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ResuMEN

La futura acidificacién de los océanos tendrd un impacto generalizado en las especies mari-
nas y los ecosistemas. Las algas coralinas (Corallinophycidae, Rhodophyta) son elementos
conspicuos de las comunidades litorales en todas las latitudes. En la pared celular de las
algas coralinas interviene la forma mds soluble de calcita, lo que las hace particularmente
vulnerables a variaciones en el pH del mar. En esta sintesis discutimos el actual conocimiento
sobre las algas coralinas de Canarias en el contexto de los avances producidos en las tltimas
décadas tanto en la taxonomfa (aplicacién de diferentes criterios taxondmicos) como en la
ecologia (un grupo de organismos que prestan unos servicios ecosistémicos muy valiosos).
En Canarias las algas coralinas estdn actualmente representadas por 56 especies, pero existen
fundadas razones para creer que es una subestimacion del niimero real de especies. Partici-
pan en la mayorfa de las comunidades litorales y su abundancia permite considerarlas como
elementos caracteristicos de numerosos hébitats, algunos de ellos escasamente investigados.

PALABRAS CLAVE: Acidificacién ocednica, algas coralinas, algas coralinas costrosas, islas
Canarias, servicios ecosistémicos.

THE CORALLINE ALGAE (RHODOPHYTA) FACED TO THE OCEAN ACIDIFICATION
WITH SPECIAL REFERENCE TO THE CANARY ISLANDS

ABSTRACT

Future ocean acidification will have a widespread impact on marine species and ecosystems.
Coralline algae (Corallinophycidae, Rhodophyta) are conspicuous elements of littoral
communities at all latitudes. The more soluble form of calcite intervenes in the cell wall of
coralline algae, making them particularly vulnerable to variations in the pH of the sea. In
this review the current knowledge about the coralline algae of the Canary Islands is discussed
in the context of the advances produced in recent decades both in the taxonomy (application
of different taxonomic criteria) as in the ecology (a group of organisms that provide very
valuable ecosystem services). In the Canary Islands, coralline algae are currently represented
by 56 species, but there are good reasons to believe that this is an underestimation of the
real number of species. They participate in most coastal communities and their abundance
allows them to be considered characteristic elements of numerous habitats, some of them
poorly investigated.

Keyworps: Canary Islands, coralline algae, crustose coralline algae, ecosystem services,
ocean acidification.
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INTRODUCCION

El incremento de las emisiones de CO, de origen antropogénico est alte-
rando la quimica del océano con una disminucién en el pH del agua de mar (acidi-
ficacién del océano) de 0,1 unidades de promedio desde el pasado siglo y con una
caida proyectada de otras 0,3-0,4 unidades para el final del presente siglo (Feely
et al. 2004; Solomon et al. 2007; Bates ez al. 2014). Los cambios en la quimica del
agua de mar pueden aumentar los costos energéticos de la construccién y el man-
tenimiento de las estructuras en las que interviene el carbonato célcico, puesto que
la acidificacién del océano conduce a una disminucion del estado de saturacién
del CaCO, del agua de mar, comprometiendo la capacidad de muchos organismos
marinos calcificantes para elaborar sus conchas o esqueletos (Raven ez a/. 2005;
Orr et al. 2005; Atkinson y Cuet 2008; Hall-Spencer ez al. 2008; Doney et al.
2009; Gao ez al. 2019).

Con el descenso del pH las estructuras elaboradas con CaCO, se vuelven vul-
nerables, tanto por la reduccién del proceso de calcificacién como por la disolucién
de carbonatos. El carbonato de calcio forma parte de conchas, esqueletos y placas de
muchos invertebrados, asi como de los talos de algunas algas, por lo que resultarin
implicados desde diminutos organismos del plancton hasta importantes bioconstruc-
tores, como erizos, moluscos, corales o algas (Ordénez ez al. 2017; Byrne y Fitzer 2019;
Viotti ez al. 2019). El carbonato célcico de los organismos vivos se presenta bajo dos
polimorfos: la calcita (cristaliza en sistema romboédrico) o el aragonito (cristaliza en
sistema ortorrémbico). El magnesio (Mg?*) puede reemplazar parte del calcio (Ca*)
en la calcita y la calcita que contiene > 4% de MgCO, se define convencionalmente
como calcita alta en Mg o Mg-calcita (Tucker y Wright 1990; Ries ez 2/. 2009; Basso
2012). De estas dos formas biolégicas de CaCO,, el aragonito presenta el doble de
solubilidad que la calcita pura, sin embargo, la calcita alta en magnesio es més solu-
ble que el aragonito, por lo que es la forma mds sensible a la acidificacién (Andersson
et al. 2008). Por lo tanto, en un futuro préximo la acidificacion de los océanos ten-
drd un impacto generalizado tanto en las especies marinas como en los ecosistemas
(Fabry et al. 2008; Guinotte y Fabry 2008; Hoegh-Guldberg ez a/. 2008; Hendriks
et al. 2010; Porzio ez al. 2011; Ragazzola ez al. 2012; Mostofa ez al. 2016) con graves
consecuencias para los millones de personas que dependen de los ecosistemas coste-
ros, la pesca y la acuicultura (Hall-Spencer y Harvey 2019).

Los tres principales grupos de macroalgas marinas (algas pardas: Phacophy-
ceae, algas rojas: Rhodophyta y algas verdes: Chlorophyta) incluyen formas calcifica-
das, pero son indiscutiblemente las algas rojas las que cuentan con una mds amplia
representacién de organismos con depésitos de carbonato cdlcico, entre las que des-
tacan las algas coralinas (Johansen, 1981; Borowitzka y Larkum 2008). Entre las
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algas pardas solo Dictyotales cuenta con una mindscula representacién de formas
calcificadas, que con unas 50 especies representa algo mds del 2% de las algas par-
das (Silberfeld ez /. 2014). Hasta hace poco tiempo se tenia a Padina, un género
ampliamente representado por costas templado-cdlidas a tropicales y ficilmente
reconocible por sus formas flabeladas y sus depdsitos extracelulares de aragonito,
como el tnico género calcificado entre las feoficeas (Ni-Ni-Win ez /. 2011). Pero
el descubrimiento de Newhousia, un género de formas costrosas con depdsitos de
aragonito tanto extracelulares como en la pared celular, acabé con la exclusividad
de Padina (Kraft et al. 2004; Vieira et al. 2016).

En las algas verdes hay aproximadamente un millar de especies marinas
actualmente aceptadas, y de ellas algo mds de 200 especies (+ 20%) presentan dep6-
sitos extracelulares de aragonito (Leliaert ez a/. 2012). Las algas verdes calcificadas
estdn especialmente bien representadas en regiones tropicales y subtropicales con
géneros muy diversificados como Acetabularia, Cymopolia, Halimeda, Parvocaulis,
Penicillus o Udotea (Hillis-Colinvaux 1980; Littler y Littler 1990; Kooistra 2002).

Por tltimo, en unas 1200 (16,6%) de las mds de 7200 especies de algas rojas
actualmente conocidas, el carbonato cilcico interviene en su morfologia (Johansen
1981). Ciertas algas rojas bastante habituales desde las costas tropicales a las tem-
plado-cilidas, como algunas Nemaliales (Galaxaura, Ganonema, Liagora, Tricleo-
carpa) y Peyssonneliales (Peyssonnelia) presentan carbonato cdlcico como depésitos
de aragonito extracelular (Kjellman 1900; Denizot 1968; Huisman y Lin 2018). Sin
embargo, el grupo mds numeroso de algas rojas calcificadas es el de las algas coralinas
que agrupa en el presente cerca de 800 especies (Woelkerling 1988; Guiry y Guiry,
2020). En las algas coralinas el carbonato cdlcico ocurre bajo la forma de Mg-cal-
cita como constituyente de la pared celular, lo que les permite construir estructu-
ras s6lidas y duraderas sustentando formaciones como los arrecifes tropicales o los
lechos de rodolitos (Littler y Littler 2013).

Los estudios sobre el proceso de calcificacién en las algas coralinas son limi-
tados y todavia no se conoce bien en comparacién con la abundancia de estudios
sobre otros calcificadores como los corales o los moluscos (Adey y Macintyre 1973;
Borowitzka ez 2l. 1974; Borowitzka 1984; Lewis et 2/. 2017). Junto con la influencia
del estado de saturacién del agua de mar, el pH interno o el papel de la fotosinte-
sis sobre la calcificacidn, se discute acerca del control que las algas coralinas ejercen
sobre los procesos de calcificacién, es decir, si es un proceso inducido como en las
algas verdes (Borowitzka y Larkum 2008; Hofmann ez 4/. 2016). Hay dos tipos de
pared celular calcificada en las algas coralinas: la primaria, muy delgada, y la secun-
daria, en la que los cristales de Mg-calcita se disponen radialmente perpendicula-
res a la pared celular (Borowitzka ez al. 1974; Nash y Adey 2017). La calcificacién
ocurre en varias etapas sucesivas desde la pared celular primaria, que se llena con
fluido mineralizante de compuestos orgdnicos y agua de mar, en el que los granulos
de Mg-calcita precipitan sobre microfibrillas de celulosa perpendiculares a la pared y
se calcifican construyendo los cristales radiales de Mg-calcita (Nash ez 2/. 2019). El
andlisis de caracteristicas a escala nanométrica de las paredes celulares calcificadas
ha mostrado la existencia de ocho morfotipos distintos de cristalitos primarios que
parecen concordar con los principales grupos de algas coralinas (Auer y Piller 2020).
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Figura 1. Ejemplos de la morfologia externa de algunas algas coralinas de las islas Canarias.
A. Corallina sp. B. Jania rubens. C. Hydrolithon sp. D. Harveylithon samoénse. E. Lithophyllum
vickersiae. E. Porolithon oligocarpum. G. Mesophyllum expansum. H. Titanoderma polycephalum.

L. Melyvonnea canariensis. J. Titanoderma pustulatum epifita en Pterocladiella capillacea.
K. Lithothamnion corallioides. L. Rodolito no identificado. Barra de escala = 20 mm.

Las algas coralinas (figura 1) han conseguido un incuestionable éxito evolu-
tivo y en todas las regiones son elementos conspicuos de las comunidades bentdnicas
desde los polos al ecuador (Johansen 1981). En las islas Canarias estdn ampliamente
representadas con mds de 50 especies (Afonso-Carrillo y Sansén 1999; Gallardo
et al. 2016), son participantes habituales en la mayor parte de las comunidades del
fitobentos con rangos de abundancia que permite considerarlos como los elementos
mds caracteristicos de numerosos hébitats benténicos (Afonso-Carrillo ez a/. 1985a;



Templado ez al. 2012), y las gentes de la mar se refieren a ellas como «caliches», «con-
fites» o «anises» (Viera y Clavijo 1868; Afonso-Carrillo 1997; Machado y Morera
2005). La acidificacion del océano tendrd un impacto sobre todas estas especies y,
consecuentemente, sobre los ecosistemas marinos canarios.

Este trabajo ha sido disefiado con el propésito de revisar el actual conoci-
miento sobre las algas coralinas de las islas Canarias, en el contexto de los avances
producidos en las tltimas décadas tanto en la taxonomia como en la ecologia de
este grupo de organismos, que prestan unos muy valiosos servicios ecosistémicos
en todas las latitudes. La calcificacién de las paredes celulares de estas algas, con
la forma mds soluble de calcita, las hace particularmente vulnerables en el previsto
escenario de acidificacién de los océanos.

DIVERSIFICACION DE LAS ALGAS CORALINAS

Por sus talos integramente calcificados las algas coralinas presentan un ele-
vado potencial de conservacién y han dejado un excelente y continuo legado f6sil
desde principios del Cretdcico, hace 136 Ma, con plantas portadoras de estructuras
reproductoras (Aguirre ez al. 2000; Pena ez al. 2020), un legado que también incluye
algas coralinas de las islas Canarias (Rothpletz y Simonelli 1890; Meco 2008). Pero
este grupo es mucho mds antiguo, puesto que un fésil datado en 600 Ma es asig-
nado a un ancestro de las algas coralinas (Xiao ez /. 1998). Este grupo de algas ha
sido un componente constante de las comunidades marinas a lo largo del tiempo,
lo que no solo permite seguir la historia de este grupo, sino que, ademds, son bue-
nos referentes sobre los que establecer las condiciones ambientales del pasado (Ros-
ler et al. 2017). Su protagonismo ha sido tan elevado que, por ejemplo, los hébitats
costeros carbonatados del Mioceno presentan una facies de depésitos de algas cora-
linas que reemplazaron temporalmente a los corales como productores dominan-
tes de carbonatos en trépicos y subtrépicos (Littler y Littler 2013). Su distribucién,
mantenida en el tiempo y a escala global, ha permitido detectar en el pasado tanto
picos de diversidad como periodos de extincién (Aguirre ez /. 2000). Son indica-
dores paleoambientales de alta precisién que proporcionan una herramienta valiosa
para contextualizar los recientes cambios ocednicos (Halfar ez /. 2008; Williams
et al. 2011), al tiempo que permiten reconstruir la historia evolutiva de estas algas
mediante el calibrado de los anilisis filogenéticos y la valoracién de las tendencias
evolutivas de los caracteres morfolégicos (Pena ez al. 2020).

Plinio, en el siglo primero, ya reconocia a Corallina como un organismo vivo,
un nombre diminutivo que procede del latin Corallo (= coral) (Irvine y Chamber-
lain 1994), y que Linnaeus (1758) ya incluyé en su Sistema Natura. Por el siglo xviit
las algas coralinas se inclufan junto a corales, hidroideos, esponjas, briozoos y
otras algas calcificadas en el reino animal (Ellis 1775). Ese criterio fue seguido por
Lamouroux (1812, 1816) y Lamarck (1815), que las trataron como «polypiers cora-
lligenes flexibles». Fueron Philippi (1837) y Decaisne (1842) los que establecieron de
forma inequivoca la naturaleza vegetal de estos organismos. Las formas geniculadas
comenzaron a ser estudiadas por los fic6logos e incluidas en sus listados de especies,
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sin embargo, las formas costrosas mucho mds complejas de estudiar quedaron en
manos de un nimero muy reducido de especialistas a los que se remitian las mues-
tras para su identificacién. Cuando se inicié el siglo xx, Heydrich (1897a, b) y Foslie
(1898a, b) rivalizaban en la configuracién del grupo de las coralinas no geniculadas
con la caracterizacién y descripcion de nuevos taxones. Foslie fue particularmente
prolifico (entre 1887 y 1909 describié 10 géneros, 240 especies y 235 taxones infra-
especificos) y en la actualidad sus publicaciones y su herbario siguen constituyendo
un recurso fundamental para investigar las coralinas no geniculadas (Printz 1929;
Adey 1970; Woelkerling 1984).

A Heydrich y Foslie les sucedié Lemoine (1911, 1929a, b) como investiga-
dora de referencia en el estudio de las algas coralinas, siendo durante la primera
mitad del siglo xx muy limitados los avances en este grupo (e.g., Suneson 1937, 1943;
Manza 1940; Hamel y Lemoine 1953; Mason 1953). Fue a partir de los afos sesenta
cuando se recuperé el interés cientifico por estas algas (e.g., Adey 1964; Cabioch
1966, 1971, 1972, 1988; Masaki 1968; Johansen 1969, 1976; Littler 1972, 1973;
Adey y Adey 1973; Adey y Maclntyre 1973). En este periodo primaron estudios en
los que se enfatizé la importancia de la estructura vegetativa y reproductora como
caracteristicas primordiales para el reconocimiento de las especies. Johansen (1981)
resumio el estado de conocimientos al iniciarse la década de los ochenta, momento
en que todas las algas coralinas se mantenian agrupadas en la gran familia Coralli-
naceae dentro del orden Cryptonemiales. Unos pocos afios después seria establecido
el orden Corallinales (Silva y Johansen 1986).

Las algas coralinas presentan un amplio rango de variabilidad morfoldgica
en una misma especie, por lo que el aspecto externo no suele ser suficiente para dis-
tinguirlas. Por eso los caracteres relacionados con la anatomia se fueron generali-
zando como caracteristicas diagndsticas (Cabioch 1972, 1988). En consecuencia,
llevar a cabo identificaciones constituia un procedimiento metodoldgico largo y
laborioso, por requerir, ademds de eliminar el CaCO, de las paredes celulares (des-
calcificacién), la aplicacién de técnicas histoldgicas (figura 2) para obtener secciones
delgadas en planos convenientemente orientados (Afonso-Carrillo ez a/l. 1984). Pero
debido a la escasa informacién publicada sobre la mayor parte de las especies, dis-
poner de secciones histolégicas adecuadas no siempre aseguraba una identificacién
con garantias sin contar con la colaboracién de uno de los escasos expertos en el
grupo (Johansen 1981; Woelkerling 1988). Este conjunto de dificultades ha propi-
ciado que en muchos estudios, tanto floristicos como ecoldgicos, las algas coralinas
costrosas hayan sido pasadas por alto o simplemente tratadas colectivamente como
«lithothamnia», «CCA» (acrénimo de Crustose Coralline Algae) o por «coralinas
no geniculadas» (e.g., Lawson y Norton 1971; Adey y Macintyre 1973; Ballesteros
1993; Sangil ez al. 2011, 2016).

A partir de los afos ochenta se generalizé la utilizacién de la microscopia
electrénica de barrido (MEB), lo que permitié el estudio de los especimenes sin
necesidad de eliminar el CaCoO, (figura 3), reduciendo parcialmente el esfuerzo
necesario para la caracterizacién morfoanatémica de estas algas (Afonso-Carrillo
et al. 1985b). También comenzaron a aplicarse nuevos criterios diagndsticos sus-
tentados en la morfologia vegetativa y reproductora de los especimenes tipo, lo que



Figura 2. Ejemplos de morfologia vegetativa y reproductora de algas coralinas de las islas Canarias
empleando las técnicas histolégicas tradicionales. Secciones longitudinales radiales de fragmentos
descalcificados y tincién hematoxilina de Erhlich-eosina (ver Afonso-Carrillo ez a/. 1984).

A. Detalle de dos geniculos (g) entre intergeniculos (ig) en Jania purpurata. B. Detalle de filamen-
tos medulares (m) de los que se originan filamentos corticales (c) en Neogoniolithon hirtum.

C. Detalle de los filamentos corticales en V. hirtum. D. Detalle del estrato de células iniciales
del cértex cubiertas por un estrato de células epiteliales (flechas) en Timnoderma polycephalum.
E. Detalle del cértex mostrando varios estratos de pequefias células epiteliales (flechas) sobre las
células iniciales en Lithophyllum incrustans. F. Detalle de un campo de tricocitos (flechas) en Poro-
lithon oligocarpum. G. Conceptdculo femenino con ramas carpogoniales en Harveylithon samoénse.
H. Conceptéculo masculino con espermatangios y espermacios en 7itanoderma pustulatum.

I. Concepticulo con esporangios en Jania purpurata. J. Concepticulo uniporado con esporangios
en Harveylithon samoénse. K. Concepticulo multiporado, con cada esporangio con un tapén
en cada poro (flechas) en Phymatolithon lenormandii. Barra de escala = 50 ym.

2021, PP 145204 1861

LARUM, 4

TA SCIENTIA INSU




REVISTA SCIENTIA INSULARUM, 4; 2021, PP, 145-204 152

Figura 3. Ejemplos de morfologia vegetativa y reproductora de algas coralinas de las islas Canarias
en microscopia electronica de barrido (MEB) (ver Afonso-Carrillo ez a/. 1985b). Secciones
longitudinales radiales excepto las especificadas. A. Seccién transversal de un intergeniculo
mostrando la médula (m) central y el cortex (c) en Jania purpurata. B. Margen del talo en

Titanoderma pustulatum, donde cada célula basal porta una pequefia célula epitelial (flechas).
C. Médula (m) y cértex () en el margen del talo en Neogoniolithon hirtum. D. Filamentos
corticales en Lithophyllum lobatum. E. Detalle de filamentos corticales interconectados
lateralmente por fusiones celulares (flechas) en Harveylithon samoénse. F. Detalle de médula (m),
cortex () y células epiteliales (flechas negras) en Mesophyllum expansum; células medulares con
amplias fusiones (flechas blancas). G. Detalle de filamentos corticales con células interconectadas
lateralmente por sinapsis secundarias (lechas) en Lithaphyllum sp. H. Detalle de dos tricocitos
(lechas) en Harveylithon samoénse. 1. Conceptdculo uniporado con carposporangios en
Harveylithon samoénse. ]. Visién superficial de un concepticulo uniporado en H. samoénse.
K. Conceptéculo uniporado vacio en Lithophyllum lobatum. L. Concepticulo uniporado con
tetrasporangios en Zitanoderma pustulatum. M. Visién superficial de varios conceptéculos
multiporados en Melyvonnea canariensis. Barra de escala A-D, I-M = 50 ym; E-H = 20 ym.



encadend una significativa redefinicién de géneros y de especies, y considerables
cambios nomenclaturales (e.g., Chamberlain 1983; Woelkerling, 1983a, 1983b,
1985, 1988; Woelkerling ez al. 1985, 1993; Irvine y Chamberlain 1994; Penrose
y Woelkerling 1988). Se acepté de manera generalizada la necesidad de utilizar la
informacion obtenida a partir de los ejemplares tipo para establecer los caracteres
diagnésticos de los diferentes taxones, potenciando de este modo la revision critica
de las colecciones de herbario de los investigadores cldsicos (e.g., Verheij y Woelker-
ling 1992; Woelkerling 1993; Woelkerling y Verheij 1995; Woelkerling y Lamy
1998; Woelkerling ez al. 2005).

Ya en este siglo, la eclosién de los estudios moleculares desencadené una
revolucién en la sistemdtica y la taxonomia de las algas coralinas que continda en
la actualidad (e.g., Harvey ez al. 2003; Broom ez a/. 2008; Hind y Saunders 2013;
Pefa ez al. 2015a, b; Melbourne ez al. 2017; Caragnano ez al. 2018). La secuencia-
cién de ADN y los anilisis filogenéticos estdn permitiendo una nueva evaluacién de
estas algas y el establecimiento de sus relaciones. Los nuevos 6rdenes Sporolithales
(Le Gall ez al. 2010), Hapalidiales (Nelson ez al. 2015) y Corallinapetrales (Jeong
et al. 2020) se han disgregado de Corallinales, para agrupar a los 59 géneros de algas
coralinas actualmente aceptados, 19 de los cuales han sido descritos en las dos tlti-
mas décadas (e.g:, Hind y Saunders 2013; Adey ez al. 2015; Hind ez al. 2016; Résler
et al. 2016; Caragnano et al. 2018; Liu et al. 2018; Townsend y Huisman 2018; Pefia
et al. 2019; Jesionek et al. 2020) (tabla 1). Ademds, de acuerdo con evidencias mor-
folégicas se han propuesto hasta seis familias para Corallinales (Townsend y Huis-
man 2018), y dos para Hapalidiales (Athanasiadis 2016; Schneider y Wynne 2019)
(tabla 1). Sin embargo, no hay consenso sobre esta materia y una reciente filogenia
calibrada en el tiempo (Pena ez a/. 2020) solo respalda con claridad tres linajes en
Corallinales, y ninguna de las propuestas define el conjunto de atributos morfoa-
natémicos para cada una de estas familias (Puckree-Padua ez a/. 2020).

El conjunto de caracteres morfoldgicos y anatémicos no siempre resulta sufi-
ciente para discriminar especies, por lo que se ha enfatizado sobre la importancia de
secuenciar los especimenes tipo para asegurar la asignacién inequivoca de los nom-
bres (Hind ez al. 2014; Pefa et al. 2018). Los cédigos de barras de ADN obtenidos
al secuenciar el extremo 5’ del gen mitocondrial citocromo oxidasa I (COI-5P) han
demostrado ser muy efectivos para una identificacién precisa de especies conoci-
das y para detectar nuevas especies (especies cripticas) que hasta entonces habfan
pasado desapercibidas por presentar diferencias morfolégicas muy sutiles o atribui-
das al propio rango de variacién de la especie (Pardo ez /. 2014). Para asegurar las
identificaciones se plantea como linea de trabajo imprescindible la secuenciacién de
los especimenes tipo de las especies aceptadas, asi como de todos aquellos taxones
hoy tratados como sinénimos taxonémicos de acuerdo con los tradicionales crite-
rios morfoanatémicos. Los recientes estudios genéticos estdn siendo muy clarifica-
dores, no solo sustentando la descripcién de nuevos géneros y la caracterizacién de
las especies (e.g., Pena et al. 2011, 2015a, b; Herndndez-Kantan ez a/. 2015; Hind
et al. 2016; Richards ez al. 2017, 2019; Carragnano ez al. 2018), sino que, ademds,
estdn aportando inequivocas evidencias de la existencia de una elevada diversidad
criptica. Pero hay dificultad para establecer caracteres morfoanatémicos suficien-
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TABLA 1. ORDENES, FAMILIAS Y GENEROS ACTUALES EN LAS ALGAS CORALINAS
(CORALLINOPHYCIDAE). EXISTEN EVIDENCIAS MOLECULARES PARA RECONOCER
CUATRO ORDENES*, NO ASI PARA LA DISTINCION DE FAMILIAS, DONDE HAY
CONTROVERSIA. EN CORALLINALES SE INDICAN LAS SEIS FAMILIAS PROPUESTAS
POR TOWNSEND Y HUISMAN (2018), AUNQUE PENA ET AL. (2020) SOLO RECONOCIERON
TRES LINAJES SUPRAGENERICOS. EN HAPALIDIALES NO SE HAN APORTADO PRUEBAS
GENETICAS PARA DISTINGUIR MAS DE UNA FAMILIA

CORALLINALES

Corallinaceae (14)

Mastophora Decaisne, 1842

Alatocladia (Yendo) Johansen, 1969

Metamastophora Setchell, 1943

Arthrocardia Decaisne, 1842

Bossiella Silva, 1957

Porolithaceae (5)

Calliarthron Manza, 1937

Dawsoniolithon Caragnano, Foetisch, Maneveldt &
Payri, 2018

Chamberlainium Caragnano, Foetisch, Maneveldt
& Payri, 2018

Floiophycus Townsend & Huisman, 2018

Chibaraea Johansen, 1966

Harveylithon Résler, Perfectti, Pefia & Braga, 2016

Corallina Linnaeus, 1758

Metagoniolithon Weber van Bosse, 1904

Crusticorallina Hind & Gabrielson, 2016

Porolithon Foslie, 1909

Ellisolandia Hind & Saunders, 2013

Jania Lamouroux, 1812

Spongitaceae (3)

Johansenia Hind & Saunders, 2013

Neogoniolithon Setchell & Mason, 1943

Masakiella Guiry & Selivanova, 2007

Rhizolamiella Shevejko, 1982

Parvicellularium Caragnano, Foetisch, Maneveldt
& Payri, 2018

Spongites Kiitzing, 1841

Pneophyllum Kiitzing, 1843

CORALLINAPETRALES

Hydrolithaceae (2)

Corallinapetraceae (1)

Adeylithon Pena, Le Gall & Braga, 2018

Corallinapetra Farr, Nelson & Sutherland, 2015

Hydrolithon (Foslie) Foslie, 1909

HAPALIDIALES

Lithophyllaceae (6)

Hapalidiaceae (14)

Amphiroa Lamouroux, 1812

Austrolithon Harvey & Woelkerling, 1995

Ezo Adey, Masaki & Akioka, 1974

Boreolithon Harvey & Woelkerling, 1995

Lithophyllum Philippi, 1837

Callilithophytum Gabrielson, Adey, Johnson & Hdez.-
Kantian, 2015
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Lithothrix Gray, 1867

Choreonema Schmitz, 1889

Tenarea Bory, 1832

Crustaphytum Liu & Lin, 2018

Titanoderma Nigeli, 1858

Epulo Townsend & Huisman, 2004

Exilicrusta Chamberlain, 1992

Mastophoraceae (4)

Lithothamnion Heydrich, 1897

Lesueuria Woelkerling & Ducker, 1987

Mastophoropsis Woelkerling, 1978

Lithoporella (Foslie) Foslie, 1909

Melobesia Lamouroux, 1812




Hapalidiaceae (cont.

Neopolyporolithon Adey & Johansen, 1972 Clathromorphum Foslie, 1898
Synarthrophyton Townsend, 1979 Kvaleya Adey & Sperapani, 1971
Phymatolithon Foslie, 1898 Melyvonnea Athanasiadis & Ballantine, 2014

Tectolithon Bahia, Jesionek & Amado-Filho, 2020 Mesophyllum Lemoine, 1928
Phragmope Athanasiadis, 2020

Mesophyllumaceae (8)

Ampbhithallia Athanasiadis, 2019 SPOROLITHALES

Capensia Athanasiadis, 2017 Sporolithaceae (2)

Carlskottsbergia Athanasiadis, 2018 Heydrichia Townsend, Chamberlain & Keats, 1994
Neopolyporolithon Adey & Johansen, 1972 Sporolithon Heydrich, 1897

* Los 6rdenes pueden ser distinguidos por caracteres reproductivos: Corallinales (tetrasporangios zonados sin tapén
apical, dispuestos en conceptdculos uniporados), Hapalidiales (tetrasporangios zonados con tapén apical, dispuestos en
concepticulos multiporados), Sporolithales (tetrasporangios cruciados con tapén apical, dispuestos de forma aislada o en
soros) y Corallinapetrales (tetrasporangios zonados con tapén apical, separados por filamentos calcificados en el interior de
concepticulos multiporados).

tes para distinguir especies, cuando se conoce tan mal la variacién infraespecifica
por el reducido nimero de individuos estudiados de cada especie (Richards ez al.
2018). En algunas especies ampliamente distribuidas tradicionalmente considera-
das «bien conocidas», como las pantropicales Melyvonnea erubescens o Porolithon
onkodes (Sissini er al. 2014; Gabrielson ez al. 2018), se ha comprobado que repre-
sentan realmente complejos en los que se incluyen un elevado nimero de especies
genéticamente distintas. Algo similar se ha demostrado en la especie mediterrdnea
Lithophyllum stictiforme (Pezzolesi et al. 2019).

Las filogenias también han evidenciado la artificial separacion entre formas
geniculadas y no geniculadas, demostrando que la pérdida y adquisicién de geni-
culos ocurrié varias veces a lo largo de la evolucién de las algas coralinas (Hind y
Saunders 2013), algo ya defendido por Cabioch (1972) con soporte morfoanatémico.
Evidencias moleculares han demostrado diversidad criptica en el género Corallina
del Atldntico Nororiental (Walker et al. 2009; Pardo ez al. 2015). Asi, Corallina
elongata fue transferida al nuevo género Ellisolandia (Hind y Saunders 2013), y
una nueva especie, Corallina caespitosa (Walker et al. 2009), que exhibe una amplia
distribucién global genéticamente confirmada que incluye Canarias (Brodie ez al.
2013), ha resultado, de acuerdo con los anilisis genéticos de los especimenes tipo,
conespecifica con C. ferreyrae descrita para Pert (Bustamante ez a/. 2019). Anélisis
moleculares y morfolégicos también determinaron que Cheilosporum, Haliptilon y
Jania debian fusionarse en un solo género, teniendo Jania prioridad nomenclatural
(Kim ez al. 2007). La variacién morfolégica en Jania parece estar relacionada, al
menos en parte, con las condiciones ambientales (Lugilde ez 2/. 2019), por lo que solo
con evidencias moleculares serd posible esclarecer de manera concluyente la taxono-
mia tanto de Jania como de Amphiroa, que incluyen especies con amplias distribu-
ciones. Dos espléndidas monografias recientes sobre Amphiroa (Harvey et al. 2013)
y Jania (Harvey et al. 2020) de las costas de Australia, sustentadas en conceptos
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morfoanatdmicos y en los exdmenes de material tipo de diferentes regiones (aunque
en Jania lalocalizacion de los tipos ha fracasado en muchas especies), proporcionan
una muy valiosa base para futuros estudios de sistemdtica molecular. Sin embargo,
aqui mantendremos una postura conservadora antes de aceptar la propuesta de Har-
vey et al. (2020) de tratar a la ampliamente distribuida Jania adhaerens como una
variedad de la australiana /. pedunculata, sin contar con evidencias moleculares.

La alfa-taxonomia asistida molecularmente se estd convirtiendo en rutina en
la identificacién de las algas coralinas no geniculadas (Hind ez a/. 2014). La elevada
diversidad criptica detectada supone que el uso dnicamente de criterios morfoana-
témicos puede propiciar resultados enganosos, con elevado riesgo de subestimar el
nimero de especies o de realizar identificaciones erréneas (Rindi ez a/. 2019). Se ha
estimado que la diversidad de especies en cada regién geogréfica probablemente es
de dos a cuatro veces superior a la actualmente conocida (Richards ez /. 2018). La
solucién parece estar en la aplicacién de un enfoque integrador que incluya la secuen-
ciacién de especimenes contempordneos para evaluar la diversidad, la secuenciacién
de los especimenes tipo (si no es posible, topotipos) para aplicar correctamente los
nombres, y realizar estudios morfoanatémicos de las muestras secuenciadas para
detectar y establecer nuevos caracteres diagndsticos que permitan realizar identifi-
caciones con garantias (Herndndez-Kantan ez a/. 2016).

CARACTERISTICAS DE LAS ALGAS CORALINAS

Las algas coralinas estdn casi enteramente calcificadas y tradicionalmente
se han separado en dos grandes grupos, las formas geniculadas, que son erectas con
sucesivas articulaciones no calcificadas (geniculos) separando segmentos calcificados
(intergeniculos), y las formas no geniculadas, mayoritariamente costrosas (Johansen
1981; Afonso-Carrillo 1982a; Woelkerling 1988). Se trata de una segregacion artifi-
cial, puesto que hay géneros como Bossiella que incluye especies de ambos tipos (Hind
et al. 2018), pero de utilidad puesto que las metodologias de estudio son diferentes
(Johansen 1981). Las formas geniculadas constan de un sistema de ramas erectas
constituido por la sucesion regular de geniculos e intergeniculos (figuras 1A y 1B),
que estdn firmemente adheridas al sustrato por un sistema basal de fijacién, que
puede consistir en una extensa costra (Corallina), o por estolones (ramas modificadas)
originados desde los intergeniculos basales y que reemplazan a la pequena fijacién
inicial (Jania). Muchas formas geniculadas suelen ser caracterizadas e identificadas
atendiendo a varios caracteres estables del hdbito (forma de intergeniculos, tipo de
ramificacion, posicién y forma de conceptéculos) (Afonso-Carrillo y Sansén 1999).

El hébito de las formas costrosas (no geniculadas) incluye principalmente
formas epiliticas que configuran sobre rocas y callaos sélidos recubrimientos, con
mdrgenes regulares o no, planos y lisos, o que desarrollan en su superficie diferentes
excrecencias o protuberancias (rugosidades, verrugas, crestas, ramas erectas simples
o ramificadas) (figuras 1C-I). Algunas costras son laminares, discoides o foliosas y
estdn parcialmente fijas al sustrato. Estas formas de crecimiento se pueden combi-
nar entre si, lo que reduce su valor para las identificaciones, por lo que no es posible
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utilizar solo el aspecto externo del talo para identificarlas (Afonso-Carrillo 1982a).
Algo similar sucede con el color, que puede variar en relacién con la exposicién a la
luz. Aunque los tonos mds comunes estdn en la gama del rojo, entre el rosado y el
violeta, también se pueden encontrar talos de color gris, beige, pardusco, salmén o
anaranjado (figura 1). Muchas formas costrosas de reducido tamafio crecen como
epifitos sobre otras algas (figura 1J) y faner6gamas marinas, epizoicas sobre con-
chas o hidroideos, o incluso semiendéfitos sobre otras algas coralinas (Afonso-Ca-
rrillo ez al. 1985a). Por dltimo, algunas formas viven libres, no adheridas a ningtin
sustrato, denominadas «rodolitos» o «maerl» segtin las regiones («confites» o «ani-
ses», en Canarias), y exhiben una gran variabilidad morfoldgica, desde pequefios y
delicados talos arborescentes a sistemas complejos aplanados o subglobosos, alcan-
zando el aspecto de grandes bolas con ramas cortas radialmente dispuestas (figuras
1Ky 1L). Estas formas de vida libre se acumulan formando lechos y se acepta que
muchos rodolitos se originan a partir de ramas o fragmentos desprendidos de for-
mas costrosas epiliticas, que una vez libres contintian creciendo y fragmentédndose,
manteniendo las poblaciones por multiplicacién vegetativa (Irvine y Chamber-
lain 1994; Pardo et al. 2019). Recientemente se han documentado en Brasil lechos
de formas geniculadas de vida libre (Amphiroa, Jania) similares a los de rodolitos
(TAmega ez al. 2017).

Como en la mayor parte de las algas rojas, las algas coralinas estdn cons-
tituidas por filamentos. Salvo en unas pocas excepciones en las que los filamentos
no estdn consolidados, la estructura consiste en un pseudoparénquima multiaxial
reconocible en secciones longitudinales perpendiculares al margen o al dpice de los
talos (Afonso-Carrillo ez a/. 1984). Las ramas de las formas geniculadas constan de
una médula central de filamentos con crecimiento apical sincronizado de manera
que todas las células tienen una longitud similar y quedan dispuestas en estratos
superpuestos en los intergeniculos. Regularmente, la no deposicién de carbonato
cdlcico en uno (o varios) estratos origina un geniculo (figura 2A). Desde los filamen-
tos periféricos de la médula de los intergeniculos se desarrolla el cértex de peque-
fias células que crecen hacia la superficie a partir de células iniciales intercalares
(subepiteliales) (figura 3A). En los talos costrosos el pseudoparénquima multiaxial
se dispone dorsiventralmente con los filamentos de la médula dispuestos paralelos
al sustrato en uno o varios estratos superpuestos (figuras 2B, 3B y 3C). Los fila-
mentos medulares tienen crecimiento terminal y son responsables de incrementar
la superficie del talo. Las formas mds simples constan de un solo estrato de célu-
las medulares y sobre cada una de ellas se dispone dorsalmente una pequefa célula
epitelial no calcificada (figura 3B), pero lo mds habitual es que a partir de los fila-
mentos medulares se formen verticalmente filamentos corticales a partir de células
iniciales subepiteliales que contribuyen a incrementar el grosor del talo (figuras 2C
y 3D). Esta posicién intercalar de las células iniciales (figuras 2D y 2E) es tnica
entre las algas rojas donde es dominante el crecimiento apical de los filamentos, y
de su actividad se originan células corticales hacia el interior y una o varias células
epiteliales hacia afuera (figuras 2D y 2E) (Cabioch 1972; Johansen 1981; Irvine y
Chamberlain 1994). Tradicionalmente, al conjunto de filamentos medulares hori-
zontales de las formas costrosas se les ha denominado «hipotalo» y a los filamentos
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corticales erectos «peritalo», pero el uso de esos términos transmite la falsa idea de
que la estructura de las algas coralinas difiere de la del resto de las algas rojas (Irvine
y Chamberlain 1994).

La deposicién de cristales de calcita en las paredes celulares se inicia durante
el proceso de division de las células iniciales, y afecta a todas las células vegetativas
del talo salvo a las de los geniculos y las epiteliales. La calcificacion de las paredes
determina una cubierta rigida que envuelve a cada célula (figura 3E), pero cada célula
se mantiene interconectada con las células de su filamento por tapones sindpticos
(sinapsis primarias). Ademds, las células adyacentes de filamentos vecinos se pueden
interconectar mediante fusiones celulares (figuras 3E y 3D) o sinapsis secundarias
(figura 3G). Las fusiones pueden afectar a dos células o a grupos mds numerosos
(figuras 3E y 3D). Estas interconexiones celulares permiten la circulacién de meta-
bolitos y un cierto grado de especializacién, con las células corticales préximas a la
superficie dedicadas a la actividad fotosintética, mientras que las células corticales
profundas y las medulares almacenando granulos de almidén de florideas (Cabioch
1971; Afonso-Carrillo 1982a). Células portadoras de pelos (tricocitos) son muy
comunes en muchas especies y se pueden originar aisladamente, en pequenos gru-
pos (figura 3H) o en densos grupos circulares, conocidos como campos de tricocitos
(figura 2F) (Cabioch 1971; Reyes y Afonso-Carrillo 1995). Los pelos son efimeros
y caducos, pero una vez caidos, los tricocitos se reconocen por el mayor tamafo de
estas células (figuras 2F y 3H).

Las algas coralinas tienen un ciclo de vida tipo-Polysiphonia con alternancia
de generaciones isomérfica, con gametéfitos haploides (monoicos o dioicos) y espo-
réfitos diploides (Johansen 1981; Woelkerling 1988; Irvine y Chamberlain 1994).
Las estructuras reproductoras no estdn calcificadas, y se encuentran dentro de cavi-
dades (conceptdculos) rodeadas de paredes y techo, originadas en la superficie del
talo (figuras 2G-2K, 31-3M). Los concepticulos que contienen los gametangios,
tanto los femeninos o carpogonios (figura 2G) como los masculinos o esperma-
tangios (figura 2H), tienen un solo poro (conceptdculos uniporados). Después de
la fecundacién el concepticulo femenino se agranda para acoger al carposporé-
fito que se desarrolla en su interior y que originard los carposporangios (figura 3I).
Cada carpospora da lugar a un esporéfito en el que habitualmente se desarrollan
concepticulos uniporados que contienen esporangios (tetrasporangios zonados rara
vez cruciados o bisporangios) (figuras 21, 2J, 3J-L) o conceptdculos multiporados
con un poro formado en el extremo de cada tetrasporangio ocupado por un tapén
(figuras 2K y 3M). Mds raros son los soros difusos con un solo esporangio por cavi-
dad que caracterizan a Sporolithales (Afonso-Carrillo 1982a; Irvine y Chamber-
lain 1994). La multiplicacién vegetativa ocurre por fragmentacién de ramas en las
formas de vida libre (Pardo ez 2/. 2019), o raramente mediante propagulos especia-

lizados (Afonso-Carrillo 1989).



ALGAS CORALINAS DE LAS ISLAS CANARIAS

Las primeras citas de algas coralinas para las islas Canarias fueron publi-
cadas a lo largo del siglo x1x. A Lamarck (1815), Lamouroux (1816) y Montagne
(1846) se deben las primeras citas y las descripciones de nuevas especies de formas
geniculadas, mientras que las primeras formas costrosas fueron citadas por Piccone
(1884, 1886) y Vickers (1896). A comienzos del pasado siglo, C. Sauvageau recolect6
algas coralinas costrosas en Puerto Orotava (ahora Puerto de la Cruz, Tenerife) en
el invierno de 1905 (Afonso-Carrillo 2003), que envié a M. Foslie para su estudio,
quien describid varias especies nuevas (Foslie 1905, 1906) ademds de identificar un
pequefio grupo de especies previamente conocidas (Sauvageau 1912). En ese mismo
afo aparecié una pequena lista de algas coralinas de La Gomera identificadas por
E. Heydrich (May 1912). Afios mds tarde, las coralinas que recolecté F. Borgesen en
Tenerife y Gran Canaria fueron estudiadas por M. Lemoine, que ademds revis6 las
colecciones de Vickers y Sauvageau, y documenté 29 especies costrosas, entre ellas 8
especies nuevas (Lemoine 1929a). Este grupo de formas costrosas junto con las espe-
cies geniculadas tratadas por Bergesen (1929) situd en 35 especies la flora de algas
coralinas de Canarias, cuyas afinidades biogeogréficas discutié Lemoine (1929b).

Después de varias décadas sin aportaciones noticiables, a principios de los
anos ochenta se iniciaron los estudios sobre este grupo de algas en la Universidad
de La Laguna, con el propésito de aplicar los criterios taxonémicos del momento
(Afonso-Carrillo 1980, 1982a, b, 1984; Afonso-Carrillo y Gil-Rodriguez 1982; Afon-
so-Caurrillo ef al. 1984). Por primera vez un mismo investigador realizé los trabajos
de campo y de laboratorio, lo que permiti6 obtener una informacién directa sobre
diversidad, hébitats y distribucién de especies (Afonso-Carrillo ez al. 1985a). Ade-
mds, la aplicacién de la microscopia electrénica de barrido (MEB) permitié recono-
cer nuevos caracteres distintivos para algunas especies (Afonso-Carrillo ez a/. 1985b;
Afonso-Carrillo 1986; Afonso-Carrillo ez al. 1986; Reyes ez al. 1990; Sansén ez al.
1991), profundizar en algunos aspectos de la morfologia vegetativa y reproductora
(Afonso-Carrillo 1985, 1988, 1989; Villena-Balsa ¢z al. 1987; Reyes y Afonso-Ca-
rrillo 1993) y caracterizar la comunidad de coralinas costrosas epifitas en las hojas
de Cymodocea nodosa (Reyes y Afonso-Carrillo 1993; Reyes et al. 1998).

Mis recientemente se han realizado avances en la morfologia vegetativa y
reproductora de algunas especies (Athanasiadis y Neto 2010; Athanasiadis y Ballan-
tine 2014), se ha sintetizado la informacidn relativa a las algas coralinas geniculadas
de la Macaronesia (Rosas-Alquicira ez al. 2011), y secuenciado algunos de los espe-
cimenes tipo de algas coralinas costrosas descritas a partir de especimenes de Cana-
rias (Rosler ez zl. 2016; Gabrielson ez /. 2018; Pezzolesi et al. 2019). De acuerdo con
estos estudios las islas Canarias cuentan en la actualidad con un catdlogo que retine
56 especies de algas coralinas (tabla 2), pero probablemente se trata de una diversi-
dad subestimada de acuerdo con las evidencias obtenidas en otras regiones tras apli-
car estudios moleculares (Herndndez-Kantdn ez /. 2016). Muchos hébitats de las
costas canarias, como los fondos rocosos del sublitoral profundo y el circalitoral, o
los lechos de rodolitos, han recibido muy escasa atencién. Se trata de hdbitats en los
que en otras zonas del Atldntico Nororiental se ha constatado una elevada diversi-
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TABLA 2. RELACION DE LAS ALGAS CORALINAS (CORALLINALES, HAPALIDIALES
Y SPOROLITHALES) CUYA PRESENCIA EN LAS ISLAS CANARIAS ES ACEPTADA
EN LA ACTUALIDAD. EN NEGRITA LAS ESPECIES CONFIRMADAS
POR EVIDENCIAS MOLECULARES

CORALLINALES

Amphiroa beauvoisii Lamouroux

Lithophyllum vickersiae Lemoine

Amphiroa fragilissima (Linnaeus) Lamouroux

Lithoporella sauvageaui (Foslie) Adey

Amphiroa rigida Lamouroux

Neogoniolithon accretum (Foslie & Howe) Setchell &
Mason

Corallina ferreyrae Dawson, Acleto & Foldvic

Neogoniolithon caribaeum (Foslie) Adey

Corallina microptera Montagne

Neogoniolithon hirtum (Lemoine) Afonso-Carrillo

Corallina millegrana Lamarck

Neogoniolithon orotavicum (Foslie) Lemoine

Corallina officinalis Linnaeus

Preophyllum confervicola (Kiitzing) Chamberlain

Ellisolandia elongata (Ellis & Solander) Hind
& Saunders

Pneophyllum fragile Kiitzing

Fosliella paschalis (Lemoine) Setchell & Gardner

Porolithon oligocarpum (Foslie) Foslie

Hydrolithon boreale (Foslie) Chamberlain

Titanoderma corallinae (Crouan & Crouan) Woelker-
ling, Chamberlain & Silva

Hydrolithon cruciatum (Bressan) Chamberlain

Titanoderma cystoseirae (Hauck) Woelkerling, Cham-
berlain & Silva

Hydrolithon farinosum (Lamouroux) Penrose

& Chamberlain

Titanoderma polycephalum (Foslie) Woelkerling,
Chamberlain & Silva

Harveylithon canariense (Foslie) Résler,
Perfectti, Pefia & Braga

Titanoderma pustulatum (Lamouroux) Nigeli

Harveylithon samoénse (Foslie) Rosler, Perfectti,
Pefia & Braga

HarALIDIALES

Jania adhaerens Lamouroux

Choreonema thuretii (Bornet) Schmitz

Jania capillacea Harvey

Lithothamnion corallioides (Crouan & Crouan)
Crouan & Crouan

Jania longifurca Zanardini

Lithothamnion sonderi Hauck

Jania micrarthrodia Lamouroux

Melobesia membranacea (Esper) Lamouroux

Jania pumila Lamouroux

Melyvonnea canariense (Foslie) Athanasiadis &
Ballantine

Jania purpurata (Lamarck) Blainville

Melyvonnea erubescens (Foslie) Athanasiadis &
Ballantine

Jania rubens (Linnaeus) Lamouroux

Mesophyllum ectocarpon (Foslie) Adey

Jania squamata (Linnaeus) Kim, Guiry & Choi

Mesophyllum expansum (Philippi) Cabioch &
Mendoza
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Jania virgata (Zanardini) Montagne

Mesophyllum lichenoides (Ellis) Lemoine

Lithophyllum crouaniorum Foslie

Phymatolithon bisporum (Foslie) Afonso-Carrillo

Lithophyllum esperi (Lemoine) South & Tittley

Phymatolithon calcareum (Pallas) Adey & Mckibbin

Lithophyllum geometricum Lemoine

Phymatolithon lenormandii (Areschoug) Adey

Lithophyllum incrustans Philippi

Phymatolithon tenuissimum (Foslie) Adey

Lithophyllum irregulare (Foslie) Huvé ex Steentoft

SPOROLITHALES

Lithophyllum lobatum Lemoine

Sporolithon africanum (Foslie) Afonso-Carrillo




ficacién pasada por alto (Pardo ez a/l. 2017, 2019). Por otra parte, son numerosas las
muestras estudiadas sin una identificacién definitiva (e.g., Afonso-Carrillo 1982a;
Reyes y Afonso-Carrillo 1995). La secuenciacién de especimenes actuales, junto con
la secuenciacién de los tipos de las especies canarias, es un requisito ineludible para
actualizar y avanzar en el conocimiento de las algas coralinas de esta regién. Hasta
el presente, de las 20 especies descritas con localidad tipo en Canarias (tabla 3),
solo se ha secuenciado el material tipo de tres, que han confirmado su validez como
buenas especies (Rosler ez al. 2016; Gabrielson ez al. 2018; Pezzolesi e al. 2019).
De estas tres especies solo Lithophyllum lobatum habia mantenido en el tiempo su
nomenclatura original (Pezzolesi ez al. 2019), sin embargo, Harveylithon canariense
se consideraba una variedad de Neogoniolithon accretum (Rosler et al. 2016) y Poro-
lithon oligocarpum venia siendo tratado como un sinénimo de P. onkodes (Gabriel-
son ez al. 2018). Ademds, evidencias moleculares han confirmado la presencia de
Mesophyllum expasum (Pefia et al. 2015a) y Corallina ferreyrae (como C. caespitosa,
Brodie ez al. 2013). El actual conocimiento sobre las algas coralinas canarias estd
principalmente sustentado en evidencias morfoanatémicas, que en otras regiones
fueron insuficientes para detectar la considerable diversidad criptica destapada por
los estudios moleculares (Hind et 2/. 2014; Herndndez-Kantdn ez 2/. 2016; Pena
et al. 2018; Gabrielson e al. 2018; De Jode e al. 2019; Pezzolesi et al. 2019).

IMPORTANCIA ECOLOGICA DE LAS ALGAS CORALINAS

Por su distribucién e importancia, las algas coralinas prestan unos recono-
cidos servicios ecosistémicos en todas las latitudes (McCoy y Kamenos 2015). Estas
algas han tenido un indudable éxito evolutivo y su diversificacién revela la capaci-
dad de este grupo para colonizar hébitats en un amplio rango de temperatura, luz
y perturbaciones. Estin presentes desde las regiones polares hasta las tropicales,
alcanzando su mayor diversidad en los arrecifes, donde proporcionan cementacién
a los corales y pueden ser productores de arrecifes primarios (Littler 1972; Adey
y Macintyre 1973; Adey 1998; Nelson 2009; Littler y Littler 2013). Considerado
como un grupo exclusivamente marino muy escasamente representado en los hébi-
tats salobres (Irvine y Chamberlain 1994), recientemente se han descubierto pobla-
ciones estrictamente dulciacuicolas de un rio de Croacia (Zuljevié et al. 2016). Las
algas coralinas colonizan todos los niveles de la zona fética desde el intermareal
alto hasta el circalitoral, donde marcan el limite de distribucién en profundidad de
los organismos fotosintéticos pluricelulares (Littler ez /. 1985; Nelson 2009). Las
formas fijas (coralinas geniculadas y coralinas costrosas) estdn principalmente bien
representadas en las costas rocosas abiertas (figura 4A), en las que el movimiento del
agua puede desalojar a las algas frondosas generando espacios por los que compiten
principalmente algas coralinas e invertebrados, ademds de algas especialistas (Steneck
1983, 1985; Irvine y Chamberlain 1994). Pero ademds dominan en ambientes con
alto potencial de estrés y perturbacién como las dreas con alta presién de herbivoros
(figura 4B) o de muy violento oleaje (figura 4C); o de baja productividad como los
ambientes sombrios de los bosques de macréfitos, oquedades (figura 4D) o la zona
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TABLA 3. ESPECIES DE ALGAS CORALINAS CON LOCALIDAD TIPO EN LAS ISLAS
CANARIAS. SE INDICA EL NOMBRE UTILIZADO POR PRIMERA VEZ AL DESCRIBIR LA
ESPECIE (BASIONIMO), EL NOMBRE ACTUALMENTE ACEPTADO, LA LOCALIDAD
TIPO Y LAS REFERENCIAS DE LOS CAMBIOS NOMENCLATURALES

NOMBRE ACTUALMENTE
Basionimo LocALipaD TIPO REFERENCIAS
ACEPTADO
Archaeolithothamnion Sporolithon africanum Puerto Orotava (Puerto  Foslie (1906), Afon-

africanum Foslie

(Foslie) Afonso-Carrillo

de la Cruz) Tenerife

so-Carrillo (1984)

Corallina lobata Lamou-
roux

Jania purpurata (Lamar-
ck) Blainville

Islas Canarias

Lamouroux (1816),
Blainville (1834), Afon-
so-Carrillo y Sansén

(1999)

Corallina microptera
Montagne

Corallina microptera
Montagne

Puerto Orotava (Puerto
de la Cruz) Tenerife

Montagne (1846)

Corallina millegrana
Lamarck

Corallina millegrana
Lamarck

Tenerife

Lamarck (1815)

Corallina purpurata
Lamarck

Jania purpurata (Lamar-
ck) Blainville

Islas Canarias

Lamarck (1815), Blainvi-
lle (1834)

Goniolithon accretum f.
canariense Foslie

Harveylithon canariense
(Foslie) Rosler, Perfectti,
Pena & Braga

Puerto Orotava (Puerto
de la Cruz) Tenerife

Foslie (1906), Rosler
et al. (2016)

Goniolithon orotavicum

Neagoniolithon orotavi-

Puerto Orotava (Puerto

Foslie (1906), Lemoine

Foslie cum (Foslie) Lemoine de la Cruz) Tenerife (1966)
Litholepis sauvageaui Lithoporella sauvageaui Puerto Orotava (Puerto  Foslie (1905), Adey
Foslie (Foslie) Adey de la Cruz) Tenerife (1970)

Lithophyllum applicatum

Lemoine

Neogoniolithon hirtum
(Lemoine) Afonso-Ca-
rrillo

Puerto Orotava (Puerto
de la Cruz) Tenerife /
Bahia Confital, Gran

Canaria

Lemoine (1929a), Afon-
so-Carrillo (1984)
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Lithophyllum geometri-

Lithophyllum geometri-

Puerto Orotava (Puerto

Lemoine (1929a)
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cum Lemoine cum Lemoine de la Cruz) Tenerife

Neogoniolithon hirtum Puerto Oratava (Pucrto
Lithophyllum hirtum @ fl ine) Afonso-C de la Cruz) Tenerife / Lemoine (1929a), Afon-
Lemoine -SIMOLAC/LSHOBS0-dy Bahia Confital, Gran so-Carrillo (1984)

rrillo .

Canaria
, N Puerto Orotava (Puerto .
Lithophyllum illitus Harvf’y hth.? SAMOCHSE e, Cruz) Tenerife Lemsfinz (192.93) \ i
. (Foslie) Rosler, Perfectti, y Chamberlain (1994),

Lemoine ~ / Las Palmas, Gran .

Pefia & Braga R Résler et al. (2016)

Canaria

Lithophyllum lobatum Lithophyllum lobatum Puerto Orotava (Puerto .
Lemoine Lemoine de la Cruz) Tenerife Leaiing (ID204)
Lithophyllum oligocar- Porolithon oligocarpum Puerto Orotava (Puerto .
pum Foslie (Foslie) Foslie de la Cruz) Tenerife EoslOH6DE%)
Lithophyllum vickersiae  Lithophyllum vickersize  Puerto Orotava (Puerto .
Lemoine Lemoine de la Cruz) Tenerife Lemoitae (192
Lithothamnion bisporum — Phymatolithon bisporum  Puerto Orotava (Puerto  Foslie (1906), Afon-
Foslie (Foslie) Afonso-Carrillo  de la Cruz) Tenerife so-Carrillo (1984)

Lithothamnion canar-
iense Foslie

Melyvonnea canariensis
(Foslie) Athanasiadis &
Ballantine

Puerto Orotava (Puerto

de la Cruz) Tenerife

Foslie (1906), Atha-
nasiadis y Ballantine

(2014)




Lithophyllum esperi

Pseudolithophyllum esperi (Lemoine) South &

Puerto Orotava (Puerto  Lemoine (1929a), South

Lemoine Tl de la Cruz) Tenerife y Tittley (1986)
, . Afonso-Carrillo (1988),
Spongites wildpretii e Keats y Chamberlain

(Foslie) Rosler, Perfectti, Las Caletillas, Tenerife

Afonso-Carrillo Pefia & Braga

(1994), Rosler ez al.
(2016)

Neogoniolithon hirtum
(Lemoine) Afonso-Ca-
rrillo

Tenarea adhaerens
Lemoine

Puerto Orotava (Puerto  Lemoine (1929a), Afon-
de la Cruz) Tenerife so-Carrillo (1984)

fética profunda (Dethier 1994, Steneck y Dethier 1994; Dethier y Steneck 2001).
Las formas de vida libre (rodolitos) constituyen extensos lechos submarinos que ade-
mds juegan un papel fundamental en el ciclo global del carbono a través de la pro-
duccién de sedimentos de CaCO,, constituyendo uno de los principales sumideros
naturales de carbono (McCoy y Kamenos 2015; van der Heijden y Kamenos 2015).

FORMAS DE VIDA E INTERACCIONES BIOTICAS

Las algas coralinas tienen un crecimiento lento que no suele superar los
10 mm al afio en las formas costrosas (Adey y Vassar 1975; McCoy y Pfister 2014).
Las formas costrosas ramificadas y las geniculadas, con una mayor capacidad foto-
sintética derivada del aumento de superficie, pueden crecer algo mds rdpido, hasta
30 mm al afio (Steneck y Adey 1976). Sin embargo, las algas coralinas de latitudes
altas y de aguas profundas pueden tener tasas de crecimiento muy bajas del orden
de 200-300 pum al ano debido a la mds baja irradiacién y temperatura (Littler ez al.
1991; McCoy y Kamenos 2015). El éxito en las aguas profundas escasamente ilumi-
nadas se alcanza por la combinacién del crecimiento lento (que minimiza los gastos
respiratorios), una significativa acumulacién de sustancias de reserva y la capacidad
para resistir la presién de los herbivoros que posibilita la persistencia de talos muy
longevos (Liining 1990).

Entre las algas coralinas hay formas anuales que se comportan como espe-
cies oportunistas caracterizadas por un crecimiento rdpido para formar un talo poco
diferenciado en el que todas sus partes son fotosintéticas, una biomasa final bajay un
potencial reproductivo alto. Algunos Hydrolithon (figura 4E) de las costas canarias
retnen todas estas caracteristicas, muy evidentes cuando crecen como epifitos sobre
las hojas de fanerégamas marinas, que colonizan y recubren alcanzando la madu-
rez reproductora en 8-12 semanas, antes de que las hojas senescentes se desprendan
(Reyes y Afonso-Carrillo 1995; Reyes ez al. 1998). Son especies primocolonizadoras
que cuando se establecen sobre sustratos estables y duraderos son recubiertas por
otras especies anuales algo mds gruesas, como Neogoniolithon orotavicum o Harveyli-
thon samoénse (figura 4E), las cuales pueden ser a su vez recubiertas por especies con
costras mds gruesas y perennes. Los sustratos inestables como los callaos, que sue-
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Figura 4. Ejemplos de distribucién, formas de vida y relaciones bidticas de algas coralinas canarias.
A. Son organismos muy abundantes en las costas abiertas y expuestas. B. Dominantes en 4reas con
alta presion de herbivoros. C. Los tnicos organismos macroscdpicos evidentes en puntos con un
muy elevado estrés mecdnico. D. Prosperan en hdbitats escasamente iluminados y con muy baja
productividad como las oquedades. E. Especies anuales muy delgadas y primocolonizadoras como
Hydprolithon spp. (Hy) comienzan a ser recubiertas por Harveylithon samoénse (Ha), también anual,
pero con talos més gruesos. F. El talo perenne de Porolithon oligocarpum (Po) comienza a recubrir
al de Harveylithon samoénse (Ha). G. Porolithon oligocarpum (Po) y Lithophyllum vickersiae (Lv)
cubren toda la roca inhibiendo el reclutamiento de otros organismos. H. Poblaciones de coralinas
costrosas resultan beneficiadas por el ramoneo de las lapas que eliminan el reclutamiento que pue-
de asentarse sobre sus superficies. I. Las rocas blanquecinas por restos carbonatados caracterizan al
blanquizal, donde las coralinas costrosas sobreviven al erizo Diadema africanum en las rugosidades
inaccesibles del sustrato (Foto Carlos Sangil). Barra de escala D-F = 5 mm; G = 3 cm; H = 20 cm.



len ser removidos por el movimiento del agua, estdn colonizados principalmente
por estas algas coralinas anuales. Las formas perennes, por el contrario, se estable-
cen sobre sustratos estables recubriendo a las formas anuales primocolonizadoras
(figura 4F), y se caracterizan por un crecimiento mds lento, generando una biomasa
final elevada, estructuralmente diferenciada en estratos celulares basales donde se
almacenan sustancias de reserva y estratos superficiales fotosintéticos. El potencial
reproductivo es reducido y los conceptdculos se forman habitualmente de manera
estacional (Afonso-Carrillo 1982a). Lithophyllum vickersiae, Melyvonnea canariensis,
Porolithon oligocarpum o Titanoderma polycephalum son especies canarias perennes
que retinen estas caracteristicas (figura 4G).

Por su morfologia aplanada, las algas coralinas costrosas son potentes com-
petidores por el espacio, entre si y con otras algas erectas no calcificadas. Son evi-
dentes las interferencias por recubrimiento de las delgadas costras anuales por las
costras perennes mds gruesas. Especies perennes como Lithophyllum vickersiae y
Porolithon oligocarpum compiten por el espacio en las rocas del eulitoral inferior, y
cuando sus mdrgenes entran en contacto suelen elevarse ligeramente en forma de
cresta para evitar el recubrimiento (figura 4G). Las costras mds gruesas y longevas
de P. oligocarpum terminan habitualmente dominando sobre las de L. vickersiae,
pero bajo una intensa presién de herbivoros (erizos) es Titanoderma polycephalum
(figura 5H) con sus prominentes protuberancias la que domina en estos ambientes.

La morfologia de estas algas, que recuerda a una roca caliza, puede aparen-
tar la oferta de una nueva superficie potencialmente colonizable por otros organis-
mos, pero a menudo costras perennes cubren una amplia proporcién del sustrato y
sus superficies se mantienen limpias (Steneck 1986). La superficie de las coralinas
costrosas se consigue mantener relativamente libre de epifitos por diferentes meca-
nismos: el desprendimiento de la capa superficial de células epiteliales, el persistente
ramoneo de algunos herbivoros y por la liberacién de aleloquimicos (Steneck 1983,
1985, 1986; Keats ez al. 1993, 1994, 1997; Figueiredo ez al. 1996, 1997, 2000).

El desprendimiento de la capa superficial de células epiteliales que protege a
las células iniciales es un efectivo mecanismo «antifouling», que es también comin
en las coralinas geniculadas (Fujita y Masaki 1986). La descamacién del estrato
superficial de células epiteliales se puede producir simultdneamente en forma de lar-
gas laminillas que afectan a amplias dreas o por degradacién individual de células
epiteliales (Keats ez al. 1994, 1997). En cualquier caso, supone la pérdida del sus-
trato sobre el que se adhieren esporas y jovenes reclutas (Keats ez /. 1993). A veces
la descamacién es mds profunda implicando también a zonas dafadas por herbi-
voros o viejos concepticulos vacios (Keats ez al. 1994, 1997). Este sistema consigue
que una densa cobertura de algas coralinas pueda inhibir el reclutamiento de otras
algas e invertebrados (figura 4G).

Con niveles moderados de presién de herbivoros, como la ejercida por
moluscos tipo lapa y chitén, las coralinas costrosas resultan beneficiadas, puesto
que estos herbivoros presentan adaptaciones convergentes para ramonear sobre sus-
tratos duros (figura 4H). Incluso pueden soportar una presion algo mayor, como
la ejercida por erizos de mar o por peces, puesto que los duros talos calcificados
estdn particularmente bien adaptados para resistir el ramoneo (Steneck 1983, 1985,
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1986). La actividad de los herbivoros modifica los patrones de competicién al favo-
recer a las especies mds resistentes frente a las formas anuales de crecimiento répido,
retrasando asi la exclusién competitiva de una especie por otra (Steneck ez al. 1991;
Dethier y Steneck 2001). Las costras con superficie muy accidentada, que forman
crestas prominentes o ramas erectas muy préximas (e.g., Melyvonnea canariensis o
Titanoderma polycephalum) oponen mds resistencia al ramoneo, protegen las estruc-
turas reproductoras al formarlas en lugares inaccesibles y se tornan dominantes al
incrementarse los herbivoros (Steneck 1986). Las algas coralinas costrosas longevas
pueden albergar una gran variedad de infauna que ramonea o cava hacia el interior
de las costras. Intervienen animales calcificantes y no calcificantes, cuya presencia
debilita estructuralmente el talo de las algas (Steneck y Paine 1986).

También, las algas coralinas emplean una serie de compuestos quimicos
(metabolitos secundarios) para disuadir a los epifitos, tales como los dcidos grasos
que actian como agentes liticos de esporas de algas (Figueiredo ez /. 1996, 1997,
2000; Luyen ez al. 2009), un proceso en el que también se ha comprobado que
participa la flora microbiana superficial (Gomez-Lemos y Diaz-Pulido 2017). El
dimetilsulfonatopropionato (DMSP), un posible compuesto de defensa frente a los
herbivoros, también se ha detectado en altas concentraciones en lechos de rodolitos
(Kamenos et al. 2008). Como colonizadores primarios, las algas coralinas pueden
inhibir (alelopatia negativa) el reclutamiento de otros individuos para la comuni-
dad, pero también pueden mejorar o estimular (alelopatia positiva) el reclutamiento,
como sucede en las interacciones con las metamorfosis de estadios larvarios de inver-
tebrados clave (Morse y Morse 1984; Daume ez al. 1999; O’Leary y McClanahan
2010), un proceso que también puede estar vinculado a las comunidades micro-
bianas que viven sobre las costras (Johnson ez al. 1991; Johnson y Sutton 1994). El
éxito del reclutamiento a menudo implica sefales especificas que conectan las larvas
de invertebrados plancténicos con una particular alga coralina costrosa, relaciones
que son cruciales para la diversidad de las comunidades de invertebrados tropicales
y templados y pueden estar sujetas a cambios a medida que se modifica el ambiente
ocednico (Doropoulos ez al. 2012; McCoy y Kamenos 2015).

Las algas coralinas, debido al elevado contenido en carbonato célcico, tienen
poca palatabilidad y por su dureza no facilitan el consumo por herbivoros, ocupando
los niveles mds altos entre las algas en lo que respecta a la oposicién que ofrecen a
ser consumidas (Steneck y Dethier 1994). En Canarias, cuando las poblaciones del
erizo de mar Diadema africanum alcanzaron densidades criticas condicionadas por
la sobrepesca de sus predadores, el ramoneo de estos voraces herbivoros eliminé en
amplias superficies de los fondos rocosos someros casi la totalidad de la cobertura
de algas erectas (Herndndez ez al. 2008; Sangil ez al. 2014a, b). Estos fondos rocosos
quedan cubiertos principalmente por algas coralinas costrosas que evitan a los her-
bivoros creciendo en los pliegues inaccesibles del sustrato, y por los restos carbona-
tados blanquecinos que rellenan las microrrugosidades de la roca (Afonso-Carrillo
1982a). Estos fondos blanquecinos, conocidos como «blanquizales» (figura 41), se
han documentado entre 2 y 40 m de profundidad en todas las islas del archipiélago
canario (Bacallado ez al. 1989; Ballesteros 1993; Reyes et al. 2000), con poblacio-
nes de erizos de mar sostenidas por el aporte continuo pero limitado de alimento



proporcionado por el propio reclutamiento y crecimiento de las algas coralinas y,
sobre todo, por la llegada de didsporas de otras algas desde comunidades donantes
cercanas, habitualmente consumidas en los estadios postfijacién. En los fondos no
influenciados por los herbivoros las coralinas costrosas suelen ocupar alrededor del
10% de las superficies, mientras que con alta presencia de erizos esos valores superan
el 40% (Sangil ez a/l. 2011, 2014a). Una combinacién de coralinas costrosas anua-
les y perennes (Harveylithon samoénse, Hydrolithon farinosum, Neogoniolithon hir-
tum N. orotavicum, Porolithon oligocarpum y Titanoderma polycephalum) es la més
frecuente en los blanquizales, configurando comunidades con una alta variabilidad
espacial condicionada principalmente por la exposicién al oleaje, la densidad del
erizo y la rugosidad del sustrato (Sangil ez a/. 2014b). Las recientes mortalidades
masivas de Diadema africanum que han provocado la pérdida de mds del 90% de
las poblaciones de estos erizos (Clemente ez a/. 2014; Herndndez et al. 2020) supo-
nen la reduccién de un potente herbivoro que, al menos durante las tltimas déca-
das, ha condicionado con su ramoneo las comunidades de algas coralinas costrosas
en los fondos rocosos de las islas Canarias.

LECHOS DE RODOLITOS

Todas las algas coralinas proporcionan sustratos heterogéneos, por lo que des-
empenan un importante papel desde el punto de vista estructural y funcional en los
ecosistemas costeros. Este rol resulta particularmente evidente en los lechos de rodo-
litos, donde aportan sustrato duro para la colonizacién de otras algas o invertebrados
y albergan comunidades muy diversas de organismos asociados (Pefia ez a/. 2014a). A
diferencia de las algas coralinas de los arrecifes, cuya relevancia ha sido ampliamente
documentada (e.g., Littler 1972, 1973; Adey y Vassar 1975; Steneck 1986; Macintyre
1997; Adey 1998; McClanahan ez al. 2001; Vroom ez al. 2005; TAmega ez al. 2014;
Téamega y Figueiredo 2019), los fondos de rodolitos representan un componente muy
importante y poco estudiado de la diversidad marina que contribuye a las principa-
les funciones del ecosistema (Basso ez /. 2016; Fredericq ez al. 2019). Los rodolitos,
término utilizado por primera vez por Bosselini y Ginsberg (1971), son coralinas no
geniculadas vivas no adheridas al sustrato (Foster 2001), para los que en el Atldntico
Nororiental se ha utilizado el término bretén «maerl». De acuerdo con Fredericq
et al. (2019), en los lechos de rodolitos se pueden distinguir «rodolitos biogénicos»,
formados exclusivamente por algas coralinas, y los «rodolitos autogénicos», derivados
de restos principalmente carbonatados que secundariamente son recubiertos por una
o varias especies costrosas. Sin embargo, la terminologfa empleada en la bibliografia
para referir estas formas de vida libre es bastante inconsistente y, aunque «rodolitos»
se tiende a emplear como término general, también es habitual reservar «maerl» para
las formas libres ramificadas y «rodolito» para los nédulos subglobosos con o sin un
nucleo central (Steneck 1986; Irvine y Chamberlain 1994; Riosmena-Rodriguez ez al.
2017). Aqui emplearemos rodolito en su acepcién general.

En estas agregaciones, los rodolitos vivos se disponen en varios centimetros
de profundidad sobre capas de rodolitos muertos y estos sobre fragmentos que pro-
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gresivamente se convierten en sedimentos. Son formaciones comunes en los ambien-
tes actuales, y también bien representadas en el registro {6sil de todo el mundo, que
se extienden desde las regiones polares a las tropicales, y desde el eulitoral hasta
150 m de profundidad (Littler ez al. 1991; Foster 2001; Teichert ez. al. 2012; Ama-
do-Filho ez al. 2012; Basso et al. 2016; Harvey ez al. 2017; Rendina ez al. 2020). Las
especies formadoras de rodolitos son organismos parcialmente asexuales que combi-
nan el complejo ciclo de vida caracteristico de las algas rojas con la fragmentacién
vegetativa. La importancia de la reproduccién (sexual versus asexual) varia entre las
especies, pero se suele asumir que la fragmentacién es el principal mecanismo de
renovacién y mantenimiento de los lechos de rodolitos (Irvine y Chamberlain 1994;
Pena ez al. 2014b; Pardo ez al. 2019). La vida estimada de algunos rodolitos puede
superar los centenares de afios (hasta los mil), por lo que estas grandes poblaciones
longevas y clénicas podrian exhibir una baja resiliencia a las perturbaciones (Littler
et al. 1991; Foster 2001; Goldberg 2006; McConnico et al. 2014; Pardo ez al. 2019).

El movimiento del agua es un factor critico para que los rodolitos crezcan
y no sean enterrados por los sedimentos, supone aportes de nutrientes y al mismo
tiempo limita el epifitismo al consentir una rotacién periédica que asegura la exposi-
cién alaluz en todos los planos del rodolito (Hinojosa-Arango ez al. 2009). Muchos
invertebrados viven en los espacios intersticiales y muchas algas diminutas crecen
directamente sobre los rodolitos (Cabioch 1969, 1974; Kamenos et a/. 2004a, b; Pefia
y Bdrbara 2008a, b; Berlandi ez a/. 2012; Foster ez al. 2013). Los lechos de rodolitos
se postulan como puntos calientes de biodiversidad marina que pueden funcionar
como bancos de didsporas, es decir, depésitos temporales para etapas de los ciclos
de vida de microalgas y macroalgas eucariotas ecolégicamente claves, o como refu-
gios para la resiliencia del ecosistema tras un estrés ambiental (Krayesky-Self ez a/.
2017; Fredericq et al. 2019).

En Canarias los primeros lechos de rodolitos fueron localizados en aguas
profundas (60-100 m de profundidad) de Gran Canaria y Fuerteventura y atribui-
dos principalmente a Neogoniolithon accretum (McMaster y Conover 1966). En estos
rodolitos se estimé la edad de la parte superficial viva (40 afios) y las partes centrales,
antiguas y degradadas (400 afos), indicadoras de importantes discontinuidades en
el crecimiento (Littler ef 2l. 1991). Lithothamnion corallioides fue identificada como
componente de lechos de rodolitos (a 20-60 m de profundidad) en las costas del
valle de Giiimar, Tenerife (Afonso-Carrillo y Gil-Rodriguez 1982), y entre 50-60 m
de profundidad en Morrojable, Fuerteventura, (Ballesteros 1993). A pesar de que
los rodolitos parecen ser bastante comunes en los fondos de las islas Canarias no
se han identificado otras especies de algas coralinas, pero es incuestionable la par-
ticipacién de mds especies dada la abundancia de variadas formas subglobosas no
identificadas, muy diferentes de las delicadas formas arborescentes de L. corallioides,
que los temporales suelen depositar en los charcos de marea de muchas localidades
(Afonso-Carrillo 1982a).

Las superficies que ocupan estos lechos han sido cartografiadas entre 20 y
50 m de profundidad en algunas zonas de Tenerife y Gran Canaria, donde se asien-
tan sobre sustratos blandos (arenas o cascajos) en los que las corrientes son relativa-
mente intensas, desde fondos llanos hasta con inclinaciones de 40° (Barquin-Diez
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Figura 5. Lechos de rodolitos de la Reserva Marina Punta de La Restinga-Mar de Las Calmas. Eli
A-D. Detalles de fondos con escasa presencia de algas erectas (Fotos @Tamia Brito-Reserva <
Marina Punta de La Restinga-Mar de Las Calmas). E-L. Imdgenes capturadas a partir de las z
grabaciones llevadas a cabo para levantar la cartografia de la Reserva Marina (ver Martin-Garcia ii
et al. 2016). En los lechos mds someros, entre 20-30 m de profundidad (E-I) dominan las algas S
rojas filamentosas, que son sustituidas por algas rojas laminares entre 40-50 m de profundidad é
(J-L). © Reserva Marina Punta de La Restinga-Mar de Las Calmas. =

-

et al. 2005; Monterroso e al. 2012a; Cosme et al. 2018). Los resultados del pro-
yecto SIGMACAN han sido solo parcialmente publicados (Barquin-Diez et al.
2011), pero contienen mds informacién todavia inédita sobre lechos de rodolitos de
Tenerife (Jacinto Barquin-Diez com. pers.). Estdn presentes también en dos de las
reservas marinas canarias. Se han cartografiado 42 Ha en la R.M. Punta de La Res-
tinga-Mar de Las Calmas (figuras 5A-L) y 169 Ha en R.M. Isla Graciosa e Islotes
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del Norte de Lanzarote; mientras que estdn ausentes en la R.M. Isla de La Palma
(Martin-Garcia ez al. 2016). En Lanzarote y Fuerteventura a partir de 25 m de pro-
fundidad es comdn encontrar rodolitos en los fondos detriticos (Ballesteros 1993),
y en los fondos entre Fuerteventura, Lanzarote y Lobos hay importantes lechos de
rodolitos a partir de unos 2 m de profundidad, donde los nédulos pueden alcanzar
hasta 15-20 cm de didmetro, y otros rodolitos mds pequefios suelen ser depositados
por los temporales en el nivel de mareas en el norte de Fuerteventura (Reyes ez al.
2005). En estas playas hay extensos depésitos de rodolitos de 1-3 cm de didmetro
en los que se han estimado densidades de unos 5000 rodolitos/m?, aparentemente
uniespecificos y referidos como Lithothamnion sp. (Johnson et al. 2012, 2017). La
presencia de restos de algas pardas adheridos a los rodolitos acumulados en charcos
indica su procedencia de fondos bien iluminados y que las grandes algas facilitaron
que los temporales los arrojaran a la orilla (Johnson ez a/. 2012). El transporte por
tormentas parece ser un factor importante para la distribucién de algunos rodoli-
tos alrededor de islas volcdnicas ocednicas sometidas a una hidrodinamia marina
elevada (Rebelo ez a/. 2018). En algunos lechos de rodolitos de Canarias se ha ana-
lizado la comunidad de macrofauna invertebrada (Monterroso ez 2/. 2012b; Riera
et al. 2012) y en Gran Canaria la variacién de la estructura del lecho en funcién
de la profundidad (Otero-Ferrer e /. 2018a) y la fauna primocolonizadora (Ote-
ro-Ferrer ez al. 2018b, 2019), pero en ningln caso se han identificado las especies
formadoras de rodolitos.

Con respecto a la flora asociada a los lechos de rodolitos, Ballesteros (1993)
destacé la dominancia vegetal en los fondos de Morrojable (Fuerteventura) e iden-
tificé y dio abundancias para una veintena de especies erectas. La presencia de una
serie de especies de aguas cdlidas permitié establecer cierta semejanza de estos fondos
de rodolitos con los de zonas cédlidas del Mediterrdneo (Ballesteros 1993). Aunque
se han identificado algunas algas raras en estos ambientes (Ballesteros ez al. 1992;
Afonso-Carrillo y Rojas-Gonzdlez 2004), no se ha publicado ningtn estudio flo-
ristico posterior. Sin embargo, las imdgenes de video utilizadas en la realizacién de
estudios cartogréficos demuestran la existencia de una importante, densa y variada
flora asociada que necesita ser estudiada (Laura Martin-Garcia com. pers.). Image-
nes capturadas a partir de las grabaciones llevadas a cabo para cartografiar la R.M.
Punta de La Restinga-Mar de Las Calmas (Martin-Garcia ez /. 2016) muestran
densas poblaciones de algas erectas, principalmente de crecimiento estacional, cuya
composicién cambia con la profundidad (figuras 5E-L).

Lithothamnion corallioides y Phymatolithon calcareum han sido considera-
das las especies mds importantes formadoras de lechos de rodolitos en el Atldntico
Nororiental (Cabioch 1966, 1969; Adey y McKibbin 1970; Irvine y Chamberlain
1994). La inclusién de P. calcareum entre las algas coralinas de las islas Canarias
se debe a las citas de Vickers (1896) y Lemoine (1929a), que examinaron rodolitos
de hasta 3 cm de didmetro depositados en charcos de marea, pero esta especie no
ha sido identificada con posterioridad (Afonso-Carrillo 1982a). Los rodolitos que
hemos examinado con esos atributos morfolégicos, aunque no han sido identifica-
dos, no pertenecen a esta especie. Evaluaciones recientes de las especies formadoras
de rodolitos en el Atldntico Nororiental integrando técnicas moleculares y morfols-



gicas han demostrado una alta diversidad oculta (Pefia ez a/. 2011, 2015a, b; Pardo
et al. 2014; Melbourne ez al. 2017). Se ha identificado mds de una decena de espe-
cies, entre ellas Lithothamnion corallioides y Phymatolithon calcareum, que son domi-
nantes en las costas europeas pero que hacia el sur son paulatinamente reemplazadas
por Phymatolithon lusitanicum, que predomina en Espafa y Portugal (Pardo ez al.
2014; Pefa ez al. 2015b). Se estudiaron algunas muestras de la Macaronesia, y aun-
que los datos son insuficientes y preliminares, un Phymatolithon de Madeira y un
Mesophyllum de Canarias son distintos de las especies formadoras de rodolitos de
las costas europeas (Pardo ez al. 2014).

AFINIDADES BIOGEOGRAFICAS DE LAS ALGAS CORALINAS DE CANARIAS

Las dreas de distribucién de las especies y sus tamafos son el resultado de
una compleja interaccién de factores ecoldgicos e histéricos. La distribucién alcan-
zada por una especie estd influida en gran medida por su propia capacidad de dis-
persién y por el efecto de las barreras a la dispersién (Palumbi 1994). Las macroalgas
tienen una baja capacidad de dispersién si se compara con invertebrados y peces
marinos, y aunque existen obvias evidencias de dispersién a larga distancia, estos
eventos son probablemente relativamente poco frecuentes (Hoek 1987; Santelices
1990; Norton 1992). En las algas coralinas, con didsporas grandes y pesadas, y con
escasas posibilidades de que los pesados talos perennes puedan sobrevivir a la deriva,
esta capacidad de dispersién parece estar ain mds restringida. Los recientes datos
moleculares parecen ser congruentes con estas limitadas capacidades de dispersién,
al reconocer numerosas especies cripticas restringidas geograficamente, en algas
coralinas que aparentemente parecian exhibir distribuciones muy amplias (Sissini
et al. 2014; Herndndez-Kantan ez al. 2016; Gabrielson ez al. 2018). Para las algas
tropicales y subtropicales la principal barrera para la dispersién en el Atldntico es el
gradiente de temperatura de la superficie del mar desde el ecuador a los polos junto
con la orientacién norte-sur de los continentes africano y americano. La temperatura
desempefa un papel fundamental en la determinacién de las dreas de distribucién,
y los limites de temperatura para la supervivencia, el crecimiento y la reproduccién
se correlacionan bien con los rangos geograficos de las algas marinas (Hoek 1982).
La mayoria de las especies muestran un rango de tolerancia térmica bastante estre-
cho que se refleja en distribuciones latitudinales restringidas.

Las islas se han ido originando sucesivamente durante los tltimos 20 Ma,
cuando el océano Atldntico tenifa ya unas dimensiones similares a las actuales, y
surgieron a decenas de kilémetros de las costas continentales mds proximas (Carra-
cedo 2011), fueron colonizadas por algas ya establecidas en las regiones adyacentes,
mediante procesos de dispersién a media distancia todavia poco conocidos. Las ini-
ciales islas Canarias contaron durante un extenso periodo, desde finales del Mioceno
hasta mediados del Plioceno, con unas condiciones ecuatoriales estables (similares
a las actuales del golfo de Guinea o el Caribe), y se mantenian conectadas a través
de la corriente circumtropical con el Mediterrdneo, el Caribe y el océano Pacifico
por el espacio abierto de Panama (Meco 2008; Meco ez al. 2015). Alrededor de hace
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3-4 Ma, el aislamiento del Atldntico al cerrarse la via maritima panamena, la apa-
ricién de hielos permanentes en las regiones boreales y la definicién de la Corriente
Fria de Canarias supusieron un profundo cambio climdtico que se ha continuado
por las glaciaciones del Pleistoceno (Meco ez al. 2015), con sucesivas y alternativas
variaciones en la temperatura superficial del agua del mar que provocaron los con-
siguientes desplazamientos latitudinales en las especies marinas.

Las islas Canarias ocupan en la actualidad el limite meridional de la regién
templado-cdlida del Atldntico nororiental, regién biogeogrifica que cuenta con la
mayor riqueza de algas marinas en este lado del océano Atldntico (Hoek 1984; Liining
1990). La flora marina canaria estd integrada por especies con diferentes afinida-
des siendo mayoritarios los endemismos de esta regién biogeografica y los elemen-
tos tropicales y subtropicales (Sansén ez /. 2001). El actual conocimiento sobre la
distribucién de las algas coralinas canarias se fundamenta en gran medida en regis-
tros derivados de identificaciones morfoanatémicas (Lemoine 1929b; Afonso-Ca-
rrillo ef al. 1985a). En las costas canarias participan principalmente algas coralinas
endémicas de esta regién noratldntica que exhiben diferentes rangos de distribu-
cién. Algunas especies con afinidades subtropicales tienen aqui sus localidades mds
septentrionales (e.g., Melyvonnea canariensis, Porolithon oligocarpum, Titanoderma
polycephalum), y otras, con afinidades boreales alcanzan aqui sus limites sur de dis-
tribucion (e.g., Mesophyllum expansum, Lithothamnion sonderi, Lithophyllum loba-
tum, Phymatolithon lenormandii). Las especies tradicionalmente reconocidas como
anfiatldnticas, comunes con las costas tropicales y subtropicales de América, como
Melyvonnea erubescens, es probable que correspondan a taxones cripticos con dis-
tribuciones mds restringidas (Sissini ez a/. 2014). Algunas formas anuales primo-
colonizadoras, como Hydrolithon boreale, H. farinosum, Melobesia membranacea o
Harveylithon samoénse, han sido ampliamente reportadas para muchas regiones, y si
las evidencias genéticas lo confirman, podrian tener distribuciones circumglobales.

Las condiciones ambientales relacionadas con la posicion geogréfica de Cana-
rias en una zona de transicién entre la regién templado-cdlida y la tropical, y con un
gradiente de temperatura creciente a lo largo de las islas, hacen de este archipiélago
un laboratorio natural para estudiar los efectos del calentamiento global sobre la
distribucién de las especies (Sangil ez a/. 2011). El papel de las algas coralinas cuyas
poblaciones estdn reemplazando en amplias superficies a los bosquetes de algas erec-
tas (Sansén et al. 2014, 2017; Martinez et al. 2015) parece que serd relevante en el
futuro. Ademis, el descubrimiento reciente en estas islas volcanicas de dreas costeras
con sistemas de ventilacién de CO, donde ya se producen las futuras condiciones de
pH esperadas (Herndndez ez al. 2016; Gonzdlez-Delgado y Herndndez 2018), poten-
cia las posibilidades de estudiar 77 situ los efectos de la acidificacion de los océanos
sobre las algas coralinas de diferentes afinidades biogeogréficas.
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Z ONACION DE LAS ALGAS CORALINAS DE CANARIAS

En todas las costas rocosas, desde las regiones polares hasta el ecuador,
las algas coralinas son elementos caracteristicos de los patrones de zonacién de los
ambientes expuestos al oleaje, tanto en el eulitoral como en el sublitoral somero
(Liining 1990), y cuando la luz se convierte en limitante, son las algas caracteristi-
cas de los hdbitats escidfilos y del circalitoral (Vadas y Steneck 1988; Liining 1990;
Rodriguez-Prieto er al. 2013). La distribucién vertical de las principales especies
de algas coralinas en las costas rocosas expuestas de Canarias ha sido examinada
en pocos estudios (Afonso-Carrillo ez a/. 1985a; Pinedo y Afonso-Carrillo 1994).
Phymatolithon lenormandii es la especie que primero aparece en los niveles altos del
eulitoral con poblaciones continuas en el interior de grietas sombrias (figura 6A),
mientras que en los niveles medios Neogoniolithon orotavicum y N. hirtum son las
especies mds comunes (figuras 6B y 6C). Es en el nivel inferior del eulitoral donde
ocurre una mayor diversidad, tanto de formas geniculadas como de formas costrosas.
Las formas geniculadas (e.g., Amphiroa fragilissima, Corallina ferreyrae, Jania adhae-
rens) forman amplios céspedes en superficies verticales y charcos (figuras 6D-6G),
mientras que las formas costrosas (e.g., Harveylithon samoénse, Lithophyllum incrus-
tans, L. vickersiae, Porolithon oligocarpum) cubren las rocas expuestas (figuras 4G y
4H) (Afonso-Carrillo et al. 1985a).

En las rocas bien iluminadas del sublitoral somero son habituales Porolithon
oligocarpum 'y Titanoderma polycephalum principalmente en fondos donde el erizo
de mar Arbaxia lixula ha eliminado la vegetacién erecta (figura 6H); mientras que
en las paredes sombrias es comin Mesophyllum expansum (figura 61). Las peque-
fias piedras y callaos de los charcos de marea y del sublitoral somero que pueden
ser desplazados por el oleaje estin ocupados por primocolonizadores (Hydrolithon
spp.) e incluso por Harveylithon samoénse o Neogoniolithon orotavicum si se dan con-
diciones de hidrodinamia de intensidad media. Algunas especies perennes pueden
crecer en las depresiones superficiales a salvo del efecto abrasivo provocado por el
choque de los callaos entre si.

En las costas norte de las islas centrales, las algas coralinas es probable que
faciliten en este nivel el asentamiento de algas erectas. Como muchas gelidiales de
otras regiones (Santelices y Varela 1994), las especies canarias (e.g., Gelidium arbus-
cula, G. canariense, Pterocladiella capillacea), reclutan y crecen exclusivamente sobre
sustratos primarios previamente ocupados por coralinas costrosas perennes, una
relacién que necesita ser investigada. Lithophyllum lobatum, un elemento habitual
en los fondos rocosos del sublitoral somero en los ambientes protegidos de la luz de
los bosquetes de Gongolaria abies-marina (Elejabeitia et al. 1992), ha perdido hdbitat
por la significativa reduccién de poblaciones de este macréfito en las tltimas déca-
das en todo el archipiélago canario (Sansén ez al. 2017; Valdazo ez al. 2017). Del
mismo modo, la reduccién de las poblaciones de gelididceas en el norte de las islas
centrales (Sansén ez al. 2013; Martinez et al. 2015) supone una pérdida importante
de hdbitat para su comunidad de epifitos en la que dominan Melobesia membrana-
cea'y Titanoderma pustulatum (figura 6]) (Afonso-Carrillo 1982a). En los fondos
rocosos del sublitoral, al menos entre 5-20 m de profundidad, alternan poblaciones
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Figura 6. Algunas especies de algas coralinas caracteristicas de la zonacién en las costas rocosas
expuestas de Canarias. A. Phymatolithon lenormandii en grietas sombrias del eulitoral superior.
B. Neogoniolithon orotavicum comin sobre la roca y charcos bien iluminados del eulitoral medio
y superior. C. Neogoniolithon hirtum en rocas y charcos del eulitoral medio. D-G. Céspedes de
coralinas geniculadas del eulitoral inferior. D. Céspedes mixtos tapizando charcos. E. Detalle
de poblacién de jania purpurata. F. Detalle de poblacion de Corallina ferreyrae. G. Detalle de
poblacién mixta de Amphiroa spp., Corallina spp. y Jania spp. H. Titanoderma polycephalum (Tp)
rodeada por Porolithon oligocarpum (Po) en el sublitoral somero. 1. Mesophyllum expansum recubre
caras verticales sombrias y extraplomos de rocas del sublitoral somero. J. Algas coralinas epifitas
en Gelidium canariense: las delgadas y translicidas costras de la pionera Melobesia membranacea
(lechas) son recubiertas por costras mds grandes de Titanoderma pustulatum. K. Detalle de hoja
de Cymodocea nodosa con Hydrolithon spp. epifitos (Foto Javier Reyes). L. Céspedes de coralinas
geniculadas (principalmente Corallina spp.) reemplazan a los bosquetes de algas erectas en los
litorales parcialmente degradados por contaminacién urbana. Barra de escala A-C = 5 mmy;
E-G=5cm; H-] =2 cm; K=2 mm; L =20 cm.



donde son dominantes las algas erectas con blanquizales de algas coralinas costro-
sas (figura 41), dependiendo de las densidades del erizo Diadema africanum (Sangil
et al. 2011, 2014a, b).

En los fondos arenosos del sublitoral, las coralinas costrosas estdn exclusiva-
mente presentes en las hojas de Cymodocea nodosa, que establece poblaciones (seba-
dales) hasta 35 m de profundidad en ambientes relativamente protegidos (Reyes
et al. 1995a). Las hojas de C. nodosa tienen una vida media que varia a lo largo del
afo entre 2-3 meses (Reyes ez /. 1995b) y durante ese tiempo son colonizadas por
diminutas coralinas costrosas de los géneros Hydrolithon y Pneophyllum (Reyes y
Afonso-Carrillo 1995) que acttian como colonizadores primarios recubriendo préc-
ticamente toda la superficie foliar para reproducirse antes de ser cubiertas a su vez
por una densa poblacién de pequefas algas erectas (figura 6K) (Reyes ez a/. 1998).

De las especies que habitan el sublitoral profundo y el circalitoral no hay
mds informacién que las identificaciones de Lithothamnion corallioides en los lechos
de rodolitos (Afonso-Carrillo y Gil-Rodriguez 1982; Ballesteros 1993). Estas for-
maciones parecen ocupar amplias extensiones sobre fondos de arena o de cascajo y
en ellas intervienen algas coralinas ain no identificadas (Barquin-Diez ez a/l. 2005;
Monterroso et al. 2012b; Martin-Garcia et al. 2016). Los lechos de rodolitos se
extienden a mayor profundidad (McMaster y Connover 1966; Littler ez al. 1991)
aunque la intervencién de Neogoniolithon accretum, una especie tipica del nivel de
mareas, necesita confirmacién. La presencia de algas coralinas costrosas es signiﬁca—
tiva tanto en los blanquizales como en los fondos rocosos profundos con Antipathes
wollastoni, en aquellos con denso recubrimiento algal o en las paredes verticales o
extraplomos (Ballesteros 1993). Indudablemente, los poblamientos de algas cora-
linas del sublitoral profundo y del circalitoral canario necesitan ser investigados.

La alteracién de las comunidades costeras principalmente relacionada con
los vertidos de aguas residuales urbanas estd permitiendo establecer el comporta-
miento de las diferentes especies frente a estas perturbaciones a lo largo de un gra-
diente (Arévalo ez al. 2007). En general, los densos céspedes de Corallina reemplazan
a los bosquetes de algas erectas cuando la perturbacién no es excesiva (figura 6L),
lo que permite utilizar estos agrupamientos como bioindicadores de ambientes par-
cialmente degradados (Rodriguez-Prieto ez a/. 2013). No obstante, en Canarias la
relacion directa entre las comunidades y la contaminacién/eutrofizacién de las cos-
tas no ha sido estudiada en detalle hasta el momento.

VULNERABILIDAD FRENTE A LA
ACIDIFICACION DE LOS OCEANOS

Los efectos de la acidificacién de los océanos (AO) sobre los organismos
calcdreos (entre ellos las algas coralinas) los ha erigido como materia preferente de
investigacién para conocer y predecir los cambios que van a tener lugar en las espe-
cies, las comunidades y los ecosistemas marinos (Hendriks ez /. 2010; Porzio ez al.
2011; Ragazzola er al. 2012; Mostofa et al. 2016; Simon-Nutbrown ez al. 2020).
Entre los ambientes marinos dominados por las macroalgas, los constituidos por
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las algas coralinas no solo son los mds comunes y mds extendidos por todas las lati-
tudes, sino que son soporte de importantes ecosistemas marinos como los arrecifes
0 los lechos de rodolitos (Foster 2001). En Canarias, la masiva entrada de CO, a lo
largo de cinco meses entre 2011 y 2012 durante la erupcién submarina de El Hierro
provocé una significativa reduccion de algas coralinas, tanto costrosas como geni-
culadas, incluso en zonas con solo un ligero descenso del pH (Sangil ez a/. 2016). El
interés por conocer el impacto de la AO sobre las algas coralinas y sus ecosistemas
estd generando, sobre todo en la dltima década, un notable progreso en los cono-
cimientos sobre esta materia, que estd siendo abordada desde diferentes perspecti-
vas (e.g., Hall-Spencer ez al. 2008; McCoy y Kamenos 2015; Kamenos ez a/. 2016;
Cornwall et al. 2018, 2020; Gao et al. 2019; Rindi ez a/. 2019). Los estudios sobre
los efectos de la AO sobre las algas coralinas de Canarias son atin escasos (Sangil
et al. 2016; Gonzilez-Delgado er al. 2017; Herndndez ez al. 2018; Rodriguez et al.
2018), pero las investigaciones realizadas en otras regiones ya estdn aportando una
valiosa informacién.

Para evaluar el impacto de la AO sobre las algas coralinas se han disenado
muchos protocolos experimentales en los que se analizan sus efectos sobre diferen-
tes aspectos de la biologfa de estas algas en condiciones controladas de laboratorio
(Hendriks ez a/. 2010; Porzio ez al. 2011; Ragazzola e al. 2012; McCoy y Kamenos
2015; Kamenos ez al. 2016; Cornwall ez al. 2018). Entre los efectos negativos des-
critos de la AO sobre las algas coralinas se incluyen reduccién de la tasa de creci-
miento (Ragazzola ez al. 2012; Hofmann et al. 2012), reduccién de la calcificacién
(Gao y Zheng 2010), modificaciones en las células epiteliales (Burdett ez a/. 2012)
y cambios en abundancia y distribucién (Kuffner ez /. 2008; Hall-Spencer ez al.
2008: Porzio et al. 2011; Donnarumma ez a/. 2014). Aunque la mayoria de los estu-
dios han resaltado el impacto negativo de la AO, en unos pocos se ha destacado la
ausencia de cambios o incrementos en el crecimiento neto o la calcificacién esti-
mulada por la deposicién rdpida de CaCO, (hipercalcificacién) diurna (Ries 2011;
Burdett ez a/. 2012; Kamenos et al. 2013; Martin et al. 2013).

Muchos estudios han examinado los efectos de la AO en organismos aislados,
incluyendo solo ocasionalmente las interacciones a nivel de comunidad o ecosistema,
por lo que resulta dificil determinar la aplicacién de los resultados a los ecosistemas
naturales (Gaylord ez a/. 2015; Sunday ez al. 2017). Sin embargo, las filtraciones vol-
cénicas de CO, proporcionan una simulacién natural de los efectos de la AO en la
estructura de los ecosistemas marinos porque exponen a las comunidades comple-
tas a vivir con niveles elevados de CO,. El descubrimiento de zonas con filtraciones
de CO, y su utilizacién en la investigacion de la AO se ha incrementado durante la
tltima década, disponiéndose en la actualidad de lugares adecuados localizados en
ecosistemas templados (Hall-Spencer ez al. 2008; Boatta er a/. 2013; Brinkman y
Smith 2015; Foo ez al. 2018), subtropicales (Inoue ez a/. 2013; Herndndez ez al. 2016;
Gonzélez-Delgado y Herndndez 2018) y tropicales (Fabricius ez /. 2011; Enochs
et al. 2015). En estos lugares es posible realizar estudios de campo con gradientes
naturales en condiciones que permiten examinar los efectos de los factores ambien-
tales en especies y ecosistemas. Estos gradientes incorporan la variabilidad ambien-
tal y las interacciones de especies que pueden mediar los efectos de los estresores



(Hall-Spencer et al. 2008; Foo et al. 2018; Gonzdlez-Delgado y Herndndez 2018).
Estudios de campo en estos entornos han encontrado que algunas especies de algas
coralinas crecen con tasas similares en las condiciones ambientales y en las de AO,
y que las reducciones en la abundancia de algas coralinas en estas condiciones mds
4cidas pueden estar impulsadas por interacciones con otras especies que han resul-
tado alteradas (McCoy y Pfister 2014; McCoy et al. 2016).

La mayoria de los estudios se han centrado en la etapa adulta de algas cora-
linas, en la que las partes duras calcificadas ya estdn establecidas y la calcificacion/
disolucién funciona en las estructuras existentes. Existen evidencias de que las algas
coralinas pueden continuar calcificindose bajo condiciones de AO, aunque mediante
compensaciones que generan otros efectos subletales, como formar estructuras calci-
ficadas menos coherentes (Kamenos ez 4/. 2016). La acrecién continuada de material
calcificado en condiciones de acidez puede realizarse a expensas del propio carbonato
del talo (McCoy y Ragazzola 2014). Sin embargo, compensar la estructura esquelé-
tica para mantener el crecimiento o la calcificacién tiene efectos indirectos sobre la
estructura y abundancia en ambientes con bajo pH, con carbonatos mds pobres y
paredes celulares menos estables (Kamenos ez 2/. 2013). En estas condiciones podria
aumentar la susceptibilidad al dafio estructural por los herbivoros o provocar una
reduccién del grosor del talo que alteraria la jerarquia competitiva (McCoy y Raga-
zzola 2014). Las algas debilitadas por un ambiente con pH bajo han resultado ser
mds accesibles incrementando las tasas de herbivorfa de fases juveniles de erizos de
mar (Rodriguez et al. 2018).

También se ha mostrado que las algas coralinas costrosas de las surgen-
cias de CO, pueden mantener las tasas de crecimiento en condiciones de pH bajo,
conservando los talos costrosos mds gruesos de especies perennes sus tamanos, sin
modificar el contenido de carbonato; mientras que las costras delicadas de especies
anuales si resultan claramente perjudicadas con talos significativamente mds peque-
fios y con una mineralogia alterada (Kamenos ez a/. 2016). Esta sensibilidad de las
formas anuales primocolonizadoras se habia comprobado previamente en las hojas
de fanerégamas marinas que carecian de su caracteristica comunidad de coralinas
epifitas en las dreas con surgencias volcdnicas de CO, (Martin ez a/. 2008). La AO
puede tener efectos dramdticos en la diversidad de los ecosistemas costeros domi-
nados por praderas de hierbas marinas.

La AO afecta negativamente al reclutamiento de las algas coralinas (a la
formacién del disco germinativo, al crecimiento inicial y a la supervivencia de las
germinaciones), efectos que ademds pueden ser potenciados por la temperatura y la
iluminacién (Ordénez ez al. 2017). Después de la maduracién dentro de los concep-
tdculos, las esporas son liberadas al ambiente externo, donde sedimentan para fijarse
al sustrato y germinar. Inmediatamente se inician las divisiones celulares, siguiendo
un patrén regular y formando un disco germinativo que mantiene el tamafio de
la espora (Cabioch 1972; Villena-Balsa ez al. 1987; Woelkerling 1988). Las espo-
ras carecen de calcificacién, de manera que con las primeras divisiones celulares se
inicia la deposicién de carbonato en las paredes celulares, cementando el pequeno
disco al sustrato y completando el proceso de asentamiento (Walker y Moss 1984;
Irvine y Chamberlain 1994). La calcificacién de las paredes celulares se contintia
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con el desarrollo de los primeros filamentos que discurren paralelos al sustrato, y
se mantendrd durante todas las etapas de crecimiento (Cabioch 1971, 1972). Por
lo tanto, la reduccién de la calcificacién en estas fases tempranas podria tener gra-
ves consecuencias para la supervivencia, puesto que las primeras etapas postfijacion
ya soportan una alta tasa de mortalidad y son sin duda el periodo mds critico en
la historia de vida de las algas coralinas (Vadas ¢z /. 1992). La germinacién de las
esporas es un proceso clave altamente sensible a la AO (Ordénez ez al. 2017; Page y
Diaz-Pulido 2020), con capacidad para crear cuellos de botella para las poblaciones
marinas (Kendrick 1991). Aunque las respuestas de algas coralinas a la AO parecen
variar entre especies (Noisette ez al. 2013; Ordénez ez al. 2014; McCoy y Ragazzola
2014), la mayoria de los estudios muestran impactos negativos en procesos biol6-
gicos y fisiolégicos de los individuos (crecimiento, fotosintesis y calcificacion neta)
(Semesi er al. 2009), que se trasladan a la composicién de las comunidades (Kuff-
ner et al. 2008; Kroeker et 2l. 2010; Porzio et al. 2011; Martin et 2/. 2013; Ordénez
et al. 2014). Los experimentos de laboratorio y de campo sefalan una reduccién en
el reclutamiento de algas coralinas en respuesta al CO, elevado, y se ha propuesto
que la competencia espacial con algas carnosas es un factor importante para expli-
car la falta de reclutamiento (Kuffner ez 2/. 2008; Kroeker et /. 2010, 2013; Fabri-
cius et al. 2015). También se ha descrito una mayor mortalidad y una mayor tasa de
anomalias en las primeras etapas postfijacion (Bradassi ez /. 2013). La AO reduce
directamente las tasas de germinacién de las algas coralinas, lo que tiene una impli-
cacién negativa para el éxito del reclutamiento, pudiendo afectar tanto directamente
al propio proceso de germinacién como a etapas posteriores al asentamiento, como
es la competencia por el espacio (Ordéfez ez al. 2017).

Los experimentos de laboratorio se suelen realizar bajo condiciones estdticas
de pH, aunque en la naturaleza no ocurre asi, ya que el metabolismo (fotosintesis y
respiracién) y las propiedades fisicas de la columna de agua pueden hacer que el pH
flucttie en un ciclo diario, en el que durante el dia el pH aumenta por el descenso
de CO, por la fotosintesis, mientras que por la noche disminuye por el aporte de
CO, de la respiracion (Kleypas ez 2. 2011). La magnitud de este ciclo lo determi-
nan la biomasa de la comunidad y el tiempo de residencia del agua (Duarte ez a/.
2013). Asi, en ecosistemas dominados por organismos fotosintéticos (e.g., arrecifes
de coral o praderas de fanerégamas marinas), el rango de cambios diarios en el pH
puede exceder la diferencia entre las condiciones actuales y las proyecciones de AO
de fin de siglo (Hofmann ez a/. 2011; Duarte ez al. 2013). Se pensé que la exposi-
cidén a esta variacion diaria podria favorecer la aclimatacion de las coralinas costro-
sas a la acidificacién (Johnson e al. 2014; Padilla-Gamino ez al. 2016), pero otros
datos experimentales han mostrado que los organismos de estos hébitats podrian
responder incluso mds severamente a los rdpidos cambios en el pH asociados con la
AO que lo predicho por los experimentos realizados en condiciones estdticas (John-
son et al. 2019).

Otra perspectiva que se ha abordado es el papel que juega la cubierta micro-
biana de las algas coralinas. Los microorganismos asociados con las algas coralinas
se componen de un conjunto diverso de bacterias, pequefios eucariotas y virus, y
colectivamente, el alga y la microbiota asociada funciona como una unidad ecolégica



denominada holobionte (Egan ez a/. 2013). Los rodolitos, por ejemplo, tienen un
microbioma estable de composicién extremadamente homogénea incluso en indivi-
duos de poblaciones separadas por 100 km (Calvacanti ez a/. 2014). Los estudios que
evaltan la respuesta de las comunidades microbianas asociadas a las algas coralinas
son todavia incipientes a pesar del papel reconocido de las comunidades bacterianas
en la biologfa de las algas. La comprensién de las interacciones entre algas y bacterias
se postula como clave para dilucidar procesos importantes para la aclimatacién del
holobionte a los cambios ambientales. Por ejemplo, se ha documentado una reduc-
cién en el asentamiento de larvas de coral en condiciones de AO relacionados con
cambios en la comunidad microbiana asociada a las algas coralinas (Webster e a/.
2013). En algas coralinas de arrecife el microbioma permanecié estable bajo expo-
sicién experimental a agua de mar con pH reducido, pero resultaron sensibles a los
efectos combinados del calentamiento y la acidificacién (Webster ez a/. 2016). La
comunidad microbiana parece que es un elemento importante para la resistencia de
las algas coralinas al estrés ambiental (Calvacanti ez /. 2018).

A nivel del ecosistema, se predice que la AO aumentard la susceptibilidad de
las algas frente a los herbivoros y la erosién (Andersson y Gledhill 2012; Andersson
y Mackenzie 2012; Johnson ez al. 2012; Ragazzola et al. 2012), y potencialmente
puede conducir a un cambio hacia un ecosistema dominado por especies no calci-
ficantes (Hall-Spencer ez a/. 2008; Kuffner ez al. 2008). Ademds, se pronostica una
notable fragmentacién y reduccién de los lechos de rodolitos con importantes con-
secuencias para la enorme cantidad de organismos implicados en estos ambientes
(Simon-Nutbrown et /. 2020). También se han mostrado evidencias de tasas mds
elevadas de calcificacién en presencia de herbivoros (Legrand ez /. 2019). Estudios
realizados en un litoral con filtraciones volcdnicas de CO, en la costa del Pacifico
de Japén, una zona de transicién entre comunidades templadas y subtropicales,
permitieron evaluar los efectos de la AO en un limite biogeografico (Agostini ez al.
2018). Se describieron cambios marcados en la comunidad de algas benténicas con
una disminucién importante en la biodiversidad, en la que se incluia la pérdida de
especies clave formadoras de habitats. Se trata de evidencias empiricas que apuntan
a que en un futuro cercano los ecosistemas subtropicales dominados por especies
con carbonato cambiardn a otros dominados por algas carnosas, con pérdida de bio-
diversidad y mayor simplificacién, lo que puede ser interpretado como un avance
de lo que podria ocurrir en Canarias. Ademads, la degradacién del hibitat y la pér-
dida de biodiversidad en las dreas acidificadas reducird la resiliencia de los hébitats
costeros a otros factores asociados con el cambio climdtico (calentamiento global,
aumento del nivel del mar, incremento de temporales), lo que acrecentari el riesgo
de cambios en el régimen marino y la pérdida de funciones y servicios criticos del
ecosistema (Hall-Spencer y Harvey 2019). Las reflexiones de Rindi ez /. (2019)
sobre la situacién de las algas coralinas mediterrdneas son aplicables a Canarias: no
es posible predecir el futuro de las algas coralinas canarias sin conocer su presente.

Los grupos que ocupan amplios rangos geograficos, como sucede con las
algas coralinas, demuestran que la diversificacién les ha permitido ocupar una gran
variedad de habitats a través de respuestas morfoldgicas y funcionales. Experimen-
tos de trasplante han demostrado la plasticidad fenotipica que exhiben algunas algas
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coralinas con cambios morfoldgicos en respuesta al oleaje y las corrientes (Tyrrel y
Johansen 1995; Enriquez ez al. 2009). La plasticidad fenotipica puede representar una
gran ventaja selectiva en entornos biolégicamente heterogéneos que permite persistir
frente a fluctuaciones espaciales o temporales del clima. Las algas coralinas mues-
tran un alto grado de plasticidad que puede aumentar su capacidad para sobrevivir
en un mundo con alto contenido de CO, (Ragazzola ez al. 2013). Asi, aunque en
las etapas mds jovenes de las algas coralinas se ha comprobado que la calcificaciéon
inicial es muy sensible a la AO, evidencias experimentales recientes han mostrado
la adquisicién de tolerancia a pH bajo después de seis generaciones de exposicién a
condiciones de AO (Cornwall ez a/. 2020). El indudable éxito evolutivo de las algas
coralinas les ha permitido ser componentes importantes de las comunidades marinas
bentdnicas desde al menos 136 Ma, ocupando rangos muy amplios de temperatura,
luz y perturbaciones. Futuras investigaciones irdn descubriendo cémo se adaptardn a
este nuevo reto evolutivo. El potencial de adaptacién que exhiben algunas poblacio-
nes con diferencias en plasticidad fisiolégica podria tener importantes implicaciones
para las respuestas ecoldgicas y evolutivas de las algas coralinas a futuros cambios
ambientales (Johnson e 4/. 2014; Padilla-Gamifo et 2/. 2016).

CONCLUSIONES Y ORIENTACIONES
PARA FUTUROS ESTUDIOS

Esta sintesis evidencia que existen importantes lagunas en el conocimiento
de las algas coralinas canarias. Dada la importancia ecolégica de estas algas y
su vulnerabilidad frente a la acidificacién de los océanos, resulta imprescindible
completar y ampliar la informacién sobre este grupo. Si en un futuro cercano, tal
como parecen indicar las evidencias experimentales, los ecosistemas subtropicales
como el canario con alta presencia de especies calcificadas irdn transformdndose
en otros mds simples y menos diversos con predominio de algas carnosas, es pre-
ciso disponer de una minuciosa informacién acerca de los organismos que se van
a ver principalmente implicados. Desde el punto de vista taxonémico se requiere
llevar a cabo una reevaluacién basada en una combinacién de datos moleculares,
morfoanatémicos y ecolégicos. Es precisamente la escasez de informacién mole-
cular la que genera en la actualidad cierta incertidumbre acerca de la flora de algas
coralinas de las islas Canarias. Se proponen algunas de las lineas prioritarias en las
que se deberfa avanzar:
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— Completar la secuenciacién de los especimenes tipo de las 20 especies descritas
en material de Canarias por Lamouroux, Lamarck, Montagne, Foslie y
Lemoine. Ahora hay disponibles secuencias solo de Harveylithon canariense,
Lithophyllum lobatum'y Porolithon oligocarpum. Dada la elevada proporcién
de especies con reducidas dreas de distribucién que se han ido reconociendo
en los tltimos afios, requerirfan una verificacién molecular aquellos taxo-
nes con localidad tipo en Canarias que en la actualidad son considerados
sinénimos taxonémicos de otras especies de acuerdo con criterios exclusi-
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vamente morfoanatémicos (e.g., Corallina lobata, Lithophyllum applicatum,
Lithophyllum illitus, Spongites wildpretii, Tenarea tortuosa).

— Evaluar la diversidad a lo largo del gradiente térmico de las aguas marinas canarias
mediante la secuenciacién de especimenes actuales procedentes de diferentes
localidades repartidas por todo el archipiélago y de diferentes hdbitats. La
caracterizacién morfoanatémica de cada uno de ellos, y su posterior dep6-
sito en herbarios reconocidos, posibilitaria la verificacién de las identifica-
ciones, requisito ineludible para comparar resultados de diferentes estudios.
Resolver el problema de la diversidad criptica de este grupo es una cuestién
critica, un problema general que afecta a todas las regiones y que conduce
a interpretaciones erréneas de resultados.

— Estudiar y evaluar el papel dindmico de los lechos de rodolitos en Canarias
como puntos calientes de biodiversidad y bancos de didsporas de micro-
algas y macroalgas, y hdbitat de numerosos invertebrados y vertebrados.
Los rodolitos representan un componente importante y poco estudiado de
la diversidad marina que contribuye a las principales funciones del ecosis-
tema. Aunque Gnicamente Lithothamnion corallioides ha sido confirmada
en estos lechos, es indudable que el nimero de especies de algas coralinas
que intervienen en estas formaciones es elevado, tal como se estd compro-
bando en otras regiones.

— Estudiar in situ los efectos de la acidificacion de los océanos sobre las algas cora-
linas de Canarias es posible gracias al reciente descubrimiento de dreas cos-
teras con surgencias de CO, donde ya se producen las futuras condiciones
de pH esperadas. La experimentacién en estos laboratorios naturales permi-
tird evaluar la respuesta de las algas coralinas a distintos rangos de pH, en

-
una zona de transicién entre la regién templado-cdlida y la regién tropical, 2
donde conviven especies con diferentes afinidades biogeogréficas. S
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