 0,584 1
% c.mac -0,360 0,090 0,031 -0,132 0,077 -0,100 0,077 0,127 1
%l.mac -0,301 -0,004 -0,068 -0,002 -0,002 -0,098 0,023 -0,008 0,378 1
Yoart 0,413 0,046 -0,035 -0,033 0,102 -0,074 -0,113 -0,137 -0,118 -0,068 1
Yo cost 0,280 -0,039 0,173 0,041 0,049 0,224 -0,180 -0,333 -0,304 -0,314 0,146 1

4.3.5.2. Anadlisis de ordenacion (PCA)

Con los dos primeros ejes de la ordenaciéon obtenemos un 64,4 % de
variacidn explicada para la complejidad y heterogeneidad del habitat (Tabla 21 y
Figura 32).
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Figura 32. Diagramas de ordenacién (PCA) donde se observan a la izquierda los descriptores de
complejidad y heterogeneidad que definen los ejes de variacién (eje 1 y eje 2) y a la derecha la
ordenacion de los muestreos dispuestos en dos grupos: presencia (elipse rosada) o ausencia (elipse

negra) de reclutas en los muestreos. Las elipses engloban el 85% de los muestreos en cada caso.

Tabla 21. Porcentaje de variacién explicada por cada uno de los ejes del andlisis de ordenacién.

Ejes 1 2 3 4 Variacion total

Autovalores 0,356 0,288 0,138 0,092 1

% Variacion
35,6 64,4 78,2 87,4 100

explicada

Los ejes son combinacién lineal de las variables. A continuacién se
presenta la influencia de cada una de las variables descriptoras del habitat en los ejes

de variacidn principales (1 y 2).
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Eje 1: (0,9675) inclinacién + (0,3449) rugosidad + (- 0,2769) % cost + (0,2331) n°grietas + (0,2147)
% fil + (0,2174) % c.mac + (0,1724) % c.fol + (0,0958) art + (-0,0915) n°adultos + (0,0906) l.mac + (-
0,0269) % micro + (-0,0264) n°agujeros.

Eje 2: (0,9303) % cost + (-0,4066) % c.fol + (-0,3935) % c.mac + (0,3834) n°adultos + (-0,3615) %
L.mac + (-0,2984) % art + (0,2847) rugosidad + (0,2514) inclinacién + (0,2379) % micro + (-0,1801)
%fil + (0,0885) n°grietas + (0,0176) n°agujeros.

Al calcular la correlacion entre el nimero de reclutas y los ejes se observa
una correlacién positiva y significativa con el eje 2 (R = 0,382; p < 0,01), pero no
significativa con el eje 1 (R = 0,114; NS). Es decir, existe una relacion clara entre la
presencia de algas costrosas y los reclutas, o lo que es lo mismo entre las altas
densidades de adultos y la escasa cobertura de macroalgas foliosas y de macfréfitos
corticados y correosos. Como se puede observar en la figura 31, los muestreos con
presencia de reclutas parecen separarse claramente de la mayoria de los muestreos
donde no aparecen reclutas; esta separacion de los muestreos tiene lugar tanto en el
eje 1 como en el eje 2. Por tanto, la presencia de reclutas parece estar relacionada con
la de los adultos o altos porcentajes de algas costrosas (eje 1) y con una mayor

inclinacion y complejidad del sustrato (eje 2).

4.3.5.3. Andlisis de regresion miiltiple

El andlisis de regresion multiple es significativo y muestra que el nimero de
reclutas estd determinado positivamente por la densidad de adultos (n°adultos),
positivamente por la inclinacion del sustrato, negativamente con el porcentaje de

macrdfitos corticados y positivamente con el nimero de agujeros (Tabla 22).
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Tabla 22. Resultados del andlisis de regresion multiple de la abundancia de reclutas sobre las

variables descriptoras del hébitat.

Variables Coeficientes ET R? parcial P Tolerancia
Constante -3,9926 0,1594
n° adultos 0,1527 0,0183 0,5702 0,000 0,6815
inclinacién 0,0106 0,0023 0,3609 0,000 0,9212
% c.mac -0,0094 0,0047 0,1634 0,048 0,8182
n’agujeros 0,0996 0,0461 0,1766 0,032 0,8385

F (7,145); p<0,001, R7aj. = 0,5075

El diagnéstico de las hipdtesis asociadas al modelo queda de la siguiente

forma:

1. Linealidad y homocedasticidad: al representar los valores predichos frente a los

residuales se observa que la dispersion de los puntos sigue dos lineas paralelas, por lo

que son lineales y homocedasticos (Figura 33).

2. Errores independientes: el test de Durbin-Watson es igual a 1,977 y la correlacion

serial es de 0,004, por lo que podemos concluir que los errores son independientes.

3. Normalidad: podemos ver en la grafica (Figura 33) como la distribucién de los

residuos sigue una normal o curva de Gauss; ademds, las observaciones se ajustan a

una recta.

147



Capitulo 4 Asentamiento y reclutamiento

Linealidad y homocedasticidad

"° 95% confidencia

Residuales

1,0 05 00 05 10 15 20 25 30
Valores predichos

Normalidad

— Curva normal esperada

w »

o

Valores normales esperados
N o -

R

N

MHLIJIUIDIDDNNNN
DO

B

o

)
&

=25 20 -15 -10 -05 0,0 05 1.0 1.5 20 25 3.0 35 -2 -1 0 1 2 3
Distribucion de los residuales Residuales

Figura 33. Diagnéstico de las hipétesis asociadas al modelo: linealidad, homocedasticidad y

normalidad.
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4.3.6. Relacion entre el asentamiento y el reclutamiento

El asentamiento de Diadema aff. antillarum, para los tres afios de estudio y
las diferentes localidades, puede ser correlacionado positivamente con los
subsiguientes cambios en la abundancia de los reclutas en las poblaciones adyacentes
(Figura 34). En la localidad de Abades se observa un aumento claro y progresivo del

asentamiento y el posterior reclutamiento entre el afio 2002 y el 2004.

6
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~
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Figura 34. Relacién entre los asentamientos y reclutamientos anuales de Diadema aff. antillarum
para las localidades de Masca, Abades y Boca Cangrejo. El asentamiento se expresa como el niimero
medio de erizos recientemente asentados en los colectores artificiales en los periodos principales de
asentamiento. El reclutamiento se expresa como el nimero medio de erizos (4-5 mm) para el periodo
de post-asentamiento correspondientes. Este periodo se calculé utilizando la curva de crecimiento de

los reclutas, los patrones graficos de reclutamiento y las frecuencias de tallas de los reclutas.
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El porcentaje de supervivencia es bajo para todas las localidades y periodos,

aunque se observa un aumento del mismo con los afios (Tabla 23).

Tabla 23. Valores medios de asentamiento y reclutamiento para cada combinacién de localidad y afio,

junto al porcentaje de supervivencia en cada caso.

Localidad afio Asentamiento/m”  Reclutamiento/m” 9osupervivencia
2002 5,39 0,2 3,34
Abades 2003 15,31 3,14 20,51
2004 16,2 52 32,10
Masca 2002 4,38 0,03 0,69
Boca Cangrejo 2004 5,33 2 37,52

4.3.7. Variacion temporal y espacial de la densidad de adultos

Para las localidades de Abades y Masca la densidad de individuos adultos
varié mensualmente de forma diferente (Figura 35 y Tabla 24). Lo mismo ocurrié
entre Abades y Boca Cangrejo, apareciendo diferencias significativas en la

interaccion mes x localidad (Tabla 25 y Figura 35).

Como era previsible a la vista de la figura 35, al compararr las medias
anuales para la localidad de Abades se observa que existen diferencias significativas
entre los afos (F = 22,945; p<0,001). El test a posteriori (SNK: p<0,05) muestra que

los afios 2002, 2003 y 2004 no presentan diferencias en cuanto a las densidades
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medias anuales, pero son notablemente menores que los dos valores aislados
obtenidos en 2005 y 2006. Para la localidad de Boca Cangrejo ocurrié lo mismo,
existiendo diferencias significativas entre los diferentes afios (F = 16,298; p<0,001).
El test a posteriori (SNK: p<0,05) muestra que los afios 2002 y 2004 tuvieron
densidades medias menores que los valores aislados medidos en 2005 y 2006 (Figura

35).
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Figura 35. Densidad media de adultos (+ error estdndar, ES) para las tres localidades y los periodos

estudiados.

Tabla 24. ANOVA de dos vias donde se analiza la influencia del mes y la localidad en la densidad de

erizos adultos para Abades y Masca.

Fuente de variacion SC GL MC F P
Mes 347,85 12 28,988 1,22 0,366
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Localidad 311,86 1 311,856 43,11 0,000
MxL 284,147 12 23,679 3,27 0,000
Residual 1692,83 234 7,234

Total 2636,69

Tabla 25. ANOVA de dos vias donde se analiza la influencia del mes y la localidad en la densidad de

erizos adultos para Abades y Boca Cangrejo.

Fuente de variacion SC GL MC F P
Mes 0,647 13 0,050 1,25 0,344
Localidad 10,592 1 10,592 930,09 0,000
MxL 0,516 13 0,040 348 0,000
Residual 2,232 196 0,011

Total 13,987 223

4.4. Discusion

4.4.1. Asentamiento

Durante el estudio del asentamiento en las diferentes localidades y afios, los
colectores artificiales recogieron postlarvas y juveniles recientes, pero no aparecieron
larvas ni postlarvas con rudimentos larvarios. Este hecho nos hace suponer que, al
igual que ocurre en otras especies de equinoideos, el paso de larva a postlarva es muy

rdpido y apenas unos minutos son necesarios para la metamorfosis (Chia & Burke,
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1978; Gosselin & Jangoux, 1998; McEdward & Miner, 2001). Ya desde las primeras
fases juveniles aparecen las estructuras defensivas de los adultos, pdas y pedicelarios
moviles, que pueden estar ayudando a reducir la depredacién en esta primera etapa
de vida benténica (Hernandez et al., 2005¢). Una vez alcanzan un didmetro medio de
caparazén de 680 + 42 um, es evidente por primera vez la abertura anal y oral,

inicidndose a la fase exotrdfica de los juveniles.

En cuanto a la periodicidad en el asentamiento de Didema aff. antillarum,
existe una clara variacién temporal y espacial. Esta parece ser la tonica general para
el asentamiento de equinoideos, obtenido mediante superficies artificiales, y son
diversos los trabajos que asi lo constatan (Rowley, 1989; Harrold et al., 1991; Ebert
et al., 1994; Balch & Scheibling, 2000; Lamare & Barker, 2001; Hereu et al., 2004;
Tomas et al., 2004; Hernandez et al., 2006). En el caso de D. aff. antillarum existe
un periodo de asentamiento que se repite para las diferentes localidades y afnos de
estudio. El asentamiento es unimodal, aunque aparecen post-larvas y juveniles
recientes durante la mayor parte del afio, excepto en los meses de primavera (abril-
mayo-junio), cuando llega a ser nulo. El periodo principal se reparte entre los tltimos
meses de verano y principios de otofio (agosto, septiembre y octubre). En el
Mediterraneo se repite este tipo de asentamiento unimodal para la especie
Paracentrotus lividus, incluso durante series relativamente largas de estudio (Hereu
et al., 2004; Tomas et al., 2004). De la misma manera, para Strongylocentrotus
purpuratus y S. franciscanus en la costa de California se observa también un modelo
unimodal, donde el periodo se repite con los afios, aunque el asentemiento varia en

magnitud y duracién (Rowley, 1989; Harrold et al., 1991; Ebert et al., 1994).

En nuestro caso, el pico principal de asentamiento se repite

independientemente de la localidad y el afio de estudio, pero la magnitud del pico es
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diferente para cada combinacion. El periodo comiin de asentamiento se relaciona
directamente con el periodo de desove registrado para los meses de junio y julio en
varias localidades y habitats (ver resultados del capitulo 3), como habia sido
propuesto anteriormente (Herndndez et al., 2006). La fase plancténica de la larva
coincide con las 4 a 6 semanas propuestas por Hunte & Younglao (1988) y los 36
dias obtenidos por Eckert (1998) en laboratorio para la especie hermana Diadema
antillarum. Sin embargo, se ha comprobado en otros equinoideos que este periodo
plancténico se puede modificar con la variacion de factores como la temperatura, la
disponibilidad de alimento y la presencia de un sustrato adecuado para asentarse
(Strathmann, 1978; Palmer & Strathmann, 1981; Bosh ef al., 1989). Asi, en funcién
de dichos factores, las larvas pueden permanecer un tiempo variable en el plancton
antes de asentarse (Strathmann, 1978; Cameron & Schroeter, 1980; Scheltema, 1986;
Rowley, 1989). Tal vez este comportamiento explique la diferente amplitud que
encontramos entre los periodos de asentamiento de las tres localidades estudiadas.
Para la localidad de Abades, y comparando los afios de 2002 a 2004, se registré un
periodo de asentamiento mas extendido durante 2003, registrindose ademds un

mayor nimero de post-larvas y juveniles recientes.

La tendencia general de la intensidad del asentamiento en las tres localidades
se corresponde con bajos niveles durante 2002, aumentando en los afios posteriores
(2003 y 2004). En Abades, este aumento en la abundancia de individuos durante los
periodos de asentamiento de 2003 y 2004 llega a ser tres veces superior a la obtenida
en 2002. Sospechamos que estas diferencias anuales pueden ser debidas, en gran
medida, a un aumento de la temperatura (ver capitulo 5), que incrementa la tasa de
crecimiento (Strathman, 1987) y favorece el desarrollo de las larvas, disminuyendo la
exposicion de las mismas a los predadores plancténicos (Thorson, 1950). La

temperatura se ha sefialado en varias ocasiones como un factor clave para explicar las
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variaciones del asentamiento durante diferentes periodos anuales en
Strongylocentrotus droebachiensis, favoreciendo el asentamiento y provocando una
explosion demogréfica de los erizos (Hart & Scheibling, 1988; Scheibling, 1996).
Sin embargo, existen otros trabajos que no correlacionan positivamente la
temperatura con el aumento del asentamiento (Foreman, 1977; Himmelman, 1986),
infiriéndose que otros factores influyen también en el asentamiento de los
equinoideos. En cualquier caso, para un andlisis mds riguroso serfa necesario tener en
cuenta el nivel de los incrementos térmicos y las exigencias particulares de cada

especie.

En la fase de dispersion larvaria, la depredacidn es un factor importante que
modifica la cantidad de asentamiento (Thorson, 1950). La larva equinopluteus de
Diadema antillarum posee unas caracteristicas bastante peculiares, pues se trata de
una larva grande (hasta 4,5 mm de longitud de los brazos), mayor que otras larvas de
equinoideos y con una movilidad de los brazos de hasta 90° lo que le permite
incrementar su flotabilidad. Estas caracteristicas la sitian en una posicién ventajosa
frente a las demds larvas, siendo menos vulnerable a sus posibles predadores
plancténicos (Eckert, 1998). En el caso de D. aff. antillarum suponemos que la larva
posee unas caracteristicas similares, que contribuyen a reducir la mortalidad
plancténica. Por otro lado, la presencia en el plancton de las larvas de D. aff.
antillarum coincide con el periodo de médxima estratificacién de las aguas y minima
produccion fitoplacténica en Canarias (Braun, 1980), cuando el niimero de posibles
depredadores en el zooplancton es menor (Fernandez de Puelles, 1987), lo que podria
facilitar la supervivencia larvaria. Sin embargo, se sabe que en los equinodermos la
larva planctotréfica gasta rdpidamente el vitelo y debe alimentarse para crecer y
afrontar con éxito su posterior metamorfosis, ya que el desarrollo de los rudimentos

del juvenil implica un gasto energético muy alto (McEdward, 1984; Fenaux et al.,
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1985). De esta forma, la disponibilidad de alimento es también un factor a considerar
en la mortalidad larvaria, aunque en otros equinoideos se ha comprobado que es
menos importante que la predacién (Pearse & Cameron, 1991). Cabe pensar que la
presencia de las larvas en la época de menor produccién fitoplacténica y predacion

puede ser una ventaja para D. aff. antillarum.

La larva equinopluteus es capaz de variar de morfologia corporal en respuesta
a la disponibilidad de comida (Boidron-Metairon, 1995; Strathmann et al., 1992). En
sus brazos existen unas bandas ciliadas que atrapan el alimento y lo dirigen con
movimientos ciliares hacia la abertura bucal. Cuando la comida es menos abundante,
la larva puede aumentar el tamafio de sus brazos, incrementando asi la cantidad de
alimento que atrapa (Strathmann, 1975). Este tipo de adaptacion a la baja
concentracion de alimento en la columna de agua reduce considerablemente la
mortalidad plancténica por inanicién. Se puede deducir que el gran tamafio de los
brazos de Diadema facilita la captura de alimento, aumentando sus posibilidades de
supervivencia frente a otros equinoideos en esta época de “escaso alimento”. Por lo
general, las larvas de equinoideos se alimentan de particulas no superiores a 50um
(Rassoulzadegan & Fenaux, 1979), es decir, que comen principalmente picoplancton
(< 2um), nanoplancton (2 a 20um) y microplancton (20-200um). Ademads, se conoce
que utilizan también la materia orgédnica disuelta (MOD), como se ha comprobado en
las primeras etapas larvarias de Strongylocentrus purpuratus, donde supone un 79%
de los requerimientos alimenticios (Manahan et al., 1983). En el caso de Diadema
antillarum, los escasos conocimientos existentes derivan de experiencias de cultivo
en las que las larvas se alimentaron con fitoflagelados como Isochrysis y
cianobacterias como Pseudomonas lens (Ecker, 1998); nada se sabe sobre el uso de
materia organica disuelta (MOD). Sin embargo, no podemos descartar que el MOD

sea una fuente de alimento importante durante la estancia de las larvas de Diadema
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aff. antillarum en el plancton. De la misma manera, la fuente de alimento microbiano

ha de ser considerada en futuros estudios (Azam & Worden, 2004).

En Canarias se ha demostrado que hasta el 94% de la biomasa del
fitoplancton corresponde a la fraccién inferior a 20 um y que la aportacion del
picoplancton (bacterias y cianobacterias) a la produccién primaria llega a ser del 50
al 90% (Braun et al., 1985; Montero, 1993; Basterretxea, 1994). Es decir que, aunque
las aguas canarias poseen una produccion primaria baja, tipica de zonas oligotréficas,
dicho proceso estd basado en organismos que entran en el rango explotado por la
larva de Diadema aff. antillarum. Por otra parte, la produccién primaria presenta una
estacionalidad marcada con un médximo en la época fria, que suele situarse entorno al
mes de febrero; un segundo pico menor aparece hacia mayo-junio y los valores
minimos ocurren en los meses de mayor temperatura y estratificaciéon de las aguas
(agosto-octubre) (Braun, 1980). Por consiguiente, no parece que D. aff. antillarum
sincronice el periodo desove con la mayor época de produccion fitoplanctonica como
se ha observado para Strongylocentrotus droebachiensis (Himmelman, 1981; Starr et
al., 1990; Starr et al., 1991) y se registra en Canarias para Paracentrotus lividus y
Arbacia lixula (datos propios no publicados) . Sin embargo, la abundancia de comida
durante este periodo puede favorecer a la supervivencia larvaria dando lugar a
pequefios pulsos de asentamiento tardio como ocurrié en febrero-marzo de 2002

(Hernandez et al., 2006).

A modo de resumen, en relacion con la alimentacién, podemos sefalar que el
gran tamafo de las larvas del género Diadema parece ser una adaptaciéon ventajosa
en zonas tropicales y subtropicales con baja produccién fitoplancténica,
facilitdndoles la supervivencia durante la fase peldgica del ciclo bioldgico en lugares

con escasos recursos alimenticios. Por otro lado, dicho tamafio les hace también no
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ser presas faciles y pueden escapar de un amplio rango de predadores planctonicos.
Ademas, la presencia de las larvas durante la época de crecimiento ripido de las
temperaturas facilita y acelera su desarrollo. Por todo ello, creemos que las
condiciones oceanograficas de Canarias le son ventajosas y han favorecido su
expansion, a pesar de no existir acoplamiento entre el desove y la produccion

pelégica.

La variacién espacial en el asentamiento entre localidades estd influenciada
en gran medida por la presencia y distribucién de las larvas, las cuales tienen poco
control sobre su desplazamiento horizontal (Young & Chia, 1987), siendo arrastradas
pasivamente por las corrientes principales. De esta forma, y a gran escala, los
procesos oceanograficos fisicos tienen gran importancia para explicar el movimiento
de las larvas y comprender la variacion espacial en el asentamiento (Tegner, 1989;
Pedrotti & Fenaux, 1992; Ebert et al., 1994; Miller & Emlet, 1997; Balch et al., 1999;
Hereu et al., 2004). Sin embargo, en una escala mas reducida, se sabe que el
asentamiento de los equinoideos es inducido muchas veces en respuesta a la pelicula
microbiana o algal en el sustrato natural (Cameron & Hinegardner, 1974; Cameron &
Schroeter, 1980; Rowley, 1989; Pearce & Scheibling, 1990; Swanson et al., 2006),
como ocurre, por ejemplo, con la presencia de algas coraliniceas (Pearce &
Scheibling, 1990; Harrold et al., 1991; Grosjean et al., 1996). Otro factor inductor
del asentamiento es la presencia de adultos (Tegner & Dayton, 1977; Highsmith,

1982; Cellario & Fenaux, 1990; Gosselin & Jangoux, 1996).

Después de lo expuesto anteriormente, cabe esperar un mayor asentamiento
en zonas de blanquizal, donde existen altas densidades de erizos y elevadas
coberturas de algas coralindceas costrosas. Sin embargo, todas las localidades donde

se muestred el asentamiento fueron blanquizales, por lo que no se puede valorar su
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influencia. En Abades, donde las densidades de erizos son mayores que en las otras
dos localidades se registré un mayor asentamiento durante todos los afios estudiados,
deduciéndose en una primera impresién que la mayor densidad de erizos puede estar
jugando un efecto atrayente sobre las larvas. Pero, por otro lado, este mayor
asentamiento puede ser debido al efecto de la corriente de Canarias y los vientos
alisios, que avanzan en direccién suroeste con mayor intensidad en los meses de
verano (Braun & Molina, 1984). De esta forma, parte de la produccién larvaria
generada en las localidades de la cara este de Tenerife se acumularia en las situadas
mds al sur. La presencia de una orografia costera adecuada, como bahias o entrantes

donde se remansen las aguas, favoreceria el acumulo larvario.

Las corrientes de marea interactian en Canarias de forma marcada y
seguramente tienen mucho que decir en la variacion del asentamiento larvario de las
especies costeras, provocando muchas veces la retencién o acumulo de la produccién
larvaria en zonas concretas de las islas. Lo que si parece estar claro es que las larvas
de Diadema aff. antillarum permanecen cerca de la costa, puesto que no se han
encontrado larvas, incluso en la época de maxima presencia, en los estudios de larvas
plancténicas en estaciones litorales y ocednicas (J.M. Landeira, com. pers.). Esto
puede dar lugar a poblaciones cerradas o semi-cerradas, como ocurre en los fiordos
de Nueva Zelanda (Lamare & Barker, 2001), y nos harfa replantearnos el término
“open population” o poblaciones abiertas (Roughgarden et al., 1986; Menge &
Sutherland, 1987), como se ha puesto de manifiesto en los peces (Cowen et al.,
2000). Por otra parte, se sabe que las larvas presentan una tendencia a agregarse en
zonas con alimento (Metaxas & Young, 1998; Starr et al., 1990), de forma que cabe
esperar una mayor concentracion en sectores con procesos locales de afloramiento,

desembocaduras de barrancos, emisarios, jaulas de cultivo de peces, etc.,
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favoreciendo la existencia de importantes poblaciones adultas en dreas rocosas

cercanas.

Dentro de la misma localidad, el asentamiento de los equinodermos parece
estar influido por la profundidad (Harris et al., 1994; Tomas et al., 2004) y el sustrato
o habitat (Harrold et al., 1991; Balch et al., 1998; Balch & Scheibling, 2000; Lamare
& Barker, 2001; Hereu et al., 2004; Tomas et al., 2004), aunque se conocen algunos
casos donde ninguno de estos factores parece influir (Wing et al., 1995; Schroeter et
al., 1996). En nuestro caso, las profundidades inferiores a 5 m afectan negativamente
al asentamiento en los colectores artificiales, observandose un mayor nimero de
individuos recién asentados a profundidades mayores de 10 m. Este resultado podria
ser debido a la mayor hidrodinamia del nivel menos profundo, que parece afectar al
asentamiento en los colectores artificiales. La respuesta del asentamiento a la
hidrodinamia y la turbulencia de las aguas, depende fuertemente de la especie

(Mullineaux & Garland, 1993; McEdward & Miner, 2001).

En este punto, parece interesante destacar que la variacién espacial en el
asentamiento puede ser debida a variaciones en la pelicula microbiana o algal en el
sustrato natural (Cameron & Hinegardner, 1974; Cameron & Schroeter, 1980;
Rowley, 1989; Pearce & Scheibling, 1990), como ocurre, por ejemplo, con la
presencia de algas coralindceas rojas (Pearce & Scheibling, 1990; Harrold et al.,
1991; Grosjean et al., 1996). Esta seleccion de habitat estaria controlada mediante
estimulos naturales que inducen la metamorfosis larvaria (Chia, 1978; Pawlik &
Hadfield, 1990). Las larvas equinopluteus, que poseen rudimentos de adulto, son
capaces de detectar sefiales exdgenas (Burke, 1980). La naturaleza de los estimulos
es diferente y depende de las especies y su habitat. Entre las sustancias estimulantes

podemos citar varios compuestos quimicos como pueden ser el d4cido aminobutirico

160



Capitulo 4 Asentamiento y reclutamiento

(GABA) (Morse et al., 1979), las catecolaminas (Burke, 1984), el acido glutimico
(Naidenko, 1996) y la histamina (Swanson et al., 2006). En este sentido, es posible
que las larvas de Diadema aff. antillarum sean atraidas hacia el habitat adulto
mediante secreciones quimicas producidas por los adultos (feromonas), como ocurre
con el ddlar de arena Dendrastes excentricus (Highsmith, 1982), o por sustancias de
naturaleza quimica segregadas por otros componentes de la comunidad. En este caso,
podrian ser algas rojas costrosas calcdreas, que estdn relacionadas con zonas

altamente ramoneadas y son secretoras de GABA (Morse ef al., 1979).

Como hemos podido comprobar, no es facil dar una explicacién clara a la
variacidn espacial en el asentamiento de Diadema aff. antillarum, puesto que entran
en juego multitud de factores que influyen a distintas escalas. Serdn necesarios
estudios genéticos o de asentamiento con una mayor replicacioén espacial para llegar
a entender claramente la influencia de la oceanografia fisica, orografia y otras
variables ambientales en el proceso. Los experimentos con cultivo de larvas
permitirdn también estudiar la influencia de las temperaturas, la alimentacion, las
sustancias secretadas por los adultos, los depredadores, etc. en el desarrollo y

supervivencia larvaria.

4.4.2. Reclutamiento

Al igual que en el asentamiento, Diadema aff. antillarum presenta una clara
variacién temporal y espacial en el reclutamiento. En los organismos marinos, ésta
parece ser la generalidad (Ebert, 1983; Pearse & Hines, 1987) y factores como la
presencia de larvas, el tipo de sustrato para la metamorfosis, la presencia de adultos,

la mortalidad juvenil (predacién, competencia) y las migraciones los que influyen de
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manera conjunta en los patrones de reclutamiento (Tegner & Dayton, 1977; Cameron
& Schroeter, 1980; Ebert, 1983; Underwood & Fairweather, 1989; Harrold et al.,
1991). Sin embargo, no parece estar clara la importancia de cada uno de ellos (Ebert,
1983; Underwood & Fairweather, 1989), ademds de depender de la especie en
cuestion (Balch & Scheibling, 2000).

Tanto en Abades como en Boca Cangrejo, para los afios 2003 y 2004,
comienzan a observarse individuos entre 4 y 6 mm de talla en los meses de
noviembre y diciembre. Este periodo de reclutamiento se corresponde con el
asentamiento registrado en agosto-septiembre-octubre para los mismos afios y
localidades. Sin embargo, el periodo de asentamiento observado durante agosto-
septiembre-octubre de 2002 no se corresponde con un reclutamiento evidente en las
localidad de Abades y Masca. En este sentido, es necesario sefialar que el
asentamiento observado durante dicho afio fue muy inferior al registrado durante
2003 y 2004, 1o que provoco el escaso reclutamiento observado en meses posteriores.
La variacion interanual del reclutamiento es también normal entre los equinoideos
(Ebert, 1983). El bajo reclutamiento durante 2002 podria estar relacionado con la
disminucién de las temperaturas generales observada durante ese afio (ver capitulo 5),
que influy6 en el asentamiento larvario y posteriormente en el reclutamiento, como

se ha detectado para otros erizos (Ebert, 1983; Hart & Scheibling, 1988).

En el drea comprendida entre el Caribe y los cayos de Florida, existe varios
trabajos sobre el reclutamiento de Diadema antillarum, pero en su mayoria los bajos
reclutamientos registrados son consecuencia de la mortalidad masiva de erizos
ocurrida durante el inicio de los afios 80 (Lessios, 1988a), por lo que no parecen ser
comparables con los resultados obtenidos en Canarias. Sin embargo, los datos son

interesantes y conviene comentar algunos de ellos. En Curacao, Bak (1985) estudié
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el reclutamiento mediante colectores artificiales (gradillas plasticas - difusores de luz)
y en este caso se muestrearon erizos entre 1 y 6 mm. Bak obtuvo una colecta
continua de juveniles con picos en primavera y otoflo, siendo similar el patrén entre
afios pero diferente entre las localidades estudiadas. En Panamd, Lessios (1988b)
encontrd juveniles recientes poco tiempo después de la mortalidad masiva, aunque
posteriormente el reclutamiento cesé casi totalmente y hoy en dia no han llegado a
recuperarse las poblaciones del erizo (Lessios, 2005). Los mismos resultados se
obtuvieron en los cayos de Florida (Forcucci, 1994; Chiappone et al., 2002). Por su
parte, el trabajo realizado por Hunte & Younglao (1988) en Barbados, ademds de
aportar datos que mostraban una rdpida recuperaciéon de las poblaciones de D.
antillarum después de la mortalidad masiva, registra un acoplamiento entre desove,
asentamiento y reclutamiento comparable al que nosotros hemos encontrado para
Diadema aff. antillarum en Canarias. En Jamaica, Edmunds & Carpenter (2001)
también han comprobado un aumento reciente de las densidades de D. antillarum, lo
que ha provocado una disminucion de las coberturas algales y un aumento de la
abundancia de juveniles de corales. En Santa Cruz (Puerto Rico), Miller et al. (2003)
registran también un aumento del reclutamiento 17 afios después de la mortalidad
masiva lo que podria indicar el inicio de la recuperacion de las poblaciones. En estos
dos ultimos trabajos, el reclutamiento se ha evaluado de forma indirecta, mediante el
estudio de la frecuencia de tallas, por lo que no parece adecuado realizar

comparaciones con nuestros resultados.

El periodo que transcurre entre la aparicion de las postlarvas-juveniles recién
asentados (680 + 42 pum) y los reclutas que se pueden observar directamente en el
habitat adulto (4 mm) es de aproximadamente un mes y medio, segin el modelo de
crecimiento calculado para esas tallas. Estos datos coinciden con los calculos

realizados por Hunte & Younglao (1988) para la especie hermana Diadema
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antillarum. Durante el periodo de post-asentamiento el porcentaje de supervivencia
varid con los afios, aumentando claramente durante 2003 y 2004. En todos los casos,
la cantidad de reclutas fue inferior al asentamiento registrado, por lo que es obvio
que en el periodo de post-asentamiento ocurren fenémenos de depredacion,
competicién y migracion que dan lugar a esa reduccion en el nimero de erizos. El
indice per capita de mortalidad estimado por Karlson & Levitan (1990) para D.
antillarum fue muy alto, del orden de 0,27-0,47 muertes/afio, y la variacién
registrada entre localidades se le achac6 a la depredacion por peces (Karlson &
Levitan, 1990). En nuestro caso, la relacién entre el asentamiento y el posterior
reclutamiento de los erizos parece estar clara y coincide con lo encontrado para otras
especies, como Strongylocentrotus droebachiensis (Balch & Scheibling, 2000),
Evechinus chloroticus (Lamare & Barker, 2001) y Paracentrotus lividus (Tomas et

al., 2004).

Como en muchos otros trabajos, si no en todos los relativos al reclutamiento,
existe una importante variacion espacial (Ebert, 1983). Ademas de los factores vistos
anteriormente, a nivel local tiene una gran importancia la estructura del hébitat.
Durante el periodo de reclutamiento observamos que la presencia de reclutas estaba
ligada a diferentes factores que definian el hébitat, entre ellos el mas importante fue
la presencia de adultos, seguido de la inclinacion, la presencia de agujeros inferiores
a 3 cm y la ausencia del grupo algal de las corticadas. En relacién a la complejidad
del sustrato rocoso, tanto la inclinaciéon como el nimero de agujeros favorecen el
reclutamiento de Diadema aff. antillarum. Por un lado, una mayor inclinacién del
sustrato ofrece una mayor superficie de choque con la masa de agua que transporta
las larvas, lo cual, junto a un mayor nimero de agujeros, parece favorecer el

asentamiento y el posterior reclutamiento de esta especie. Los juveniles de Diadema
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antillarum poseen habitos cripticos (Hunte & Younglao, 1988), por lo que cabe

pensar que un mayor nimero de agujeros favorece un mayor reclutamiento.

La variable principal del habitat que definié6 un mayor reclutamiento fue la
presencia de adultos, lo cual ya se habia observado para erizos regulares, como
Diadema antillarum (Bak 1985; Hunte & Younglao, 1988) y Strongyocentrotus
franciscanus (Tegner & Dayton, 1977; Breen et al., 1985), e irregulares como
Dendrastes excentricus (Highsmith, 1982). Bak (1985) y Hunte & Younglao (1988)
sugieren que los reclutas de Diadema antillarum buscan la proteccién de los adultos
en esta fase del ciclo de vida. En nuestro caso, los juveniles se encontraban también
mayoritariamente en el habitat de los adultos, pero en pequefios agujeros o grietas
inferiores a 3 cm, nunca debajo de los adultos. Este resultado nos permite especular
con varias explicaciones. Por un lado, Bak (1985) sugiere que las superficies limpias
de macroalgas son preferidas por las larvas de D. antillarum y, por otro, nosotros
hemos obtenido que la presencia de algas del grupo funcional corticadas macrofitas
como pueden ser las del tipo de los Codium, Laurencia y Halopteris, no son
favorables para la presencia de reclutas, lo que parece apoyar la hipdtesis de Bak.
Estas algas estdn ligadas a las zonas de mayor hidrodinamia, lo que puede resultar
desfavorable para el asentamiento de las larvas, como hemos podido comprobar
(experimento de la influencia de la profundidad en el asentamiento) y se ha
demostrado de igual forma para Paracentrotus lividus (Tomas et al., 2004). Puede
ocurrir que en estas zonas algales haya una mayor mortalidad de las larvas debido a
que la hidrodinamia les impide sujetarse bien al sustrato (McEdward & Miner, 2001),
como ocurre con los adultos (Alves et al., 2001). Aunque, por otro lado y como
habfan sugerido Hunte & Younglao (1988), el bajo nivel de depredadores de los
habitats ramonados puede haber ayudado a que evolutivamente las larvas hayan

seleccionado los habitats con un elevado nimero de erizos. La depredacién sobre los
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reclutas determina de forma importante la presencia de los erizos (Tegner & Dayton,
1981; Keough & Downes, 1982; Ebert, 1983) y el comportamiento criptico que
presentan las diferentes especies de equinoideos probablemente es una forma de
escape frente a los depredadores (Carpenter, 1984; Verlaque, 1984; Hunte &
Younglao, 1988; Levitan & Genovese, 1989; Sala & Zabala, 1996; Tomas et al.,
2004).

La depredacion es un factor importante en la variacion espacial y en nuestro
caso puede estar influyendo en el reclutamiento diferente entre hébitats, aunque
debemos sefialar que la abundancia de depredadores especificos en islas como
Tenerife es muy baja, casi insignificante (Tuya et al., 2004a). Por otro lado, los
ultimos trabajos que se estan realizando al respecto dan una tasa de depredacién muy
baja en la isla de Tenerife, incluso sobre los reclutas (Clemente et al., en revision).
No obstante, estd por demostrar la influencia que ejercen algunos peces como
Thalasoma pavo sobre las tallas de post-asentamiento, puesto que este
microcarnivoros es muy abundantes en las localidades estudiadas (Falcén et al., en
revision). Es posible que la depredacion por parte de invertebrados o peces pequefios,
como el citado anteriormente, pueda jugar un papel importante en el reclutamiento.
Mientras este tema se resuelve, por el momento y con los datos de que disponemos,
parece que la variacion espacial en el reclutamiento estd definida en gran medida por
la presencia de los adultos, en primer lugar, y por variables que caracterizan la

complejidad del hébitat rocoso, como la inclinacién y el nimero de agujeros.

Por tltimo, en el contexto de la variaciéon espacial, la migracién de los
juveniles de equinoideos es generalmente desechada, dadas las grandes distancias
que deberian recorrer entre hébitats y las bajas tasas de movimiento detectadas en los

juveniles (Rowley, 1989), o bien por la presencia de barreras fisicas (Watanable &
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Harrold, 1991). En este sentido, debemos apuntar que durante los afios de estudio
nunca se observé un movimiento de reclutas de Diadema aff. antillarum, incluso en
muestreos nocturnos, cuando presentan su mayor actividad de ramoneo (Tuya et al.,
2001). Debido al pequefio tamafio, en estos movimientos fuera de sus refugios serian
vulnerables, incluso a depredadores que normalmente no se alimentan de esta especie.
Por ello creemos que la migracion en estas tallas no juega un papel importante en la

variacidn espacial que hemos detectado.

4.4.3. ;Se puede predecir el reclutamiento conociendo el asentamiento?

Como hemos visto anteriormente, existen multitud de factores que afectan al
periodo de post-asentamiento e influyen en gran medida en el nimero de reclutas que
se incorporan al habitat de los adultos. Por un lado, la depredacién ha sido sefnalada
como factor fundamental en el control del reclutamiento en otros erizos (Tegner &
Dayton, 1981; Keough & Downes, 1982; Ebert, 1983; Sala & Zabala, 1996), aunque
en la situacidon actual parece ser baja, tanto en zonas del Caribe para Diadema
antillarum (Bak, 1985) como en Canarias para Diadema aff. antillarum en zonas de
blanquizal (Clemente et al., en revision). Por otro lado, la migracién parece que debe
ser de escasos centimetros en esta fase de reclutas, pues incluso los adultos presentan
un rango medio de desplazamiento de 1,0-5,1 m (Tuya et al., 2004c). Por lo tanto, en
el presente caso de estudio, la variacidn espacial en el asentamiento parece controlar
en gran medida las densidades de reclutas, por encima de otros factores como la
depredacién o la migracion. Existe una alta correlacidn entre el asentamiento y el
reclutamiento de Diadema aff. antillarum, fenémeno que ha sido puesto también de
manifiesto por otros autores anteriormente, como Balch & Scheibling (2000) para

Strongylocentrotus droebachiensis (r*=0,838) y Lamare & Barker (2001) para
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Evechinus chloroticus (r*=0,903). En estos casos, eventos puntuales que influyan en
el asentamiento tienen una gran importancia en las densidades de reclutas (Ebert,

1983).

4.4.4. Tendencia de las densidades de adultos: ;explosion demografica

provocada por la falta de depredadores o por una combinacion de factores?

Los resultados obtenidos sugieren que los procesos de reclutamiento de
Diadema aff. antillarum estan gobernados en gran medida por el asentamiento. Todo
parece indicar que el aumento del asentamiento y reclutamiento observado en los
ultimos afios estd influyendo notablemente en las densidades poblacionales de los
adultos. Es bien conocido que muchas poblaciones marinas estdn caracterizadas por
pulsos ocasionales de reclutamientos masivos (Burkenroad, 1946; Ebert, 1983;
Underwood & Fairweather, 1989). Sin embargo, creemos necesario completar los
muestreos durante 2006, en diferentes localidades de las que disponemos de datos
desde el afio 2002, para poder afirmar estadisticamente que esta explosion observada
en el reclutamiento ha influido en las densidades generales de adultos y extrapolar el

fenémeno a la isla de Tenerife e incluso a toda Canarias.

Este hecho nos haria replantearnos las hipétesis que se han venido barajando
a la hora de explicar la explosion de este herbivoro clave en la Macaronesia. Es
posible que la disminucién de sus depredadores potenciales no sea la tinica causa,
sino que los pulsos relacionados con condiciones ambientales favorables pueden
tener gran importancia. Esta nueva concepcidn plantearia, sin dudas, nuevas formas
de actuacidn para la recuperacién de algunas zonas altamente influenciadas por el

ramoneco.
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La presencia de una gran variacion en el asentamiento y el reclutamiento hace
necesario registrar una serie larga de datos para llegar a conocer que puede estar
sucediendo, aunque todo parece indicar que el incremento de las temperaturas estd
favoreciendo el aumento de las densidades de Diadema aff. antillarum en los costas

de Canarias, como veremos en el capitulo siguiente.
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Capitulo 5

Las variables ambientales y la estrategia reproductiva de

Diadema aff. antillarum

5.1. Introduccion

Como se ha ido mencionando y discutido en los capitulos anteriores, son
diversas las variables ambientales que se consideran influyentes en las diferentes
fases del proceso reproductivo de los erizos (maduracién, desove, asentamiento y
reclutamiento). Por ello, en este capitulo, y sin preAmbulos, abordaremos el estudio
del desarrollo de dichas fases, en el caso Diadema aff. antillarum en Canarias en
relacion a la evolucion de pardmetros que han sido considerados como importantes
en el control del ciclo reproductivo, como son la temperatura, duracién del dia,
produccion fitoplancténica y produccién del fitobentos (coberturas algales) (ver
revisiéon en Pearse & Cameron, 1991; Balch & Scheibling, 2001). Ademads, se
discutird cémo han podido influir los cambios observados en la temperatura de las
aguas canarias, desde 1948 hasta 2005, y los fenémenos paleoclimiticos en la

expansion de las poblaciones del erizo.
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5.2. Diseiio de los muestreos y analisis de los datos

Durante aproximadamente dos anos se han muestreado o medido
mensualmente en dos localidades de Tenerife (Abades y Boca Cangrejo) las
siguientes variables: 1indice gonadal (blanquizal y borde), asentamiento,
reclutamiento, temperatura, duracion del dia, produccién fitoplancténica y coberturas

algales (blanquizal).

Con el objetivo de valorar la influencia de las variables ambientales sobre la
variacion del indice gonadal, asentamiento y reclutamiento, se realizaron andlisis de
regresion multiple (GLM) con los datos obtenidos en ambas localidades en conjunto.
Se llevaron a cabo tres modelos de regresién miltiple, uno para cada variable
dependiente mencionada. Las variables independientes elegidas para el caso del
indice gonadal fueron: temperatura, duracién del dia, produccién fitoplancténica y
cobertura algal. En el caso del asentamiento se eligieron las siguientes variables
independientes: temperatura, duracién del dia, produccién fitoplancténica, cobertura
algal e indice gonadal. Por tdltimo, para el reclutamiento se utilizaron las variables
temperatura, duracién del dia, produccién fitoplanctonica, cobertura algal, indice
gonadal y asentamiento; como medida del reclutamiento se seleccionaron los
individuos entre 4 y 6 mm, ya que son los primeros que se detectan en el habitat

adulto.

En el célculo de las regresiones muiltiples, para cada uno de los modelos se
incluyeron los términos cuadriticos y cibicos de las variables independientes,
ademads de las columnas de datos con el desfase de un mes y dos meses, que se

corresponden con los valores de las variables independientes un mes o dos antes de
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la media del indice gonadal, del asentamiento y del reclutamiento; con ello,
intentamos buscar la existencia de acoplamiento entre los ciclos de las variables

dependientes y las independientes.

5.3. Resultados

Las temperaturas experimentan un incremento después de los meses de
invierno (febrero-marzo) hasta alcanzar su miximo durante septiembre y octubre,
que se sitda entre los 24° y 25 °C, si bien el de 2004 fue superior al de 2003 en ambas
localidades (Figuras 36 y 37).

En nuestra latitud la duracién del dia tiene un ciclo de dias cortos durante los
meses de noviembre, diciembre y enero, aumentando las horas de luz

progresivamente hasta el mes de junio, donde alcanzan su maximo (Figuras 36 y 37).

El fitoplancton presenta un ciclo con periodos de produccién minima durante
los meses de septiembre-octubre, aunque en ambas localidades el valor de este
minimo es superior durante el afio 2004. Los méaximos de produccién primaria
dependen de la localidad, en Abades aparece un pico claro en marzo de 2004 y otro
menor en el mes de noviembre de 2003; posteriormente, se alcanza un incremento
considerable durante el mes de marzo de 2005. Por otro lado, en la localidad de Boca
Cangrejo aparecen dos picos durante el primer afio de estudio, uno en el mes de
noviembre de 2003 de menor intensidad y otro superior durante febrero de 2004; sin

embargo, en el segundo afio de estudio aparecié un pico que superd a los anteriores
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durante el mes de julio de 2004, asi como otros dos altos durante enero de 2005 y

abril de 2005 (Figuras 36 y 37).

En cuanto a las coberturas de algas bentdnicas, existe un maximo claro en
cada uno de los dos afios estudiados durante el mes de abril para ambas localidades

(Figuras 36 y 37).

El patrén de variacién del indice gonadal y el asentamiento (Figuras 36 y 37)
ya fue descrito en los capitulos anteriores. En el caso de los reclutas entre 4 y 6 mm,
se observa un pico claro durante los meses de noviembre-diciembre-enero en los dos

afios para ambas localidades.

La variacién en el indice gonadal en el blanquizal estd determinada por la
duracién del dia elevada al cuadrado y al cubo, asi como por la cobertura de
macroalgas elevada al cubo con un desfase de dos meses (Tabla 26; Figura 38). Para
el indice gonadal de borde se esperarian los mismos resultados, puesto que su

correlacion con el de blanquizal es alta (Figura 38).

Tabla 26. Resultados de la regresion lineal mdltiple del indice gonadal sobre las variables
independientes consideradas. Los coeficientes > y * indican que la variable est4 elevada al cuadrado o

al cubo respectivamente; -2 indica que la variable tiene dos meses de desfase.

Variables ind. Coeficientes ET Coef. Std P  Tolerancia
Constante 66,991 25,650 0,000 0,013

Duracién dia * 0,1527 0,000 -6,851 0,031 0,001
Duracién dia * 0,0106 0,000 7,310 0,023 0,001
Macroalgas®-2 -0,0094 0,060 0,293 0,035 0,654

Modelo: F = 15,713; p<0,001, R%aj. = 0,518
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Figura 36. Evolucién de las variables estudiadas en la localidad de Abades desde junio de 2003 hasta
julio de 2005. En la grifica de 1G los circulos negros indican el habitat blanquizal y los blancos el
borde. (p. 174)

Figura 37. Evolucién de las variables estudiadas en la localidad de Boca Cangrejo desde junio de
2003 hasta julio de 2005. En la grifica de IG los circulos negros indican el hédbitat blanquizal y los
blancos el borde. (p. 175)

La variacion en el asentamiento depende de la temperatura lineal sin desfase
y también se ajusta con la temperatura elevada al cuadrado y al cubo. Al mismo
tiempo, estd relacionada negativamente con el fitoplancton con un desfase de dos

meses (Tabla 27; Figura 38).

Tabla 27. Resultados de la regresion lineal multiple del asentamiento sobre las variables
independientes consideradas. Los coeficientes 2 y ? indican que la variable estd elevada al cuadrado o

al cubo respectivamente; -2 indica que la variable tiene dos meses de desfase.

Variables ind. Coeficientes ET Coef. Std P  Tolerancia
Constante -15539,897 4544,026 0,000 0,002

Temperatura 2223,837 626,180 196,504 0,001 0,000
Temperatura’ -105,800 28,651 -406,949 0,001 0,000
Temperatura® 1,674 0,435 211,415 0,001 0,000
Fitoplancton-2 -0,821 0,198 -0,373 0,000 0,839

Modelo: F = 29,265; p<0,001, R%aj. = 0,769

La variacion en el ciclo del reclutamiento aparece relacionada negativamente

con la duracién del dia, positivamente con las macroalgas con un mes de desfase y
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negativamente con el fitoplancton con dos meses de desfase, aunque en estos tltimos

caso la relacion es marginal (Tabla 28; Figura 38).

Tabla 28. Resultados de la regresién lineal mdltiple del reclutamiento sobre las variables

independientes consideradas. El coeficiente 3 indica que la variable estd elevada al cubo y el -1 que la

variable tiene un mes de desfase.

Variables ind. Coeficientes ET Rzparcial P  Tolerancia
Constante 2,483 0,905 0,019
Duracion del dia -0,003 0,001 0,234 0,032 0,766
Macroalgas-1 0,431 0,205 0,659 2,104 0,340
Fitoplancton-2 -0,192 0,113 0,682 -1,704 0,318
Modelo: F =4,029; p<0,05, R2aj. =0,394
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Figura 38. Grificos de las regresiones parciales de las distintas variables dependientes sobre las

independientes para los casos que presentaron una mayor sincronizacion.

La relaciéon del IG de los erizos de blanquizal con la duracidon del dia es

exponencial, observandose que a partir de los 740-750 minutos de luz el indice

gonadal crece rapidamente. Con el porcentaje de macroalgas de dos meses atras la

relacion es lineal y positiva, es decir, cuanto mayor es el porcentaje de macroalgas

mayor serd el indice gonadal de los erizos dos meses después (Figura 38). Cabe

esperar los mismos resultados para los indices gonadales de los erizos del borde,

pues ambos presentan una relacién lineal positiva (Figura 38).
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El asentamiento estd relacionado exponencialmente con la temperatura, y se
puede observar como a partir de los 23° C aumenta rdpidamente. La relacién que
guarda con el fitoplancton de dos meses atrds es negativa, aunque existen algunos
datos que se escapan de la tendencia general (Figura 38). Por dltimo, cabria esperar
que el reclutamiento estuviera relacionado positivamente con el asentamiento (Figura
36 y 37), como hemos detectado en el capitulo 4 (Figuras 34), sin embargo los
resultados de la regresion indican que estd controlado por la duracién del dia, con la
que presenta una relacién negativa; los reclutas aparecen en un periodo donde las
horas de luz alcanzan valores entre 600 y 700 min y posteriormente su presencia
disminuye de forma rdpida (Figuras 36, 37 y 38). A este respecto, conviene sefialar
que la falta de acoplamiento entre el ciclo del asentamiento y el reclutamiento, cuyos
valores guardaban relacién (ver capitulo 4), se debe a la propia naturaleza de los
datos sometidos a regresion, ya que no se pupo registrar el asentamiento durante una
parte del afio 2003 (ago-sep-oct) en la localidad de Boca Cangrejo, donde
seguramente tuvo lugar un pico de asentamiento, seglin los patrones obtenidos en la

presente tesis (ver capitulo 4).

5.4. Discusion

5.4.1. Fases del ciclo bioldgico y variables ambientales

Los resultados muestran que el ciclo del indice gonadal, y por ende el de la
gametogénesis (ver capitulo 3), mantiene un acople casi perfecto con la duracién del

dia. El comienzo de la gametogénesis, que ocurre segin los estudios histologicos
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durante los meses de noviembre y diciembre en todas las localidades y habitats
estudiados, con ligeras diferencias, coincide con los dias con menos horas de luz. El
comienzo de los dias cortos ha sido considerado con anterioridad como un estimulo
de iniciacién de la gametogénesis y utilizacién de las células nutricias en varias
especies de erizos en zonas templadas (Pearse et al., 1986; Walker & Lesser, 1998).
Para Diadema aff. antillarum ocurre de diferente forma dependiendo del sexo, pues
mientras que las hembras presentan division y crecimiento de las células nutricias y
de los oocitos desde noviembre y diciembre, coincidiendo con los dias cortos, los
machos parecen retrasar el comienzo de la gametogénesis hasta los meses anteriores
a la madurez sexual. Esta diferencia entre sexos se puede deber en gran medida a los
mayores requerimientos energéticos de las hembras para el desarrollo y maduracién

de las gonadas (Lawrence & Lane, 1982).

Otras variables que se mostraron influyentes en alguna fase del ciclo
reproductivo son la temperatura y la productividad de las aguas. El patrén general de
las temperaturas superficiales en aguas de Canarias se repite anualmente, aunque con
variaciones entre islas, localidades y con los afios en cuanto a los maximos y
minimos. Durante los meses de invierno se produce una caida de las temperaturas del
mar, que alcanzan su minimo en febrero-marzo. El descenso de la temperatura
provocan la rotura de la termoclina, establecida en los meses de verano y otofio, y
facilita el ascenso de los nutrientes a las capas féticas, desencadenando el aumento
de la produccién primaria peldgica durante los meses de febrero-marzo; este proceso
tiene posteriormente un reflejo menor en mayo-junio, debido a la excreta del
zooplancton (Braun, 1980; Braun & Molina, 1984). En nuestro caso, en aguas
costeras, hemos detectado de igual forma los picos invernales de produccién primaria,
aunque aparece en algin caso (Boca Cangrejo) un pico mayor en el mes de julio de

2003. Es conveniente sefialar que en las estaciones coteras los procesos
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oceanograficos pueden alterarse con frecuencia con respecto a los patrones
considerados normales, influyendo mucho circunstancias como la crecida de los
barrancos con su aporte de nutrientes o los temporales que resuspenden los

sedimentos.

El aumento de la produccion fitoplancténica primaveral se corresponde con la
variacion de las coberturas de macroalgas bentdnicas, acopldndose bien, aunque con
un ligero desfase, ya que los picos de cobertura algal se registran en marzo-abril en
ambas localidades y en los afios estudiados. La entrada de nutrientes en la columna
de agua, como consecuencia de la rotura de la termoclina, favorece a un posterior
desarrollo de las algas bentdnicas. Este aumento anual de las coberturas algales
representa una inyeccioén de alimento en el ecosistema, que ocurre en pleno proceso
gametogénico de los erizos, lo que supone una importante fuente de energia para el
crecimiento de las génadas. Durante los meses de abril-mayo-junio existe un alto
porcentaje de erizos de ambos sexos en fase premadura y madura. El pulso
observado en la disponibildad de alimento benténico favorece un crecimiento
sustancial de las génadas y de las células sexuales, como se habia sugerido con
anterioridad para Canarias (Herndndez et al., en prensa) y comprobado para otros
equinoideos en otras partes del mundo (Lawrence et al., 1997; Walker & Lesser,

1998).

El mayor porcentaje de individuos maduros para todas las localidades y
habitats se detecté en los meses de junio-julio. En este periodo los erizos se
encuentran en disposicion de desovar y en algunos casos ya lo han hecho. El bajo
nimero de individuos encontrados con los acinos completamente llenos de évulos o
espermatozoides, tal como se ha detectado en otras especies de la familia

Diadematidae (Pearse, 1970), nos hace intuir que el proceso final de maduracion de
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los 6vulos y espermatozoides es relativamente rdpido y estd acoplado al ciclo lunar.
En este sentido, el hecho de que hayamos recolectado los erizos en la fase creciente,
parece haber influido, ya que en la especie caribefia se conoce que desova cerca de
luna nueva (Illife & Pearse, 1982; Lessios 1984; Levitan, 1988a). Estos meses
coinciden con los dias mds largos y el inicio del proceso de acortamiento de las horas
de luz, lo que podria estar relacionado de igual forma con la expulsién de los
gametos; en estudios realizados en condiciones de laboratorio, controlando el
fotoperiodo y la temperatura, se consigue una produccion continua de huevos viables
con fotoperiodos de 780 min de luz para Diadema antillarum (Capo et al., 2001). En
nuestros caso, el desove se produce en rangos de fotoperiodo que van de 750 a 840
minutos de luz. La mayor parte de los individuos ha desovado por completo cuando
se llega a los meses de finales de verano, agosto y septiembre. Estos datos parecen
reforzar la hipétesis de que el fotoperiodo regula la maduracién y el desove en

Diadema aff. antillarum.

En el periodo de desove, que dura varios meses, tienen lugar la fertilizacion y
desarrollo de las larvas en el plancton, fase coincidente con las maximas
temperaturas registradas y que aceleran el desarrollo larvario (McEdward & Miner,
2001). Seguin Eckert (1998), el periodo larvario es 36 dias para Diadema antillarum,
aunque se puede extender dependiendo de las condiciones de disponibilidad de

alimento y temperatura para su desarrollo (ver capitulo 4).

En el caso del erizo Strogylocentrotus droebachiensis y otros invertebrados
marinos se ha detectado que el desove se produce en respuesta a metabolitos
secundarios generados por los “blooms” de fitoplancton, acopldndose asi el periodo
larvario a los médximos en la disponibilidad de alimento (Himmelman 1981; Starr et

al., 1990, 1991 y 1993). Por el contrario, en Canarias, Diadema aff. antillarum no
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acopla su época de desove con el maximo de fitoplancton en la columna de agua, que

tiene lugar algunos meses antes del desove.

Generalmente, el periodo larvario de Diadema aff. antillarum coincide con la
época de temperaturas altas y estratificacion de las aguas, que se corresponden con el
nivel mds bajo de nutrientes y de produccion fitoplancténica, aunque en el caso de
Boca Cangrejo aparecié un pico principal de fitoplancton justo en el periodo en el
que las larvas se encontraban en el plancton. De todas formas, este fendmeno
particular no parece haber influido en un incremento en el asentamiento posterior, si
lo comparamos con la localidad de Abades donde no se registré ningin pico de

fitoplancton en la misma época.

Los maximos de temperaturas, con los que se acopla perfectamente el
asentamiento de Diadema aff. antillarum, parecen favorecer un rapido desarrollo de
las larvas, que finaliza con la metamorfosis y asentamiento de las mismas. Es
conocido que el aumento en las temperaturas favorece el desarrollo larvario de los
equinoideos (Thorson, 1950; Himmelman, 1986; McEdward & Miner, 2001), y cabe
esperar que en el caso de una especie de origen tropical como ésta, en una zona muy
préxima a su limite de distribucién septentrional, se vea favorecida por las
temperaturas altas. Asi, como pudimos comprobar, los maximos asentamientos se
registraron en los afios mds cdlidos de los estudiados (2003 y 2004 segin los

reandlisis de la NOAA ver Figura 40).

Otro factor importante a tener en cuenta durante la fase larvaria es la
depredacidn, que reduce el nimero de individuos asentados (Thorson, 1950). Sin
embargo, este periodo plancténico en Canarias coincide con una baja abundancia de

los posibles predadores (Fernandez de Puelles, 1987), lo que puede estar
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favoreciendo la supervivencia; segin la mencionada autora, en verano se obtienen
los valores mas bajos de biomasa del zooplancton. En contrapartida, la escasa
disponibilidad de alimento para las larvas supone una desventaja para su desarrollo,
si bien, en este periodo de estratificacion de las aguas, la materia orgénica disuelta
(DOM) y el “loop- microbiano” pueden estar jugando un papel importante. El gran
tamafo que presenta la larva de Diadema antillarum unos 4,5 mm cada brazo (Eckert,
1998) supone una ventaja a la hora de capturar el alimento y se ha comprobado
también que este hecho favorece la supervivencia en otras larvas de equinoideos

(Olson & Olson, 1989; Strathmann, 1985; Herrera et al., 1996).

A modo de conclusion (Figura 39), se puede sefalar que la maduracién y el
asentamiento de Diadema aff. antillarum en Canarias estin acoplados a los ciclos
que siguen el fotoperiodo y la temperatura del agua; el ajuste con la temperatura es la
norma general en muchos invertebrados marinos y se conoce como la “regla de
Orton” (Thorson, 1950; Pearse & Cameron, 1991). Del mismo modo, el acople con
el fotoperiodo no es extrafio en zonas templadas y subtropicales, pues su variacion
estd bien marcada y es consistente con los afios en una misma latitud. Por lo que
respecta al asentamiento, las temperaturas superiores a los 23°C desencadenan un
aumento exponencial del mismo, lo que nos hace pensar que pulsos calidos ocurridos
en el pasado, con altas temperaturas veraniegas, han favorecido la aparicién de tasas
elevadas de asentamiento y aumentos consecuentes en el reclutamiento, que como ya
vimos guardaban una clara correlacion. En este sentido, Ebert (1983) indica que la
abundancia de los equinoideos estd determinada en tltimo término por la ocurrencia

de afios buenos y afios malos en el reclutamiento.
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Figura 39. Esquema que recoge la temporalidad del ciclo biolégico de Diadema aff. antillarum y los

factores que puede estar controlando cada fase.-pagina anterior-.

5.4.2. Los cambios climaticos y su relacion con las explosiones demograficas de

Diadema aff. antillarum

Es bien conocido que los cambios en los pardmetros oceanograficos afectan a
gran escala a la expansion o reduccién de las poblaciones de muchos organismos,
controlando en ultimo término su distribucién y abundancia en los ecosistemas
marinos. Sin embargo, la variacién en el tiempo de estos parametros puede ser
generalmente pequefia y gradual, en comparacién con los cambios en factores que
afectan a nivel local, y por ende su influencia es dificilmente detectable en estudios
de corta duracion. De esta forma, procesos importantes que ocurren a gran escala
pueden quedar enmascarados por fenémenos locales facilmente detectables (Fogarty

et al., 1991; Underwood & Fairweather, 1989).

Un caso interesante de estudio son las especies del género Diadema (Lessios
et al., 2001a). Remontdndonos en el tiempo, la primera expansion de Diadema aff.
antillarum —especie a la que se le atribuye una separacion de la caribefia datada
genéticamente a finales del plioceno (aproximadamente 2 millones de afios)- en las
islas Canarias ocurrié hace unos 80.000-120.000 afios (Garrido, 2003); en el Caribe
tal fendmeno tuvo lugar hace no menos de 100.000 afios para las poblaciones de
Diadema antillarum e incluso puede ser anterior a la expansién en Canarias (Lessios
et al., 2001b). Por lo tanto, estos estudios genéticos demuestran que las expansiones
principales de dichas especies han ocurrido antes de la influencia antrépica en los

ecosistemas marinos. De la misma forma, es destacable la regresién que sufrid
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Diadema antillarum debido a una mortalidad masiva que afectd a la mayor parte de
la poblacién del Caribe a principios de los afios 80, de la cual no ha llegado a
recuperarse 20 afios después en areas de Panama (Lessios, 1988; Lessios, 2005),
aunque si muestra un ligero ascenso en otras zonas del Caribe (Chiappone et al.,
2002; Miller et al., 2003). Tales hechos ponen de manifiesto que los cambios
ambientales pueden afectar a gran escala a la abundancia y distribucién de las
especies, y conocer estos procesos nos permite acercarnos a una interpretacion mas

correcta de los cambios a escala local.

En Canarias, el periodo de expansién citado con anterioridad coincide con el
estadio isotdpico Se, que corresponde al ultimo periodo interglaciar, la época del
pleistoceno con el clima mds parecido al actual, si bien la temperatura fue atin mas
alta que en nuestros dias (Carracedo et al., 2005). Durante este periodo el nivel del
mar era unos cinco metros mas alto que el actual y la corriente fria de Canarias ceso,
produciéndose la llegada de fauna cilida (senegalesa) procedente de los trépicos
(Meco et al., 1997). Esta etapa paleoclimitica ha sido denominada como
“transgresion Jandiense”, por los yacimientos encontrados en la costa de Jandia
(Fuerteventura), que contienen moluscos del género Strombus y corales del género
Siderastrea actualmente distribuidos desde las islas de Cabo Verde hacia el sur.
Estos yacimientos han sido datados en unos 125.000 afios (Meco et al., 1997), lo que
parece coincidir con la edad que detecta Garrido (2003), mediante estudios genéticos,
para la expansion de las poblaciones de Diadema aff. antillarum. Sin duda, los
periodos cdlidos favorecen la llegada y expansion de las especies tropicales en las
zonas de frontera con otras regiones bioclimdticas, como estd ocurriendo actualmente

en Canarias (Brito et al., 2005).
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Los registros continuos de la temperatura superficial del mar desde el afo
1948 hasta 2005 ponen de manifiesto una tendencia ascendente en el drea de
Canarias, con un aumento superior al medio grado en las temperaturas medias del
verano (Figura 40). Este incremento coincide con los datos de tendencia general de la
temperaturas de el resto del mundo (Sharp, 2004) y se puede observar como en los
ultimos afios se alcanzan los valores maximos conocidos; la media del verano supera
a menudo la frontera de los 23° C (Figura 40). Aunque no existen datos sobre el
asentamiento y reclutamiento de Diadema aff. antillarum para periodos largos,
podemos suponer, a la vista de los resultados obtenidos en esta tesis, que cuando se
super6 dicha frontera el asentamiento se incrementd notablemente. Esta hipdtesis se
apoya generalmente cos registros de asentamiento en la localidad de Abades, ya que
durante el afio 2002, cuando las temperaturas veraniegas estuvieron por debajo de los
23° C (Figura 40), la media del asentamiento y posterior reclutamiento de D. aff.
antillarum fue de 5,39 juveniles recientes /m? y 0,18 reclutas/m>. Sin embargo, en
2003 y 2004, cuando las temperaturas veraniegas superaron claramente los 23° C,
estos valores pasaron a ser de 15,31 juveniles recientes /m” y 3,14 reclutas/m®y de
16,2 juveniles recientes /m? y 5,2 reclutas/mz, respectivamente; el aumento en el
asentamiento y reclutamiento entre estos dos afios se corresponde, de igual forma,
con un incremento de las temperaturas (Figura 40). De manera coincidente con el
aumento del asentamiento, también el porcentaje de supervivencia de los juveniles se
incrementa con los afios, pasando de un 3,34% durante 2002 a 32,10% en el afio
2004.

El acople de la biologia reproductiva de Diadema aff. antillarum con el
patrén de temperaturas de Canarias, asi como los resultados expuestos anteriormente,
nos hacen pensar que los pulsos pasados de valores altos de la temperatura veraniega

han podido favorecer una alta supervivencia larvaria en la fase critica de vida
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plancténica, contribuyendo directamente a crear pulsos en el reclutamiento y en la
densidad de adultos posterior. En este sentido, los cambios que experimentaron las
temperaturas del mar en el pasado y que provocaron la expansion del erizo en el
Atléntico oriental parece que se estdn reproduciendo, y dando lugar a un incremento
notable de las poblaciones. El aumento reciente de las poblaciones de Diadema aff.
antillarum es un hecho constatado (entre otras referencias, Brito et al., 2001; Tuya et
al., 2004a; Herndndez et al., 2005a) y parece deberse a una sinergia de factores
antropogénicos y ambientales, jugando estos dltimos un papel preponderante y a
mayor escala que los primeros como hemos podido demostrar, si bien localmente las
propias caracteristicas de los ecosistemas pueden tener una incidencia importante,

como ocurre en la isla de El Hierro.

24.0  {Media veraniega (ago-sep-oct)

Temperatura superficial °C
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Figura 40. Temperatura superficial (SST) del mar en Canarias para los meses mds calidos (media para
agosto-septiembre-octubre) en el periodo comprendido entre 1948 y 2005. La flecha negra marca la
tendencia y la linea roja discontinua la frontera de los 23°C; los datos fueron calculados de los

reandlisis de la NOAA (Kalnay et al., 1996). Circulo negro = engloba los afios de estudio de esta tesis.
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En la situacién actual, con la tendencia al incremento de la temperatura, de la
sobrepesca y la contaminacién, teniendo en cuenta las altas poblaciones del erizo
existentes en muchas localidades de las Islas, la gran capacidad adaptativa de este
macroinvertebrado y la baja redundancia tréfica en general de los ecosistemas
litorales canarios, las perspectivas son poco favorables. Se hace necesario un plan
urgente de recuperacion de los fondos que aborde diferentes posibilidades e

involucre a la sociedad canaria.
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Los estudios del indice gonadal ponen de manifiesto una clara
estacionalidad en el desarrollo de las génadas, con un maximo marcado en
junio-julio y minimos durante los meses de septiembre-octubre. El patrén se
cumple para todas las localidades y afios estudiados, si bien existe una clara
variacion en los valores del indice gonadal entre los erizos de blanquizal y el
de los de borde, siendo muy superiores en estos ultimos. Estas diferencias
entre los hébitats disminuyen paulatinamente desde el afio 2002 hasta 2005.

La gametogénesis sigue también un claro ciclo anual de variacidn,
aunque presenta diferencias dependiendo del sexo. En las hembras comienza
durante los meses de octubre-noviembre, hasta alcanzar la maduracién en
junio y julio, mientras que los machos retrasan el inicio de la gametogénesis
hasta los meses anteriores a la maduracidn, si bien se alcanza en el mismo
periodo que para las hembras. La época de desove estd localizada entre los
meses de junio, julio y agosto, ya que el mayor porcentaje de erizos
desovados para ambos sexos aparece durante agosto, septiembre y octubre.
Posteriormente comienza una fase de recuperaciéon de las génadas que
finaliza en los meses de octubre y noviembre, cuando vuelve a empezar la
gametogénesis.

No aparecen diferencias en la gametogénesis debidas al habitat, aunque
el grosor de la capa de células nutricias en los ejemplares de borde es superior
a la de los erizos de blanquizal, debido a la mayor disponibilidad de alimento,
lo que les permite aumentar el crecimiento de las génadas.

Los estudios de induccion al desove muestran que existe un mayor
porcentaje de erizos que desovan en el héabitat de borde en comparacién con
los de blanquizal.

En cuanto a la magnitud del desove y produccién gamética, son los
erizos de las zonas de borde quienes aportan una mayor cantidad de gametos
per capita al stock general. Mientras que en los erizos de borde la
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produccién gamética se mantuvo siempre alta con los afios, en el caso de los
de blanquizal aument6 progresivamente desde el afo 2002 hasta 2004.

6°. El indice gonadal resulta ser un buen método para valorar la
maduracion de las génadas, una vez conocemos el proceso gametogénico,
puesto que presenta una correlacién positiva con las tallas de oocitos y el
grosor de la capa de espermatocitos.

72, El sex ratio no vari6 significativamente entre habitats, si bien se
observé un mayor nimero de hembras en el borde, y el hermafroditismo
apareci6 como un fenémeno excepcional de muy baja frecuencia.

8% El asentamiento presenta una variaciéon temporal y espacial clara,
aunque el patrén de los maximos se repite entre las localidades y los afios de
estudio. Es un proceso basicamente unimodal, con un pico claro durante los
meses de agosto, septiembre y octubre. En la localidad de Abades se detectd
un incremento claro en el nivel de asentamiento con los afios a lo largo del
periodo estudiado.

9. Los experimentos de asentamiento por niveles de profundidad
muestran que éste es mayor a profundidades superiores a 5 m, lo cual parece
relacionarse con la menor hidrodinamia.

10° El reclutamiento presenta una gran variacién temporal y espacial, si
bien la aparicién de los individuos més pequefios detectables (entre 4 y 6 mm)
se produce en las diferentes localidades y afios durante los meses de
noviembre, diciembre y enero.

11 La presencia y abundancia de reclutas en una zona concreta esta
determinada positivamente por la presencia de adultos, la inclinacién del
sustrato y el nimero de agujeros, y negativamente por la cobertura de
macrofitos corticados.

122, El asentamiento y el reclutamiento mantienen una correlacién positiva
alta, por lo que las variaciones en el asentamiento influyen directamente en el
reclutamiento de los juveniles que incorporan al hébitat adulto.

132 Se observa una clara tendencia de aumento del asentamiento y
reclutamiento entre el afio 2002 y 2004 en la localidad de Abades. De igual
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forma, el porcentaje de supervivencia aumenta en este periodo de tiempo,
aunque se mantiene en valores bajos.

142, La densidad de adultos en las localidades estudiadas presenté una
variacién temporal y espacial grande, registrandose un aumento claro para los
afios 2005 y 2006 en las localidades de Abades y Boca Cangrejo.

152 El incremento del indice gonadal y la gametogénesis estin
determinados por la duracion del dia y la cobertura de macroalgas de dos
meses antes. Los fotoperiodos cortos parecen desencadenar el inicio de la
gametogénesis durante octubre y noviembre y, posteriormente, la mayor
disponibilidad algal primavera acelera la maduracion.

16°. El asentamiento estd determinado por las temperaturas maximas,
cuando éstas superan el limite de los 23°C se desencadena un aumento
exponencial del nimero de post-larvas y juveniles recientes asentados.

172 El reclutamiento estd definido por los picos de asentamiento anteriores,
si bien y con los datos estudiados su ciclo no muestra relaciones claras con
otras variables.

182 Conociendo la estrategia reproductiva de Diadema aff. antillarum,
parece claro que el aumento de las temperaturas que han experimentado las
aguas superficiales de las islas Canarias favorece a la expansion de este
herbivoro clave. Las medias veraniegas superiores a 23° C son especialmente
influyentes en el asentamiento de las larvas y por consiguiente en el
reclutamiento posterior. Estos pulsos generados en los veranos muy cédlidos
contribuyen a mantener altas las densidades poblacionales, si bien localmente
otros factores pueden tener gran influencia.
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