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Alfredo Fernandez Alias Ecologia de los escifozoos

La década de 1990 marca el momento en el que despierta el interés por las proliferaciones del
zooplancton gelatinoso. Conocido vulgarmente como medusas, este grupo integra a una
amplia variedad de grupos taxondmicos tales como los escifozoos o0 medusas verdaderas, otros
cnidarios con morfologia medusoide como los cubozoos o los hidrozoos, y otros organismos
qgue no forman una tipica fase medusa como los estaurozoos dentro del filo Cnidaria o los filos
Ctenophora y Chordata. Durante los primeros afos de investigacion se instaurd la creencia de
que los afloramientos masivos o blooms de medusas estaban aumentando de forma global y se
desarrollé un marco conceptual que ligaba este incremento a factores de la degradacion de los
océanos tales como el cambio climatico, la eutrofizacion, la modificacion de habitats, la
sobrepesca o la traslocacion de especies. Sin embargo, los investigadores que desarrollaron
este marco conceptual puntualizaron que este se encontraba limitado debido a que no se habia
establecido una linea base de referencia con la que comparar estas observaciones y debido a la
corta duracidn de las series temporales. Este mensaje, no obstante, tuvo una gran aceptacion
entre una comunidad cientifica que aumenta anualmente su produccidn. La aceptacién fue tan
amplia que las hipdtesis se asumieron como veridicas, pero recientemente se ha demostrado
que sus postulados se han llevado mas alld de la evidencia y que existe un sesgo en las
investigaciones debido a una sobrerrepresentacion del género de escifozoos Aurelia y del
ctenéforo Mnemiopsis leidyi. Ademas, han aparecido limitaciones adicionales debido al
cardcter criptico del género Aurelia, en el que muchas de las observaciones se habian asignado
a Aurelia aurita antes de la resolucion genética de las especies, y al no considerarse las
diferencias morfoldgicas, de ciclo de vida y genéticas de las diferentes especies del zooplancton
gelatinoso. Por ultimo, dentro de este grupo las proliferaciones masivas no se distribuyen de
forma homogénea, sino que se concentran en la clase Scyphozoa.

Debido a las limitaciones del marco conceptual y a la existencia de una monitorizacién de larga
duracion del Mar Menor en la que se recopila informacion hidrografica, de nutrientes y de
abundancia de escifozoos se han propuesto como objetivos de esta tesis doctoral la
identificacidn de la especie de Aurelia de la laguna salada y el andlisis de la distribucion pasada
y presente del género, el establecimiento de un sistema de referencia de la biologia de
escifozoos para el andlisis del efecto que el cambio climatico y la eutrofizacidn tienen sobre su
fenologia, el estudio de los factores que desencadenan las crisis distroficas del Mar Menor y el
papel que los escifozoos juegan en ellas, el andlisis de los mecanismos de dispersion,
colonizacién y ciclo de vida de Phyllorhiza punctata y la revisién y analisis de las proliferaciones
de escifozoo a nivel global. Para alcanzarlos se han combinado analisis genéticos, estadisticos,
biogeograficos y las revisiones bibliograficas con la monitorizacion continua del Mar Menor
identificando a la medusa luna residente en la laguna como Aurelia solida y eliminando su
condicidn de invasora en el mar Mediterrdneo, clarificando la respuesta diferencial frente a
estimulos ambientales de las diferentes especies de escifozoo y el mantenimiento de la
fenologia pese a los cambios de regimenes de anomalia térmica y ecoldgico, determinando que
las descargas de nutrientes con altas temperaturas y ausencia de escifozoos disparan las crisis
distroficas en el Mar Menor, describiendo el papel de las lagunas costeras como eslabones
intermedios en el proceso de expansion de P. punctata, actualizando el listado de especies
prolificas y sus caracteristicas biolégicas y analizando los factores que contribuyen a la
variabilidad interanual.



Alfredo Fernandez Alias Ecologia de los escifozoos

The 1990s marked the time when interest in gelatinous zooplankton blooms was awakened.
Commonly known as jellyfish, this group includes a wide variety of taxonomic groups such as
the scyphozoans or true jellyfish, other cnidarians with medusoid morphology such as the
cubozoans or hydrozoans, and other organisms that do not have a typical medusa phase such
as the staurozoans within the phylum Cnidaria or the phyla Ctenophora and Chordata. During
the early years of research, it was widely believed that jellyfish blooms were increasing globally
and a conceptual framework was developed linking this increase to factors of ocean
degradation such as climate change, eutrophication, habitat modification, overfishing and
species translocation. However, the researchers who developed this conceptual framework
pointed out that it was limited by the lack of a baseline against which to compare these
observations and the short duration of the time series. This message, however, was widely
accepted by a scientific community that increases its scientific output annually. The acceptance
was so wide that the hypotheses were assumed to be true, but recently it has been shown that
their postulates have been carried beyond the evidence and that there is a bias in the research
due to an overrepresentation of the scyphozoan genus Aurelia and the ctenophore Mnemiopsis
leidyi. Furthermore, additional limitations have appeared due to the cryptic nature of the
genus Aurelia, where many of the observations had been assigned to Aurelia aurita prior to
genetic resolution of the species, and by not considering the morphological, life cycle and
genetic differences of the different species of the gelatinous zooplankton. Finally, within this
group the mass proliferations are not homogeneously distributed but are concentrated in the
class Scyphozoa.

Due to the limitations of the conceptual framework and the existence of a long-term
monitoring of the Mar Menor in which hydrographic, nutrient and scyphozoan abundance
information is collected, the identification of the Aurelia species of the lagoon and the analysis
of the past and present distribution of the genus, the establishment of a reference system of
scyphozoan biology for the analysis of the effect that climate change and eutrophication have
on their ecology, the study of the factors that trigger the dystrophic crises of the Mar Menor
and the role that scyphozoans play in them, the analysis of the mechanisms of dispersal,
colonization and life cycle of Phyllorhiza punctata and the review and analysis of scyphozoan
blooms at a global level have been proposed as objectives of this doctoral thesis. To achieve
them, literature reviews, genetic, statistical, and biogeographical analyses have been combined
with continuous monitoring of the Mar Menor, identifying the resident moon jellyfish in the
lagoon as Aurelia solida and eliminating its non-indigenous status in the Mediterranean Sea,
clarifying the differential response to environmental stimuli of different scyphozoan species
and the maintenance of phenology despite changes in thermal anomaly and ecological
regimes, determining that nutrient discharges with high temperatures and absence of
scyphozoans trigger dystrophic crises in the Mar Menor, describing the role of coastal lagoons
as intermediate links in the expansion process of P. punctata, updating the list of blooming
species and their biological characteristics and analyzing the factors contributing to interannual
variability.

|a
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Capitulo 1: Introduccidn

Las medusas son un conjunto de organismos marinos, pelagicos y gelatinosos que desde final
del siglo XIX han captado la atencién del ser humano por su gran belleza. El cientifico mas
relevante del campo en esa época fue el aleman Erenst Haeckel (1834 — 1919), quien en 1879
rememoraba su primer contacto con estos organismos, en el afo 1854, con la cita «Nunca
olvidaré la emocidn con la que, siendo un estudiante de veinte afios, encontré mis primeras
Tiara e lIrene, mis primeras Chrysaora y Cyanea, y busqué con un pincel capturar sus
espléndidas formas y colores» (Haeckel, 1879). Haeckel fue capaz de registrar y transmitir
efectivamente la belleza que estos organismos poseian a través de su obra Arts Forms in
Nature, publicada entre 1899 y 1904, e inspird con su dibujo de una Rhopilema Haeckel, 1880
al artista Constant Roux (1865 — 1942) para el disefio de unas ldmparas que revestirian el techo
del museo del Instituto Oceanografico de Modnaco, fundado por el principe Alberto | de
Modnaco (1848 — 1922) en el afio 1910 (Willmann & Voss, 2017). La belleza de las medusas
encuentra su contraparte en el veneno que inyectan en sus picaduras, también reflejado en el
arte a través del relato de Arthur Conan Doyle (1859 — 1930), protagonizado por el detective
Sherlock Holmes y publicado en 1926 bajo el titulo de «La melena de leén» (The Adventure of
the Lion’s Mane), en referencia al importante papel que la medusa crin de ledn, Cyanea Péron

& Lesueur, 1810, juega en esa historia.

Son las interferencias que estas picaduras producen con las industrias pesquera y turistica
entre otras, la percepcion de que las proliferaciones de estos organismos estan aumentando
por efecto del cambio climatico y de las presiones antrdpicas, y la existencia de un ecosistema
como el Mar Menor donde las poblaciones de escifozoos se han monitorizado desde finales de
la década de los 90, en un contexto de cambio climatico y eutrofizacién, los que motivan el
desarrollo y la escritura de esta tesis doctoral con el objetivo fundamental de profundizar en

nuestro conocimiento de la ecologia de estas especies.

” u

1.1 Términos “zooplancton gelatinoso”, “medusa” y “fase medusa”

Como punto de partida de esta tesis doctoral se debe clarificar la terminologia utilizada en el
desarrollo de la misma, tanto por la existencia en inglés de dos términos, jellyfish y medusa,
que aluden a conceptos diferentes, y que en espafiol se recogen como “medusa”, como por la

laxitud en la utilizacidn la palabra jellyfish en la literatura cientifica.

En inglés, jellyfish aparece en la literatura cientifica y divulgativa como término genérico para

referirse a una amplia variedad de organismos, pero carece de una definicion formal (Brotz et
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al., 2012). Este puede encontrarse utilizado tanto para hacer referencia a organismos que
durante su ciclo de vida manifiestan una fase con morfologia medusoide, con sombrero o
umbrela y tentaculos, y que se incluyen dentro del filo Cnidaria (Clases Cubozoa, Hydrozoa,
Staurozoa y Scyphozoa), como para hacer referencia a otros organismos planctdnicos sin fase
medusa incluidos en los filos Ctenophora y Chordata (Hamner & Dawson, 2009; Richardson et
al., 2009; Brotz et al., 2012; Purcell et al., 2012). Como sinénimo de este término, en la
literatura cientifica, se encuentra el de “zooplancton gelatinoso”, del inglés gelatinous
zooplankton (Brotz et al., 2012). Ademas, dentro del concepto inglés de jellyfish se hace una
mencidn especial a las medusas verdaderas, true jellyfish, que engloban Unicamente a las
especies de la clase Scyphozoa (Gershwin, 2016). A lo largo del desarrollo de esta tesis doctoral
se utilizaran los términos “medusa” y “zooplancton gelatinoso” para hacer referencia al
conjunto de organismos englobados en el inglés jellyfish, reservando el concepto de “medusa
verdadera” para referir de forma exclusiva a los organismos pertenecientes al grupo de los

escifozoos.

Medusa (latin) fue utilizado por primera vez en referencia a componentes del zooplancton
gelatinoso, a raiz de la publicacion de la obra Systema Naturae (Linnaeus, 1758), como el
género original de numerosas especies de escifozoos. Su uso como tal puede encontrarse en
otras obras del siglo XVIII (e.g. Forsskal, 1775), aunque la descripcion original de Linneo se
dividié a partir del siglo XIX para empezar a conformar los géneros actuales (Péron & Lesueur,
1810), abandonandose progresivamente la utilizacién de esta palabra en latin en los textos
cientificos. En 1862, se establece la utilizacién del término medusa (inglés) para hacer
referencia exclusivamente a la fase plancténica no larvaria del ciclo vida de cubozoos,
hidrozoos y escifozoos (Agassiz, 1862). Es decir, medusa hace referencia desde este momento a
aquella fase del ciclo de vida que posee umbrela y tentaculos (Brotz et al., 2012; Gershwin,
2016). Durante el desarrollo de esta tesis doctoral, se referird la fase plancténica no larvaria,

con umbrela y tentaculos, de los organismos objeto de estudio bajo el término “fase medusa”.

1.2 Proliferaciones de zooplancton gelatinoso

El zooplancton gelatinoso presenta, debido a los ciclos de vida y dindmica de las especies que
lo componen, cambios en las abundancias y densidades de los organismos. Sin embargo, estas
variaciones no siempre se encuentran relacionadas con un aumento en el numero de
especimenes presentes en el agua. De acuerdo con la terminologia establecida por Graham et

al. (2001) y Hamner & Dawson (2009) los bancos de medusas deben diferenciarse, segiin como
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se produzca su formaciéon, en proliferaciones aparentes, que pueden ser agregaciones o

enjambres (swarms), y floraciones verdaderas o blooms.

Las proliferaciones aparentes no implican un aumento real o demografico del nimero de
individuos que componen la poblacién de zooplancton gelatinoso, sino una redistribucion de
los organismos que deriva en incrementos puntuales de su densidad. Dentro de estas
proliferaciones aparentes, una agregacién de zooplancton gelatinoso es un fendmeno por el
gue aumenta puntualmente la concentracion de organismos debido a motivos externos a
estos, como son su movimiento forzado por corrientes, viento o el atrapamiento de
especimenes en zonas confinadas con escaso hidrodinamismo. Un enjambre o swarm supone
un aumento puntual en la concentracidon de organismos favorecido por la capacidad natatoria
de estos. Hamner & Dawson (2009) también hacen referencia al concepto de “acumulacién”,
pero, dado que lo mas probable es que estas agregaciones y enjambres tengan un sentido
bioldgico, favoreciendo la reproduccién o la proteccién frente a depredadores (Hamner &
Dawson, 2009; Fernandez-Alias et al., 2021), y a que el término “acumulacidon” hace referencia
a una ausencia de interaccién entre los individuos, este no resulta adecuado para referirse a los

bancos de medusas.

Unicamente una floracién verdadera o bloom implica un aumento, con caracter explosivo, en el
numero de individuos presentes en la columna de agua, independientemente de si la
poblacién parte de unas condiciones de ausencia o de baja densidad de ejemplares. Estas
floraciones verdaderas ocurren con cardcter estacional y, consecuentemente, las medusas que
poseen un ciclo de vida metagénico (cubozoos, hidrozoos y escifozoos), con alternancia entre la
fase asexual bentdnica y la fase sexual planctdnica, presentan un potencial para proliferar de
forma masiva, aunque también se han detectado blooms de cnidarios holoplancténicos,

ctenoforos y tunicados (Hamner & Dawson, 2009).

Generalmente, las floraciones, aparentes y verdaderas, son descritas en términos negativos
tanto por la sociedad como por la comunidad cientifica debido a las interferencias con las
actividades humanas que estas producen: competencia con especies de interés comercial a dos
niveles, tanto por el alimento como por la depredacién de larvas que podrian tener interés
comercial tras su desarrollo, colmatacidon de redes de pesca comercial, interferencia con los
trabajos cientificos, bloqueo de las tomas de agua de refrigeracién de centrales energéticas
costeras o picaduras a los bafiistas, entre otras (Purcell et al., 2007, 2013; Richardson et al.,
2009). Estas interferencias han provocado que, a menudo, las medusas hayan sido ignoradas

durante las campafias cientificas, evitando las zonas donde se encontraban presentes, o
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desechadas como descartes en pesquerias, lo que, sumado a que por la fragilidad de sus
cuerpos estos pueden romperse durante su captura con redes, ha dado lugar a una limitacién
de nuestro conocimiento sobre estos organismos (Mitchell et al., 2021). No obstante, se debe
considerar que, si bien las proliferaciones de zooplancton gelatinoso suelen describirse en
términos negativos, estos organismos juegan un papel importante en el mantenimiento de la
calidad de las aguas en procesos de eutrofizacidon (Pérez-Ruzafa et al., 2002), son utilizados en
alimentacién, manteniendo una industria pesquera y de acuicultura (Hsieh et al., 2001; Omori
& Nanako, 2001; Purcell et al., 2007; Nishikawa et al., 2015; Khong et al., 2016; Leone et al.,
2019), y tienen relevancia en el campo de la biologia molecular habiéndose descubierto en las
medusas la proteina verde fluorescente (GFP) y siendo objeto de investigacion en la busqueda
de farmacos (Zimmer, 2005; Sugahara et al., 2006; De Rinaldis et al., 2021; De Domenico et al.,
2023; Sudirman et al., 2023). Las medusas presentan, ademas, los sistemas de natacién con
mayor rendimiento energético, siendo su biomecanica de interés para el desarrollo de robots
de navegacion submarina por control remoto (Gemmell et al., 2013, 2015, 2021; Costello et al.,

2021).

El interés que estas proliferaciones ha despertado en la comunidad cientifica ha ido en
aumento desde las Ultimas décadas del siglo XX (Pitt et al., 2018), produciéndose
modificaciones y matizaciones en las percepciones. En los primeros afios de investigacién sobre
los blooms del zooplancton gelatinoso se instaurd la opinidn de que las proliferaciones masivas
eran mas frecuentes y que estas ocupaban una mayor extension, pudiendo estar relacionado
este incremento con determinadas modificaciones antrdpicas directas e indirectas (Arai, 2001;

Purcell, 2005, 2012; Purcell et al., 2007; Richardson et al., 2009).

Sin embargo, ya desde los primeros afios de estas investigaciones se fue critico con esta
postura, argumentando que se habian encontrado correlaciones y que podia asegurarse la
existencia de un efecto del medioambiente sobre la dindmica poblacional del zooplancton
gelatinoso (Purcell, 2005), pero que las observaciones y series temporales no tenian una
extensidn suficiente como para descartar la existencia de ciclos plurianuales en la abundancia
del zooplancton gelatinoso (Purcell et al., 2007; Condon et al., 2013). Estas observaciones si
permitian, no obstante, el establecimiento de un marco conceptual para argumentar cémo el
cambio climatico, la eutrofizacidn, la sobrepesca, la modificaciéon del habitat y la translocacion
de especies tienen potencial para favorecer las proliferaciones masivas de zooplancton

gelatinoso (Richardson et al., 2009).

|a
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En la década de 2010, los dos principales metaanalisis realizados sobre las dinamicas
poblacionales del zooplancton gelatinoso diferian en sus conclusiones (Brotz et al., 2012;
Condon et al., 2013). Brotz et al. (2012) encuentran un incremento de las poblaciones de
zooplancton gelatinoso en el 62% de las grandes areas ocednicas, mientras que Condon et al.
(2013) concluyen que el incremento registrado durante la década de 1990 es, en realidad,

parte de una oscilacién de 20 afios en la abundancia de estos organismos.

Sin embargo, antes de la segunda mitad de la década de 2010, la idea de un incremento global
de las proliferaciones de medusas ligado a un efecto antrépico (Purcell et al., 2007; Richardson
et al., 2009) ya se habia instaurado con una gran aceptacidon por parte de la comunidad
cientifica (Sanz-Martin et al., 2016; Pitt et al., 2018). Entre 1987 y 2015, mas del 60% de las
publicaciones sobre ecologia de medusas y su dindmica presentaban afirmaciones acerca del
incremento de las proliferaciones (Sanz-Martin et al., 2016) y su conexién con estresores

antrépicos (Pitt et al., 2018).

La implantacién de esta idea entre la comunidad cientifica es controvertida dado que casi el
50% de los estudios que citan a las publicaciones originales acerca del aumento de la
abundancia del zooplancton gelatinoso exceden en su interpretacién, o directamente
interpretan erréneamente sus conclusiones (Sanz-Martin et al., 2016) y el 70% de los estudios
que afirman que los blooms se ven facilitados por los estresores antrépicos carecen de
evidencia cientifica al Unicamente citar las hipdtesis originales o proporcionan evidencias
escasas para respaldar estas hipdtesis (Pitt et al., 2018). Este sesgo de las citaciones y
amplificacion de percepciones mas alla de la evidencia cientifica ponen en duda la validez de la
idea del “incremento de poblaciones de zooplancton gelatinoso ligada a estresores antropicos”
(Sanz-Martin et al., 2016; Pitt et al., 2018). Ademas, existen otros factores que puntualizan esta
idea e impiden su aceptacién de modo general para la totalidad de organismos que componen

el zooplancton gelatinoso:

Se debe considerar que, en el momento de la realizaciéon de los metaanalisis a principio de la
década de 2010, existian alrededor de 37 series de datos con una extension superior a los 10
afios para la comprobacion de las hipétesis sobre el incremento en las poblaciones de
zooplancton gelatinoso y su relacion con estresores antrépicos (Condon et al., 2013). Ademas,
el andlisis de estas series temporales de forma conjunta resulta complejo debido a las multiples
metodologias empleadas para recopilar datos y a la necesidad de aunar a todos los grupos
faunisticos abarcados por el término jellyfish en el grupo genérico del zooplancton gelatinoso

(Condon et al., 2013).
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Por otra parte, estos andlisis presentan un sesgo por la sobrerrepresentacién de Aurelia spp.
Lamarck, 1816, y Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 1865, y podrian no ser extrapolables a la
totalidad del grupo (Pitt et al., 2018). De hecho, dentro de este existen importantes diferencias
taxondmicas, en el desarrollo de sus ciclos de vida y grandes divergencias genéticas (Hamner &
Dawson, 2009; Greswhin, 2016; Khalturin et al., 2019). Incluso considerando, dentro del filo
Cnidaria, aquellos individuos que liberan medusas como parte de su ciclo vital y que se
engloban en el taxén Medusozoa (Costello et al., 2021), las diferencias genéticas entre el
escifozoo Aurelia aurita (Linnaeus, 1758) y el cubozoo Morbakka virulenta (Kishinouye, 1910),
pueden ser equiparables a las existentes entre los erizos marinos y los humanos (Khalturin et

al., 2019).

Ademas, la historia del género Aurelia es compleja (Lawley et al., 2021). Al principio del siglo
XX se consideraban validas 12 especies del género Aurelia (Mayer, 1910), reducidas por
sinonimia a tres durante el desarrollo de dicho siglo (Lucas, 2001). Estas tres especies incluian a
A. aurita, considerada tradicionalmente como cosmopolita, pero con grandes diferencias
“intraespecificas” en la respuesta a estimulos ambientales entre poblaciones separadas
geograficamente (Lucas et al., 2001). Pese a la dificultad para establecer caracteres
taxondmicos de diagndstico para la separacidon de las especies (Dawson, 2003; Scorrano et al.,
2016; Lawley et al., 2021), los analisis genéticos han determinado que A. aurita es una especie
criptica (Dawson & Martin, 2001). Los esfuerzos combinados realizados durante el siglo XXI han
ampliado el ndmero de especies del género Aurelia, afadiendo nuevas descripciones y
resucitando especies anteriores, hasta alcanzar un total de 26 especies en 2023 (Scorrano et
al., 2016; Brown & Gibbons, 2021; Lawley et al., 2021; Gari¢ & Batisti¢, 2022). Dentro de este
género, las dindmicas poblacionales en un contexto de cambio climatico podrian ser opuestas
entre diferentes especies, con un descenso de las poblaciones de A. aurita que se ven
beneficiadas por inviernos largos y frios (Loveridge et al., 2021), y un aumento de las
proliferaciones de Aurelia coerulea von Lendenfeld, 1884, al adelantar esta su estrobilacién y
aumentar la produccion de éfiras con inviernos calidos (Zang et al., 2022). Esto implica que las
afirmaciones hechas para A. aurita con anterioridad a la resolucidn de su caracter criptico y
extrapoladas para el conjunto de los organismos que componen el zooplancton gelatinoso

deben ser revisadas.

Por ultimo, se debe considerar que las especies de zooplancton gelatinoso capaces de realizar
proliferaciones masivas no se encuentran distribuidas de forma homogénea entre los
diferentes grupos que lo componen (Hamner & Dawson, 2009). De hecho, los blooms o

proliferaciones masivas se encuentran concentrados en la clase Scyphozoa,
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independientemente de si se trata de especies holoplancténicas o con ciclo de vida bipartito

(Hamner & Dawson, 2009).

El desarrollo de esta tesis se centra, debido al debate abierto alrededor de las proliferaciones
masivas de zooplancton gelatinoso y a su predominancia en especies de la clase Scyphozoa, en
la ecologia y ciclo de vida de las medusas verdaderas, asi como en las relaciones existentes

entre las presiones antrdpicas y las proliferaciones masivas.

1.3 Presiones antropicas y proliferaciones masivas de zooplancton gelatinoso

Como se ha expuesto anteriormente, pese a haberse puesto de manifiesto una posible
amplificacion no fundamentada de las conexiones entre estresores antrdpicos y el
desencadenamiento de las proliferaciones masivas de medusas (Richardson et al., 2009; Sanz-
Martin et al.,, 2016; Pitt et al., 2018), este marco conceptual ha condicionado las
investigaciones del campo. Por tanto, resulta imprescindible su inclusién en la introduccidn de
esta tesis doctoral (Figura 1.1) y su posterior discusidn, junto con la percepcion del incremento
de proliferaciones de medusas, en el desarrollo de los capitulos que la componen. Los cinco
factores que se han considerado como favorecedores del incremento de la abundancia de
zooplancton gelatinoso en los mares son la eutrofizacidn, el cambio climatico, la modificacion
del habitat, la sobrepesca y la traslocacion de especies (Richardson et al., 2009) debido a lo

siguiente:

La eutrofizacién es un proceso de degradacién ecosistémica derivado de un incremento en el
aporte de materia organica a un ecosistema (Nixon, 2009) y tiene una gran influencia en
sistemas costeros con renovacion de aguas restringida (Cloern et al., 2016). Durante el
desarrollo de este proceso son frecuentes las proliferaciones de fitoplancton (Pérez-Ruzafa et
al., 2019a), la formacién de bolsas de hipoxia o anoxia (Nixon, 2009; Fernandez-Alias et al.,
2022) o el colapso de grupos faunisticos (Papantoniou et al., 2020). Se ha postulado que estos
procesos pueden favorecer a las poblaciones de zooplancton gelatinoso en varios niveles (Arai,
2001). Por un lado, el aumento de la turbidez de las aguas daria a las especies del zooplancton
gelatinoso una ventaja sobre depredadores dependientes de la visidn para la captura de
alimento (Purcell et al., 2007). Por otro, la capacidad de algunas especies de medusas para
desarrollar su ciclo de vida en ambientes hipdxicos (Ishii et al., 2008) y la amplia variedad de
organismos sobre los que pueden depredar (Richardson et al., 2009) les proporcionaria una

ventaja competitiva sobre otros grupos faunisticos.
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El cambio climatico y, fundamentalmente, el calentamiento global (Ramanathan & Feng, 2009)
se han postulado como uno de los factores que afectan a las poblaciones de zooplancton
gelatinoso (Richardson et al., 2009). Por un lado, las proliferaciones de medusas, cuando
ocurren, tienen un marcado caracter estacional (van Walraven et al., 2015; Ruzicka et al., 2016;
Guevara et al., 2017; Stone et al., 2019) que, en muchos casos, coincide con la temporada
estival y temperaturas mas elevadas de la columna de agua (Purcell et al., 2007). Por otro, en
cultivos de laboratorio se ha demostrado, en varias especies, cémo las temperaturas elevadas
favorecen la reproduccidn asexual y la estrobilacién en la fase pélipo (Prieto et al., 2010; Holst,
2012; Purcell et al., 2015). Debido a esto, se instaurd y generalizd la creencia de que, para el
zooplancton gelatinoso, «cuanta mayor temperatura, mejor», ‘The warmer the better’ (Ruiz et

al., 2012).

Como se desarrolla en el apartado 1.4, sobre el ciclo de vida, aquellas especies del zooplancton
gelatinoso que poseen una fase bentdnica necesitan de la existencia de un sustrato sélido para
fijarse. En el caso de los escifozoos, esta fase se ha localizado en el campo en muy pocas
ocasiones, repartiéndose estas observaciones entre sustratos naturales y artificiales (Malej et
al., 2012; Wang & Sun, 2015; Marques et al., 2019; van Walraven et al., 2020). No existen
estudios de campo donde se compare la fijacion de los pdlipos sobre sustratos artificiales con
los sustratos naturales, pero, en cualquier caso, se puede proponer que el aumento de

disponibilidad de sustrato sélido contribuye al aumento en la poblacién total de pdlipos.

La sobrepesca es uno de los problemas de manejo ecosistémico que mas preocupa a la
comunidad cientifica ante la evidencia de que la explotacién del ecosistema marino deriva en
una transicion del nivel tréfico promedio desde depredadores de vida larga hacia el predominio
de organismos con un menor nivel tréfico y vidas mas cortas (Pauly et al., 1998). En ultima
instancia, la eliminacién de depredadores y competidores de las medusas podria dar lugar a un
incremento de la disponibilidad de alimento y, por ende, facilitar sus proliferaciones
(Richardson et al., 2009). Ejemplos de la influencia de este factor son las proliferaciones que
siguieron a la reduccién del rendimiento pesquero de peces planctivoros como la sardina, la
anchoa o el arenque (Lynam et al., 2006, 2011). Sin embargo, no todos los colapsos de
pesquerias dan lugar a incrementos del alimento disponible para medusas ni desencadenan
proliferaciones de estas (Richardson et al., 2009). Por ejemplo, cuando las pesquerias afectadas
son de especies piscivoras, el incremento en la abundancia se produce en peces planctivoros

en lugar de en medusas (Mullon et al., 2005).
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Finalmente, se debe considerar la translocaciéon de las especies. Si bien algunas especies
pueden ser capaces de aumentar sus rangos de distribucidn original sin ayuda de un vector
antrépico (Rippingale & Kelly, 1995), debido a la corta duracion de las fases pelagicas y a las
velocidades natatorias que desarrollan en estas etapas (von Montfort et al., 2023) se hace
necesaria la intervenciéon de factores adicionales para cubrir las distancias que exceden el
maximo desplazamiento alcanzable durante la fase pelagica. Los factores propuestos para la
dispersion de organismos del zooplancton gelatinoso con mediacién antrépica incluyen las
aguas de lastre, la reduccion de las distancias fisicas por medio de la apertura de canales o el
mal manejo de especies de acuario (Bolton & Graham, 2006; Purcell et al., 2007; Richardson et

al., 2009; Isilbinir et al., 2015).

Todos estos factores se retinen para elaborar la hipdtesis de la regresion de los océanos hacia
un estado similar al del Cdmbrico (Figura 1.1): océanos mas calidos e hipertréficos con
dominancia de organismos mas simples y de vidas mas cortas entre los que las medusas

emergerian en la cima de la pirdmide tréfica (Parsons & Lalli, 2002; Richardson et al., 2009).

Sobrepesca Traslocacion de especies Eutrofizacion

i
Modificacion de habitat - Cambio climatico

Figura 1.1. Marco conceptual del cambio en las especies clave controlando las redes tréficas marinas en
un proceso de regresion hacia composiciones especificas tipicas del Cambrico debido a la degradacién
de los océanos. Basada en Pauly et al. (2008).
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1.4 Ciclo de vida en la clase Scyphozoa

La clase Scyphozoa, cuyos integrantes reciben el nombre de medusas verdaderas, estd
compuesta por tres dérdenes: Coronatae, Semaeostomeae y Rhizostomeae, y alrededor de
doscientas cincuenta especies (Hamner & Dawson, 2009; Jarms & Morandini, 2019; Fernandez-
Alias et al., 2021; Lawley et al., 2021). Las medusas verdaderas presentan, generalmente, un
ciclo de vida bipartito, con alternancia entre una fase benténica, con reproduccidn asexual, y
una fase planctdnica, con reproduccién sexual (Hamner & Dawson, 2009; Gershwin, 2016). Las
etapas del ciclo de vida: scyphistoma o escifopélipo, estrébilo, éfira, medusa y planula, quedan
establecidas con esa denominacién, suprimiendose su anterior categorizacion como géneros
de diferentes especies y enlazandose como estadios del ciclo vital de una misma especie a

partir de la segunda mitad del siglo XIX (Agassiz, 1862).

1.4.1 Fase bentonica

Escifopdlipo

La fase bentdnica del ciclo de las medusas verdaderas comienza con la fijacién de una planula
sobre sustrato solido y el desarrollo de un pdlipo, denominado escifopdlipo o scyphistoma, a
partir de esta. Los pdlipos quedan fijados al sustrato por medio de un disco basal para,
posteriormente, comenzar a enlongarse, y desarrollar tentaculos y una boca sobre el disco oral,
en el extremo opuesto al disco basal (Schiariti et al., 2008; Fuentes et al., 2011). El nimero de
tentaculos del pdlipo oscila, en funcion de la especie, entre 12 y 32, siendo generalmente
multiplo de 4, mientras que la altura de estos, menos variable, es aproximadamente de 2 a 5

mm (Schiariti et al., 2008; Fuentes et al., 2011).

El pdlipo, una vez formado, puede colonizar el sustrato reproduciéndose asexualmente a través
de diferentes métodos: gemacién lateral tipica, gemacién lateral por medio de estolones,
gemacioén tipo-Sanderia, reproduccién a partir de fragmentos tallos o estolones, yemas o
planuloides de natacién libre, podocistos y particulas méviles de tejido que se asemejan a

yemas (Schiariti et al., 2014; Wang et al., 2023a).

La gemacion lateral tipica, typical lateral budding (LB), consiste en el desarrollo de una
protuberancia, generalmente en la base del pélipo, que desarrolla tentaculos, dando lugar a un
nuevo pélipo que se separa del progenitor (Gershwin, 2016). La gemacidon también puede
ocurrir con el desarrollo de un nuevo pdlipo desde el disco basal, pudiendo quedar este unido
al original de forma lateral como ocurre en la gemacién tipo-Sanderia, Sanderia-type budding

(StyB), con la liberacién de yemas o planuloides de natacién libre desde el pdlipo progenitor,

|g
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free swimming buds/planuloids (FSB), que se fijaran dando lugar a la descendencia, o con el
desarrollo de las yemas que daran lugar a un nuevo podlipo sobre un estolén unido al
scyphistoma parental, lateral budding by means of stolons (LBst). La produccion de estolones
sobre los que se desarrollan los nuevos pélipos puede, a su vez, generar puntos de tensién por
los que el estoldon (o tallo) se rompe, dando lugar a fragmentos libres con la capacidad de
desarrollarse hasta pdlipos, reproduction from parts of stolons/stalks (ST). Estos fragmentos
pueden liberarse también al desplazarse los pélipos lateralmente dejando a su paso
fragmentos de tejido recubiertos de queratina denominados podocistos, podocysts (POD). Los
podocistos pueden eclosionar rapidamente dando lugar a un nuevo pélipo o resistir como
quiste durante anos hasta que las condiciones sean favorables. Finalmente, y de forma similar
al FSB, los pdlipos pueden liberar particulas moviles, motile particles (MP), capaces de
desarrollar un nuevo pdlipo tras fijarse al sustrato (Schiariti et al., 2014; Gershwin, 2016; Wang
et al., 2023a). Las diferentes especies de escifozoos pueden poseer un Unico método de
reproduccion asexual, como ocurre con Phyllorhiza punctata von Lendenfeld, 1884 vy
Lychnorhiza lucerna Haeckel, 1880, alternar entre varios como hacen las medusas luna, Aurelia
spp., 0 poseer uno mayoritario y otro que presentan con excepcionalidad, tal y como ocurre
con Rhizostoma pulmo (Macri, 1778) (Fuentes et al., 2011; Schiariti et al., 2014; Wang et al.,
2023a).

Estrobilacion

La fase bentdnica concluye con un proceso de liberacién de éfiras a la columna de agua
denominado estrobilacion. En este proceso, el pélipo se alarga y se segmenta transversalmente
dando lugar a la formacidn de una o varias costillas en funcién de si la especie posee una
estrobilacion monodisco, con liberacién de una éfira por pélipo, o polidisco, donde el nimero
de éfiras liberadas por pdlipo puede superar la decena (Fuentes et al., 2011; Lucas, 2012). Tras
la formacién de las constricciones trasversales, los tentaculos del pdlipo son reabsorbidos y en
cada uno de los segmentos formados se diferencia una éfira de ocho brazos, que sera liberada
y se desarrollard hasta la formacion de una medusa adulta (Gershwin, 2016). Durante el
proceso de liberacion de éfiras, el scyphistoma, carente de tentaculos y con la formacién de
segmentos diferenciados en el extremo oral, recibe el nombre de estrébilo (Schiariti et al.,
2008; Fuentes et al., 2011; Gershwin, 2016). El pdlipo residual tras la liberacién de las éfiras
tiene un comportamiento diferenciado entre las especies de escifozoos: en el caso de
Cotylorhiza tuberculata (Macri, 1778) pueden alcanzarse mortandades completas de la fase
bentdnica tras la estrobilacion (Prieto et al., 2010), el residuo de R. pulmo es capaz de

regenerar los tentdculos y desarrollar un pdlipo maduro en dos semanas post-estrobilacion
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(Fuentes et al., 2011) y los pdlipos de Rhopilema nomadica Galil, Spanier & Ferguson, 1990 son
capaces de producir eventos sucesivos de estrobilacion a la vez que mantienen una

colonizacién del sustrato via podocistos (Lotan et al., 1992).

El proceso de estrobilacion puede dar comienzo mediante sefiales fisicas o quimicas (Lucas,
2012; Helm, 2018). La aparicion estacional de la fase medusa en la mayoria de las poblaciones
de escifozoos es indicativo del papel que juega la temperatura en su ciclo de vida (Fernandez-
Alias et al., 2021), estando los genes que regulan la expresién de las proteinas candidatas a
hormonas regulatorias de la estrobilaciéon fuertemente regulados por las oscilaciones térmicas
(Fuchs et al., 2014; Brekhman et al., 2015). Sin embargo, la respuesta de las diferentes especies
de escifozoo frente a este parametro no es homogénea, pudiendo desencadenarse el proceso
de estrobilacidon tanto por aumentos como por descensos térmicos (Fuchs et al., 2014,
Brekhman et al., 2015). Si bien la temperatura se considera el parametro principal en la
regulacién de la estrobilacidn, este no es el Unico ya que también puede actuar como inductor
las variaciones de salinidad (Lucas, 2012; Helm, 2018). El mecanismo molecular de la
estrobilacidon no se encuentra descrito y es uno de los campos donde es necesario profundizar
en la investigacién, pero se puede resaltar que el yodo, los compuestos que contienen indol y
las hormonas tiroideas, asi como sus derivados, juegan un papel en el desencadenamiento del

proceso (Spangenberg, 1967; Fuchs et al., 2014; Helm, 2018).

1.4.2 Fase pelagica

Fase éfira

Las éfiras recién liberadas tienen simetria radial y se caracterizan por su forma de disco
aplanado en el que ocho brazos petaloides se extienden desde el estémago central, con el que
quedan conectados en su extremo distal por medio de canales gastricos (Holst et al., 2007;
Fuentes et al., 2011; Holst, 2012). El extremo distal de estos brazos presenta una hendidura en
forma de “U” en la que se ubican las ropalias, nédulos nerviosos que controlan las pulsaciones
de la umbrela y en los que se encuentran los estatocistos y ocelos (Gershwin, 2016). Estos
brazos petaloides, debido a la presencia de las ropalias, también reciben la denominacién de
rhopaliar lappets (Holst, 2012). En el centro de las éfiras se encuentra el estémago, sobre el

que protruye un manubrio cruciforme formado por cuatro labios (Holst, 2012).

Durante esta fase, la funcidn principal es la de nutricion. Es decir, las éfiras se focalizan en el
crecimiento somatico para alcanzar, en el menor tiempo posible, la fase medusa. Las
principales transformaciones que ocurren en esta fase son el crecimiento en longitud de los

I6bulos (velar lappets) localizados en los espacios libres entre los brazos petaloides de modo
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que estos se conecten y fusionen, no solo por el extremo central sino también por el distal
(Holst, 2007; Fuentes et al., 2011). En este proceso se produce un desarrollo del sistema
gdstrico, marcado por la aparicion de nuevos canales radiales, divisiones de los originales y
formacidn de conexiones entre ellos (Holst, 2007; Fuentes et al., 2011). Ademas, se produce un
engrosamiento de la mesoglea, lo que confiere un aspecto acampanado a los organismos
dejando atrds la configuracion de disco plano que poseian como éfira (Holst, 2007). La
formacidon de una medusa verdadera se completa con el desarrollo de brazos orales,
adquiriendo los ejemplares en fase medusa una morfologia con un eje cabeza (campana) —
tentaculos (brazos orales + tentdculos). De forma general, se considera que la éfira termina su
transformacién a medusa cuando los ejemplares tienen un didmetro entre 1 y 2 cm (Kikinger,

1992; von Montfort et al., 2023).
Fase medusa

La fase medusa de los escifozoos es la de mayor duracidon en la vida peldgica de estos
organismos, pero, aun asi, presenta, salvo contadas excepciones, una duracion inferior al afo
(Stone et al., 2019; Lee et al., 2021). Es también la fase de mayor tamano del ciclo de vida,
pudiendo superar en especies como la medusa de Nomura, Nemopilema nomurai Kishinouye,
1922, los dos metros de didmetro de umbrela y los 200 kg de peso (Gershwin, 2016). Alcanzar
este tamano, partiendo desde un pdlipo de 1-5 mm y pasando por una fase éfira menor de 2
cm en un periodo inferior al afio, implica unas tasas de crecimiento muy elevadas (Palomares &
Pauly, 2009; Leoni et al., 2021b) que se alcanzan debido al potencial depredador sobre
multiples grupos planctdnicos y a su capacidad de modificar la dieta en funcidn del tamafio o la
disponibilidad de alimento (Pérez-Ruzafa et al., 2002; Nagata & Morandini, 2018; Marques et
al., 2020; Wang et al., 2020; Leoni et al., 2022).

Los escifozoos son uno de los grupos con mayor rendimiento energético natatorio (Gemmell et
al., 2013, 2015, 2021; Costello et al., 2021) y su velocidad de desplazamiento, en la mayoria de
las familias, se ve incrementada con el tamafio (von Montfort et al., 2023). Por lo tanto,
ademads de una mayor duracion peldgica, la fase medusa es la que posee una mayor capacidad
de dispersidn sin mediacion antrépica. En esta etapa, la energia obtenida por la alimentacién
se emplea, ademds de para el desplazamiento, tanto para el crecimiento somatico como para
la reproduccion, que alternan en prioridad bajo condiciones de alta o baja disponibilidad de
alimento respectivamente (Lucas, 2001). De forma general, los escifozoos presentan una
separacion entre sexos, ovogénesis, espermatogénesis y fecundacion interna o externa

(Kikinger, 1992; Pitt & Kingsford, 2000b; Gershwin, 2016). La fase medusa concluye después de
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la liberacidén de las planulas ciliadas producidas en la reproduccion sexual (Kikinger, 1992),
momento en el que, salvo algunos ejemplares de determinadas especies, se produce una
mortandad masiva de los individuos de esta fase medusa que desaparece de la columna de

agua (Fernandez-Alias et al., 2020).

Fase planula

La fase planula, con la que se cierra el ciclo de vida, tiene como Unico objetivo encontrar un
sustrato sélido sobre el que fijarse y dar lugar a un pélipo. El desarrollo embrionario que da
lugar a las planulas desde el momento de la fecundacidén es aproximadamente de dos dias
(Kikinger, 1992; Holst et al., 2007). La duracion de la fase planula es variable, dependiendo del
éxito que tenga encontrando un sustrato sélido sobre el que asentarse para transformarse en
polipo y de la temperatura (Prieto et al., 2010; Franco, 2016). La fijacidon de las planulas y el
desarrollo de los pdlipos puede ocurrir sobre una amplia variedad de sustratos sdlidos:
ladrillos, conchas marinas, fanerégamas, plasticos, vidrios, roca, tubos calcdreos de poliquetos,
ascidias, etcétera (Malej et al., 2012; Marques et al., 2015; Franco, 2016; van Walraven et al.,

2020).

1.5 El Mar Menor como modelo de estudio de las proliferaciones de escifozoo

El Mar Menor es una laguna costera mediterrdnea en la que las proliferaciones de escifozoos,
con particular incidencia desde 1993, se han sucedido de forma estacional durante tres
décadas. Esta laguna costera reune, ademads, las caracteristicas descritas como marco
conceptual por el que las proliferaciones de zooplancton gelatinoso se ven beneficiadas (Figura
1.1). Aunque se desarrollard en mayor profundidad en el Capitulo 2, se debe destacar que el
Mar Menor se encuentra bajo un proceso de eutrofizacién que comenzé en la década de 1980
con la transicion de una agricultura de secano a una de regadio (Pérez-Ruzafa et al., 2002), que
el sustrato sdlido disponible en su zona costera se ha visto incrementado mediante la
construccién de diques y de 10 puertos comerciales y deportivos (Pérez-Ruzafa et al., 1987,
Fernandez-Alias et al., 2020), que acoge una importante industria pesquera (Marcos et al.,
2015), que cuenta con, al menos, dos especies de escifozoos no autdctonos en la laguna
(Pérez-Ruzafa, 1996, 1997) y que las anomalias térmicas registran una tendencia al alza

(Fernandez-Alias et al., 2023a).

Ademas de reunir los requerimientos del marco tedrico, las condiciones lagunares, incluyendo
las poblaciones de escifozoos, han sido monitorizadas en diferentes periodos desde 1997 hasta
la actualidad (Pérez-Ruzafa et al., 2019a). Las series temporales de abundancia de escifozoos

son escasas en la bibliografia (Mitchell et al., 2021) y, en el caso de la existente en el Mar
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Menor, ésta se complementa con un amplio conocimiento sobre el funcionamiento del
ecosistema que incluye las dindmicas de nutrientes (Pérez-Ruzafa et al., 2002; Garcia-Pintado
et al., 2007), de zooplancton (Gilabert et al., 2001) e ictioplancton (Pérez-Ruzafa et al., 2004,
Quispe, 2014), de fitoplancton (Ros & Miracle, 1984; Mercado et al., 2021; Quaissa et al.,
2023), ictiofauna (Pérez-Ruzafa et al., 2006; Verdiell-Cubedo et al., 2006, 2007, 2012, 20133, b;
Guerrero-Gomez et al., 2022; Almeida et al., 2023; Zamora-Ldpez et al., 2023) o de vegetacion
bentdnica e interacciones fanerégamas-algas (Pérez-Ruzafa et al., 1989, 2012; Terrados & Ros,
1991) entre otras (ver Pérez-Ruzafa & Marcos (2016) para una recopilacidon de los trabajos

publicados a esa fecha).

La existencia de una serie de datos prolongada y de un corpus literario consolidado permite, a
lo largo de esta tesis doctoral, abordar incdgnitas relacionadas con la dindmica de los
escifozoos a diferentes escalas temporales y espaciales, disminuyendo la incertidumbre
asociada a lagunas de conocimiento en los ecosistemas objeto de estudio. Los objetivos de esta
tesis doctoral, pormenorizados en el Capitulo 3, se centran en la caracterizacion de los ciclos de
vida de las especies de escifozoos presentes en el ecosistema lagunar, los efectos que los
procesos de eutrofizacion y cambio climatico puedan ejercer sobre estos ciclos de vida y la
busqueda de patrones extrapolables de pequefia a gran escala espacial tales como Ia
identificacién de caracteristicas de las especies y los habitats donde ocurren las proliferaciones

o los mecanismos de dispersion de las medusas verdaderas.
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Capitulo 2: El Mar Menor como modelo de estudio de las

proliferaciones de escifozoos

El Mar Menor es una laguna costera hipersalina de 136.1 km? de extensién y 4.4 m de
profundidad media situada en la Comunidad Auténoma de la Regién de Murcia, en el sureste
de Espaiia (Figura 2.1). Aunque actualmente se trata de un mar interior, hace 10 millones de
afios era una gran bahia abierta al Mar Mediterraneo en la que la deposiciéon de sedimentos
sobre islotes y promontorios volcanicos termind conectandolos en una flecha litoral conocida
actualmente como La Manga (Montenat, 1977; Lillo, 1981). EIl Mar Menor alcanza su
configuracidn actual hace 1000 afos (Pérez-Ruzafa et al., 1987), reflejdndose su formacion en
las cinco islas interiores de origen volcanico: la isla Perdiguera, la del Barén o Mayor, la del
Sujeto, la Redonda y la del Ciervo, y en Isla Grosa, en la cara mediterrdanea de La Manga (Figura

2.1).
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Figura 2.1. Localizacion geografica del Mar Menor con indicacién de las islas e islotes interiores y
exteriores y los canales de comunicacion de la laguna con el Mediterraneo.
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Al igual que el resto de las lagunas costeras, el Mar Menor es un ecosistema de transicion
maritimo-terrestre, con influencias de los ecosistemas de ambas partes, pero imponiendo
restricciones a los flujos de agua y de organismos desde el mar abierto (Kjerfve, 1994; Pérez-
Ruzafa et al., 2011; Pérez-Ruzafa & Marcos, 2016). Ademds, estas lagunas costeras son
ecosistemas dinamicos que cambian de forma y tamafio debido a procesos naturales (De Wit,
2011) que en el Mar Menor se ejemplifican por medio de la apertura y cierre de sus
comunicaciones con el Mediterrdneo denominadas “golas”. Estas golas son canales, de origen
natural o artificial, expuestos a un régimen de deposicién y retirada de sedimentos que
permiten el intercambio de agua y el transito de organismos entre las dos masas de agua. Los
canales, por tanto, atraviesan el cordén dunar de la flecha litoral de La Manga. Actualmente, en
el Mar Menor, de norte a sur, aparecen las golas de las Encafiizadas (< 1 m de profundidad), El
Estacio (£ 1 m antes de la década de 1970, 5 m después) y Marchamalo (< 1 m) (Figura 2.2).
Dentro del Mar Menor, debido a la lenta tasa de renovacion de agua impuesta por los canales,
las corrientes estan dirigidas fundamentalmente por el viento, mientras que el efecto de Ia
marea es practicamente nulo (por debajo de 1 mm/s) (De Pascalis et al., 2012; Garcia-Oliva et
al., 2018). La restriccion en el intercambio de agua genera unos importantes gradientes
fisicoquimicos que, junto con la escasa profundidad y la gran irradiancia incidente, dotan a este
ecosistema, tal y como ocurre en la mayoria de las lagunas costeras, de una gran productividad
de la que numerosas especies se aprovechan al utilizarla de guarderia (Kennish & Paerl, 2010;
Verdiell-Cubedo et al., 2012; Cloern et al., 2016; Pérez-Ruzafa et al., 2019b, 2020b). Esto
convierte a las lagunas costeras en general, y al Mar Menor en particular, en ecosistemas de un
gran interés ecoldgico, a lo que se suma el interés cultural y socioeconémico y los beneficios
que los servicios ecosistémicos producen sobre la poblacién (De Groot et al., 2012; Marcos et

al., 2019; Pérez-Ruzafa et al., 2020a).
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Figura 2.2. Canales de comunicacion entre el Mar Menor y el Mar Mediterraneo en el afio 1956. a)
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2.1 Contexto histdrico

2.1.1 Primeros poblamientos y actividades tradicionales: pesca, mineria y agricultura de

secano (2500 a.C. - 1950 d.C.)

El primer fésil de hominido, cuya especie no ha sido identificada, en las inmediaciones del Mar
Menor corresponde con una falange datada hace aproximadamente 850000 afios (Mufioz
Murcia, 2021). El hallazgo de estos restos, que corresponde con uno de los registros hominidos
mds antiguos de Europa, presenta una discontinuidad cronoldgica de 700000 afios con
respecto a los siguientes restos hominidos encontrados en la region, los cudles se datan hace
130000 afios. Este registro si se ve continuado en el tiempo y se han encontrado restos
dispersos de hasta 10000 afios de antigiiedad. Sin embargo, la ausencia de conchas u otros
restos malacolégicos sugiere que la interaccion con el litoral por parte de estos hominidos era
escasa (Mufoz Murcia, 2021). No podemos, por tanto, hablar de un comportamiento
sedentario y del establecimiento de asentamientos en la ribera del Mar Menor hasta el afio
2750 a.C., momento en el que se tiene evidencia de un asentamiento, denominado de Las
Amoladeras, en el comienzo de La Manga (Lillo, 1981; Pérez-Ruzafa et al., 1987; Mufioz Murcia,
2021). Los emplazamientos litorales de la época tenian pequeiia extension ya que el litoral
marmenorense se encontraba rodeado en aquella época por bosques frondosos de pinos,
encinas, robles y tejos que daban cobijo a grandes carnivoros y que dificultaban el
establecimiento de grandes poblaciones (Ledén & Bellido, 2016; Fundacion Integra, 2021).
Posteriormente, esta ubicacion geografica ha registrado el paso de las civilizaciones fenicia,
griega y tiria, las cuales establecieron relaciones comerciales con los pobladores iberos,
comenzando a desarrollarse la actividad minera en las sierras del sur de la laguna en direccion

a la actual ciudad de Cartagena.

Estas tres civilizaciones no llegaron a asentarse en el litoral marmenorense y no seria hasta la
llegada de los cartagineses (s. VI a.C.) y posterior conquista y dominacion romana (s. Il a.C. —s.
IV d.C.) cuando comenzaria a realizarse una explotacion importante de los recursos de la zona
(Lillo, 1981; Pérez-Ruzafa et al., 1987). Durante esa época, el Mar Menor contaba con una
profundidad superior a la actual, habiendo podido las grandes naves romanas navegar en la
albufera. Con la llegada de los romanos se intensificd la actividad minera en las zonas
circundantes y comenzo la actividad salinera en la zona norte de la laguna, mantenida hasta la
actualidad en las denominadas «Salinas de San Pedro». Entre los s. VIl y s. XllIl la zona estuvo

dominada por la poblacién arabe y, en la época andalusi, se construyeron, en el norte de la
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laguna, las Encafizadas, un sistema de pesca a base de cafas y estacas que continla
utilizdndose actualmente junto con la langostinera y las morunas (Lillo, 1981; Leén & Bellido,

2016).

La conquista cristiana durante el reinado de Alfonso X fue continuada con una repoblacién de
la zona que proseguiria hasta el siglo XVI. Durante este periodo de repoblacion cristiana, la
pirateria berberisca hostigaria a los nuevos pobladores y los forzaria a trasladarse a zonas
interiores (Torres Fontes, 1976; Martinez & Molina Molina, 2021). En el siglo XVI, durante los
reinados de Carlos | de Espafia y, fundamentalmente, de Felipe Il, la pirateria, que se
incrementé exponencialmente, aprovechaba los canales o “golas” para la entrada al Mar
Menor y los bosques para ocultarse, forzando al monarca a ordenar una deforestacion de la
Manga y la construccion de tres torres de ahumada (Torres Fontes, 1976; Fundacién Integra,
2021). Estas deforestaciones, acompafadas de roturaciones del terreno, continuaron durante
los siglos XVII y XVIII, aumentando las tasas de sedimentacidon en el Mar Menor (Pérez-Ruzafa
et al.,, 1987). Ademas, se vieron acompanadas por los vertidos de una creciente actividad

minera, los cudles prosiguieron hasta el afio 1950 (Pérez-Ruzafa et al., 1987, 2023).

Durante el s. XIX el Mar Menor comenzé a configurarse como destino turistico v,
paulatinamente, aumentd el area dedicada al cultivo de secano, asi como las perforaciones
para la construccién de pozos para la extraccion de agua (Pérez-Ruzafa et al., 1987; Ledén &
Bellido, 2016). En el afio 1900, la poblacién en los tres nucleos principales, Torre Pacheco, San
Javier y San Pedro del Pinatar, era de unos 15000 habitantes, manteniéndose relativamente
estable hasta el afio 1950 (Pérez-Ruzafa et al., 1987; Romero-Diaz et al., 2017). A pesar de
estos de poblamientos y las industrias desarrolladas en la zona (agricola, pesquera, turistica), y
exceptuando las descargas mineras, el funcionamiento del Mar Menor con anterioridad a la
segunda mitad del s. XX se encontraba dirigido principalmente por factores naturales (Pérez-

Ruzafa et al., 1987).

2.1.2 Desarrollo urbanistico, modificaciones costeras y cambio del régimen agrario (1950-

actualidad)

Las presiones antrépicas sobre el Mar Menor aumentaron de forma considerable durante la
segunda mitad del siglo XX y, actualmente, ejercen un forzamiento significativo sobre la laguna.
Estas presiones incluyen modificaciones de los canales de comunicacion con el Mar
Mediterraneo, el cambio del régimen agrario de secano a regadio, la urbanizacidn y la creacién
de playas. En este capitulo se han construido las figuras que representan las modificaciones

principales a partir de las ortoimagenes de 1956, 1981, 2004 y 2022 disponibles en el Sistema
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de Informacion Territorial de la Regién de Murcia (SITMURCIA;

https://sitmurcia.carm.es/web/sitmurcia/cartografia-ortofotomapas-topograficos).

Modificacion de la comunicacidon entre el Mar Menor y el Mar Mediterraneo

En la ribera externa, las modificaciones de los canales de comunicacién entre el Mar Menor y el
Mar Mediterraneo tuvieron lugar principalmente durante las décadas de 1960 y 1970. En ese
periodo de tiempo, en Las Encanizadas se construyo el canal de Veneziola, con un islote interno
que se utiliza como fondeadero de embarcaciones (Figura 2.3). El canal de El Estacio fue
ensanchado y dragado durante la década de 1970 para la construccién de un puerto deportivo
y un canal que permitiera la navegacién entre el Mar Menor y el Mar Mediterraneo (Figura
2.4). Igualmente, el calado del canal de Marchamalo se aumentd para permitir el paso de
embarcaciones con poca obra viva (Figura 2.5). Es destacable que todas las modificaciones que
se realizan sobre el calado de los canales conllevan una modificacién de la tasa de renovacion
de agua y sobre las caracteristicas fisicoquimicas y bioldgicas de la laguna costera (Garcia-Oliva

etal., 2018).
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e

Figura 2.3. Evolucidon de Las Encafiizadas en La Manga del Mar Menor a lo largo del tiempo. a) 1956, b)

1981, c) 2004 y d) 2022.

La modificacion mas importante, en términos de funcionamiento ecoldgico, fue el dragado y

ensanchamiento del canal de El Estacio (Figura 2.4). Esta modificacién aumenté la conexion
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entre el Mar Menor y el Mar Mediterrdneo, incrementando el volumen de agua intercambiado
(entradas mas salidas) desde 8.1 x 108 m® en 1970 hasta 21.8 x 108 m3 en 2010, y reduciendo el
tiempo de residencia en el Mar Menor en alrededor de 5 meses. Al mismo tiempo, las
condiciones de salinidad y temperatura (fundamentalmente las minimas) se suavizaron (Tabla

2.1).

Las reducciones de temperatura y salinidad debido a estas transformaciones han permitido, en
las ultimas décadas, la colonizacion de la laguna por parte de numerosas especies aldctonas
entre las que se incluyen algas (Caulerpa prolifera (Forsskal) J.V.Lamouroux, 1809) (Pérez-
Ruzafa et al., 1991, 2012), anélidos (Branchiomma boholense (Grube, 1878) y Timarete
caribous (Grube, 1959)) (Roman et al., 2009; Sala-Mirete et al., 2023), o artépodos (Callinectes
sapidus Rathbun, 1896) (Fuentes et al., 2019). Dentro del zooplancton gelatinoso, se pueden
destacar las colonizaciones del ctenéforo Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 1865 (Marambio et al.,
2013), del hidrozoo Olindias muelleri Haeckel, 1879 (Kousteni et al., 2021) y de los escifozoos
Cotylorhiza tuberculata (Macri, 1778), Rhizostoma pulmo (Macri, 1778) y Phyllorhiza punctata
von Lendenfeld, 1884 (Pérez-Ruzafa, 1996, 1997; Fernandez-Alias et al., 2020; Capitulo 7). Estas
especies han cambiado la ecologia del Mar Menor reduciendo la dominancia de las autdctonas

por competicidon o depredacién (Pérez-Ruzafa et al., 2002, 2012).
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Figura 2.4. Evolucion de la gola de El Estacio a lo largo del tiempo. a) 1956, b) 1981, c) 2004 y d) 2022.
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Tabla 2.1. Condiciones hidrograficas del Mar Menor antes (1970) y después (1980 y posteriores) del
ensanche del canal de El Estacio (recopiladas de Pérez-Ruzafa et al., 1987, 1991, 2004, 2019a; Ghezzo et
al., 2014; datos originales). Las salinidades minimas pueden ser puntuales, en la desembocadura de las
ramblas, con posterioridad a una lluvia torrencial.

1970 1971- 1973 1979 1980 1981 1988 1997 2010 | 2014 2017 2020
1972
Salida de 3.6 6.1 6.4 10.7
agua al
Mediterrane
0 (108 m3)
Entrada de 4.5 7.2 7.3 11.1
agua del
Mediterrane
0 (108 m3)
Tiempo de 1.28 0.81 0.79 0.87 0.87 0.87
residencia
(afio)
Rango 7.5- 7.5- 6.0- 10.0- 12.0- 12.0- 12.0- 11.9- 10.68 9.4- 11.2-
térmico (°C) 29.0 29.0 30.0 27.0 27.5 27.5 30.5 29.7 |-30.1 31.3 31.3
Salinidad 48.5- 44.83- | 47.13- | 43.17- 43.0- 42.75 42.0- 31.8- 38.01 38- 39.54- | 35.37-
(min-max) 53.4 52.47 52.93 45.19 46.0 -46.70 45.0 46.87 |-47.11 51 46.54 43.99

Urbanizacidn y creacidn de playas

El turismo en el litoral del Mar Menor tuvo su inicio en la década de 1950 con la construccidn
de las primeras urbanizaciones en la ribera interna, algo que continuaria en la década de 1960
en La Manga y que se acentuaria en todo el perimetro del Mar Menor a partir de 1990 (Pérez-
Ruzafa et al., 1987, Romero-Diaz et al., 2017). Junto con la construccion de viviendas
vacacionales (Figuras 2.5, 2.6, y 2.7) también se di6 un aumento demografico pasando de
15000 habitantes entre los municipios de Torre Pacheco, San Javier y San Pedro del Pinatar en
1950 (Pérez-Ruzafa et al., 1987; Romero-Diaz et al., 2017) a 56000 en 1996 y 117000 en 2022
(Figura 2.8; el censo incluye a Los Alcazares, fundado en 1983 a partir de segregaciones de San

Javier y Torre Pacheco).

Desde la década de 1970, la poblacidn residente constituye una minoria durante el periodo
vacacional, recibiendo en esa década San Pedro del Pinatar, San Javier y Torre Pacheco en
conjunto 200000 visitantes (Pérez-Ruzafa et al., 1987), lo que ha ido aumentando anualmente
dando lugar a que, en el afio 2011, el porcentaje de viviendas principales representara
Unicamente entre un minimo de 27.9% (Los Alcazares) y un maximo de 52.7% (Torre Pacheco)
(Figura 2.8; Romero-Diaz et al., 2017). Como respuesta a las demandas de esta poblacion
visitante se han realizado numerosas modificaciones en las playas entre las que se puede
destacar la construccion del puerto Tomds Maestre en el canal de El Estacio y la planificacidn,
nunca finalizada, del Puerto Mayor en la cara externa de ese canal (Figura 2.4), la construccion,

y posterior desmantelamiento, de una carretera entre La Manga y la isla del Ciervo (Figura 2.5),
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la construccidon de los puertos deportivos de Puerto Bello, Club Nautico Dos Mares (Figura 2.5),
Lo Pagan (Figura 2.6), Los Alcazares (Figura 2.7), Los Nietos, Islas Menores y Mar de Cristal
(Figura 2.9) entre otros, los terrenos ganados al mar mediante el vertido de arena para la
creacion de playas y paseos maritimos (Figura 2.6) y el desvio de la desembocadura de la

rambla de El Albujdn para la construccién de la urbanizacién de Bahia Bella (Figura 2.7).

Estas modificaciones han supuesto un aumento en la disponibilidad de sustrato sélido, un
aumento en las tasas de sedimentacidon y la disminucidn de la profundidad maxima del Mar
Menor (Pérez-Ruzafa et al., 1987). Al comenzar el desarrollo turistico del perimetro interno del
Mar Menor todavia no se habian construido las plantas de tratamiento de agua y esto derivaba
en la entrada de nutrientes, principalmente en forma de iones de fosfato, procedentes de
fuentes urbanas (Pérez-Ruzafa et al., 2002) y, aunque las entradas se ven disminuidas por la
construccion de la red de alcantarillado, los nucleos urbanos contindan relacionandose con las

descargas de este nutriente (Garcia-Pintado et al., 2007).
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Figura 2.5. Evolucion de la gola de Marchamalo y la isla del Ciervo a lo largo del tiempo. a) 1956, b) 1981,
c) 2004 y d) 2022.
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Figura 2.6. Evolucion urbanistica de los términos municipales de San Javier (ribera interna) y San Pedro
del Pinatar a lo largo del tiempo. a) 1956, b) 1981, c) 2004 y d) 2022.
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Figura 2.7. Evolucién a lo largo del tiempo de la rambla de El Albujon y del término municipal de Los
Alcazares. La flecha blanca indica la posicidn de la desembocadura. a) 1956, b) 1981, c) 2004 y d) 2022.
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Figura 2.8. a) Evolucion demografica de las poblaciones litorales del Mar Menor. b) Porcentaje de
viviendas principales y totales en el afio 2011 en las poblaciones litorales del Mar Menor. Elaborado a
partir de datos del Instituto Nacional de Estadistica.

Cambio de régimen agrario

El régimen agrario de la cuenca vertiente del Mar Menor, fundamentalmente en el area
denominada como “Campo de Cartagena”, ha modificado su actividad y extensién fuertemente
desde la década de 1980 (Figuras 2.7 y 2.9). En la década de 1980-1990, el 82.5% del terreno
cultivado correspondia a secano y el 17.5% a regadio, mientras que en la de 2000-2009, el
regadio ya ocupaba el 71.4% del terreno cultivado, y en 2017 este alcanzaba el 85% (MITECO,
2019). Las modificaciones de los usos agrarios y de la superficie cultivada han afectado tanto al
nivel como a la calidad de las aguas del acuifero subterraneo (Garcia-Ardstegui, 2018; Garcia-
Martinez, 2020) y han incrementado la entrada de nutrientes, fundamentalmente en forma de

nitratos, al Mar Menor (Pérez-Ruzafa et al., 2002; Garcia-Pintado et al., 2007). Estas entradas
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de nutrientes resultan en el comienzo de un proceso de eutrofizacién que se ha desarrollado
desde los afios 80 hasta la actualidad y para el que se estudiard el papel que juegan los

escifozoos a lo largo de los capitulos siguientes de esta tesis doctoral.

Figura 2.9. Evolucidn de la zona limitrofe entre Campo de Cartagena y el Mar Menor. a) 1956, b) 1981, c)
2004 y d) 2022.

2.2 Respuesta ecosistémica, proliferaciones de escifozoos, crisis distréficas e

instauracion de un sistema de monitorizacion en el Mar Menor

Las presiones antrdpicas descritas anteriormente han modificado el estado ecoldgico del Mar
Menor. En los primeros registros de fauna de la laguna, la medusa luna Aurelia solida Browne,
1905 (ver Capitulo 4), referida en los mismos como Aurelia aurita (Linnaeus, 1768), aparece
como la Unica especie de escifozoo presente en el ecosistema (Pérez-Ruzafa, 1989). Esta
especie, presente fundamentalmente durante el invierno y la primavera en bajas
concentraciones y con una picadura no urticante no suponia ninguna interferencia para las
actividades desarrolladas en el entorno. Sin embargo, el dragado y ensanchamiento del canal
de El Estacio para la construcciéon de un puerto comercial entre el Mediterraneo y el Mar
Menor durante la década de 1970 incrementd el intercambio entre ambas masas de agua y

supuso una suavizacion de las condiciones ambientales en la laguna. Las temperaturas minimas
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de invierno aumentaron y las maximas veraniegas disminuyeron, el rango de salinidades se
estreché desde los 44.8-52.9 hasta los 43-45 y el tiempo de renovacién de las aguas se redujo
hasta los 10 meses aproximadamente (Tabla 2.1; Pérez-Ruzafa, 1989; Pérez-Ruzafa et al., 1991;
Garcia-Oliva et al., 2018). Estos factores contribuyeron a la colonizacién del ecosistema por
parte de los escifozoos C. tuberculata, conocida como medusa huevo frito, y R. pulmo o
aguamala. R. pulmo fue detectada por primera vez en el Mar Menor en 1979 y C. tuberculata
en 1980, pero durante la década de 1980 sus registros fueron anecddticos y se las consideraba
visitantes marinos frecuentes (Pérez-Ruzafa, 1989). Sin embargo, el cambio en el régimen
agrario y el vertido masivo de nutrientes al ecosistema provocé, en el aio 1993, la aparicién de
la primera proliferacion masiva de estas especies como respuesta a un incipiente proceso de
eutrofizacion que se agravaria en las décadas posteriores (Pérez-Ruzafa, 1996; Pérez-Ruzafa et
al., 2002). Las proliferaciones masivas de escifozoos preocuparon a la poblacién y autoridades
locales, llevando a la realizacidn de un estudio preliminar (Pérez-Ruzafa, 1996) que derivaria en
el nacimiento del sistema de monitorizacién del Mar Menor en el afio 1997 (Pérez-Ruzafa,
1997), el cudl ha operado en diferentes periodos hasta la actualidad. Como se desarrollard en
los capitulos posteriores, el proceso de eutrofizacién no termina con las proliferaciones
masivas de escifozoos, sino que el ecosistema se encamina hacia un estado de delicado
balance ecolégico donde las modificaciones en el patron de proliferaciones y el
desencadenamiento de crisis distréficas producen mortandades masivas de organismos

(Capitulos 6y 7).

2.3 Sistema de monitorizacion del Mar Menor

El sistema de monitorizaciéon del Mar Menor ha operado en diferentes periodos desde 1997
hasta la actualidad realizando un seguimiento de los parametros bioldgicos y fisicoquimicos de
la laguna salada con una frecuencia y periodicidad de campafia variable a lo largo de las
diferentes etapas. El nUmero de estaciones también se ha incrementado a lo largo de los afios,
comenzando con 20 estaciones en el interior del Mar Menor, separadas menos de 2 km una de
la otra en el afio 1997. A las estaciones iniciales se afiadieron 8 en el afio 2009: 3 en el Mar
Menor, en la cara interna de los canales de comunicacién entre la laguna y el Mediterraneo, y 5
en el Mediterraneo: 3 en la cara externa de los canales, una al norte de La Manga, frente al
puerto de San Pedro, y otra en Cabo Palos. La configuracién actual del sistema de
monitorizacién se completdé en el afio 2017 con la adicion de 3 estaciones en la
desembocadura de las ramblas de la ribera interna del Mar Menor (Figura 2.10). Para los
analisis estadisticos de los capitulos posteriores se ha dividido el Mar Menor en cinco zonas

(21-75), cada una subdividida en dos sectores (s1-s10) de dos estaciones.
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Figura 2.10. Estaciones del sistema de monitorizacion del Mar Menor, sectorizacidn (Z: Zona, s: sector) y
corrientes principales. Los puntos rojos indican las estaciones iniciales del sistema de monitorizacion
(1997). Los pentagonos amarillos indican las estaciones adicionadas en 2009 y los cuadrados verdes las
afadidas en el afio 2017. La estrella roja indica la localizacion de la estacion meteoroldgica de la AEMET.
Las flechas corresponden con las corrientes dominantes en el Mar Menor determinadas por modelado
oceanografico (Garcia-Oliva et al., 2018; Fernandez-Alias et al., 2020).

Dentro de los parametros bioldgicos se han monitorizado las fases medusa y éfira de las
diferentes especies de escifozoos, el zooplancton y la concentracién de clorofila a. En los
parametros fisicoquimicos se han venido midiendo la temperatura, salinidad, oxigeno disuelto,
los sélidos en suspensidn y la concentracién de los nutrientes nitrato (NOs’), nitrito (NO3),
amonio (NHs'), fosfato (POs*) y silicato (SiOs*). Los diferentes periodos de seguimiento,
parametros monitorizados, estaciones y periodicidad de monitoreo de cada variable se
encuentran pormenorizados en la Tabla 2.2. Todas las variables se recolectaron en cada

estacion y ocasion de muestreo salvo las excepciones indicadas en la Tabla 2.2.

La abundancia de la fase medusa de los escifozoos se ha calculado por medio de censos
visuales realizados por dos operadores, situados en bandas opuestas de la embarcacién,

durante un periodo de 5 minutos navegando linealmente a una velocidad de 1.5 a 2.5 nudos. El
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volumen de agua muestreado se calcula como la funcidon de volumen de un prisma (base x
altura x ancho) donde la base es la distancia navegada, el ancho se fijaen 5 my la altura es la
maxima visibilidad vertical a la que pueden distinguirse las especies y sus tallas,
estableciéndose el maximo en 2 m y siendo este valor inferior si estd limitado por la batimetria
o la transparencia del agua medida con un disco Secchi. Cada observador muestrea el volumen
de agua de un prisma de base triangular, y de la adicidn, tanto de volimenes como de
ejemplares censados, se obtiene el numero de individuos en el volumen de agua de un prisma
de base rectangular (Figura 2.11). Los individuos censados se clasifican por especies y clases de
talla. En el afio 1997 las clases de talla se establecieron en intervalos de 5 cm, entre 0 y 45 cm,
para las tres especies de escifozoo presentes en el Mar Menor. En los siguientes periodos de
monitorizacion, se fijaron 4 intervalos de clases de talla para cada especie, de 10 cm en los
casos de C. tuberculata y R. pulmo (0-10 cm, 10-20 cm, 20-30 cm, >30 cm) y de 5 cm en el caso
de A. solida (0-5 cm, 5-10 cm, 10-15 cm, >15 cm). Las abundancias de la fase medusa de los

escifozoos se estandarizan en individuos/100 m3.

Figura 2.11. Metodologia de censo visual de la fase medusa de los escifozoos en el Mar Menor.

El ictioplancton y las éfiras se han recolectado mediante arrastres horizontales sub-
superficiales, entre 0.5 y 2 m de profundidad, de una red de plancton (FAO Standard, 50 cm de
didmetro de boca, 500 um de luz de malla) equipada con un flujometro digital (General

Oceanics 2030) durante 7 minutos a una velocidad de 1.5 a 2.5 nudos (=90 m? de volumen de
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agua filtrada en cada arrastre). Las muestras de zooplancton se fijan inmediatamente tras su
recoleccion con formalina-agua de mar (3% v/v). Una vez en el laboratorio, el ictioplancton se
identifica al menor nivel taxondmico posible siguiendo las referencias de Kendall et al. (1984) y
las éfiras se identifican a nivel de especie siguiendo las indicaciones de Mayer (1910) y Russell

(1970). Las abundancias de ictioplancton y éfiras se estandarizan en individuos/100 m3,

Los datos ambientales (temperatura, salinidad, clorofila a y oxigeno disuelto) fueron medidos
por medio de perfiles de bajada con una sonda multiparamétrica WTW Multiline F/Set3 con
anterioridad a 2016 y, desde entonces, con una sonda multiparamétrica YSI EXO2. Con efectos
de representacioén de las variables, y en determinados andlisis que se desarrollaran en capitulos
posteriores de esta tesis, los perfiles verticales se subdividen en superficie (1.8 m superiores de
la columna de agua) y fondo (0.5 m desde el fondo de cada punto de muestreo). Salvo
indicacion contraria, los andlisis realizados en esta tesis doctoral utilizan los datos superficiales.
La sonda multiparamétrica se ha calibrado con una periodicidad trimestral. El sensor de
medicion de clorofila a detecta fluorescencia y, para prevenir la interpretacién de artefactos
como picos de concentracion de clorofila a, los datos recopilados se contrastan frente a 10
muestras, recogidas en la misma localizacién y fecha que las medidas de la sonda (Estaciones
EO2, EO5, EO5’, E09, EQY’, E10, E12’, E13, E18, CP y SPP), analizadas por el método fluorimétrico

tradicional descrito en Parsons et al. (1984).

En cada estacion y ocasion de muestro se recogieron muestras de agua, mediante bombeo
desde 1-1.5m de profundidad, para el analisis de material en suspension y nutrientes. Las
muestras para la medida de materiales en suspensidn se recogen en botellas de plastico de 250
ml y se almacenan a temperatura ambiente hasta su medicién en el laboratorio. Las muestras
para los andlisis de nutrientes se recogen en viales de 10 ml, conservados a bordo a 4 °Cy

preservados, al llegar al laboratorio, a -28 °C hasta su analisis.

Los sélidos en suspension (g/l) se calculan como la diferencia de peso entre un filtro de 1,2
micras de tamafio de poro, previamente secado durante 24 h a 100 °C, y el mismo filtro tras
circular 100 ml de agua de mar por él y con posterioridad a un segundo secado de 24 h a 100
°C. La concentracién de nutrientes se determina por medio de los métodos colorimétricos en el
caso del nitrato (NO3’), nitrito (NO;’), fosfato (POs*) y silicato (SiOs*) y fluorimétricos en el caso
del amonio (NH4*), todos ellos descritos en Parsons et al. (1984), utilizando los
autoanalizadores SYSTEA uMAC-1000 y SEAL Autoanalyzer 3, este ultimo equipado con un

detector de fluorescencia ‘JASCO Fluorescence detector FP-2020 Plus’.
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Los datos recopilados por el grupo de investigacion se complementan con los datos
meteoroldgicos recogidos por la Agencia Estatal de Meteorologia (AEMET) en la estacion de
San Javier. Estos datos, con régimen horario, incluyen velocidad y direccidn del viento,
evaporacion, humedad relativa, radiacién directa, global y difusa, precipitacién, nubosidad,
temperatura y presidon atmosférica.

Tabla 2.2. Periodos de monitorizacién del Mar Menor, periodicidad de muestreo de cada variable y

estaciones de muestreo. Los superindices indican las variables muestreadas (ver leyenda en el pie de
tabla).

Periodo Fase Ictioplancton Sonda Nutrientes Sdlidos en Estaciones
Medusa + Efiras suspension
Febrero Semanal Semanal Semanal? Semanal® Semanal 1-20
1997 -
Noviembre
1997
Diciembre Sin datos Semanal Semanal? Semanal® Semanal 1-20
1997
Enero 1998 Sin datos Sin datos Sin datos Sin datos Sin datos
— Abril 2002
Mayo 2002 Sin datos Sin datos Quincenal® Quincenal®  Sin datos 1-20
- Mayo
2003
Junio 2003 Sin datos Sin datos Sin datos Sin datos Sin datos
- Enero
2006
Febrero Sin datos Mensual Mensual? Mensual® Mensual 1-20
2006 — Julio
2006
Agosto Mensual Mensual Mensual? Mensual® Mensual 1-20
2006 -
Noviembre
2006
Noviembre Mensual Mensual Mensual? Mensual® Mensual 1-20
2006 -
Enero 2009
Febrero Mensual* Mensual Mensual? Mensual® Mensual 1-20, ES1,
2009 - ES2, EN1,
Diciembre EN2, MA1,
2009 MAZ2, SPP, CP
Enero 2010 Mensual* Mensual Mensual? Mensual® Mensual 1-20, ES1,
—  Febrero ES2, EN1,
2012 EN2, MA1,
MAZ2, SPP, CP

Febrero Mensual Mensual Mensual? Mensual® Mensual 1-20
2012 -
Junio 2012
Julio 2012 — Mensual Mensual Mensual? Sin datos Mensual 1-20
Diciembre
2012
Enero 2013 Sin datos Sin datos 11/09/13*> 03/05/13°¢ Ene — Sep 1-20
- Mayo 26/02/16> 06/06/13¢ 2013,
2016 24/07/13¢ mensual.

11/09/13¢ 26/02/16

26/02/16°
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Tabla 2.2. (Continuacién)

Junio y julio  Sin datos
2016

Agosto Quincenal*
2016 — Abril

2017

Mayo 2017 Quincenal*
—Julio 2020

Agosto Quincenal
2020 -

actualidad

Mensual

Mensual

Mensual**

Mensual**

Mensual?

Mensual?

Mensual?

Mensual?

Mensual‘

Mensual¢

Mensual‘

Mensual¢

Mensual

Mensual

Mensual 1-20, ES1,
ES2, EN1,
EN2, MA1,

MA2, SPP, CP

Mensual 1-20, ES1,

ES2, ENZ,
EN2,  MAL,
MA2, SPP, CP
120, 5, 9,
12’ ES1, ES2,
EN1,  EN2,
MA1, MA2,
SPP, CP

120, 5, 9,
12’ ES1, ES2,
EN1,  EN2,
MA1, MA2,
SPP, CP

! temperatura, salinidad y clorofila a; 2 temperatura, salinidad, clorofila a y oxigeno disuelto.
2 pitrato, nitrito, amonio y fosfato; ® nitrato, nitrito y fosfato; ° nitrato, nitrito, amonio, fosfato y silicato.
* No se realizan censos visuales en las estaciones de conectividad.

** No se realizan arrastres de red en las estaciones costeras (5’, 9"y 12’).
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Capitulo 3: Objetivos

‘ Objetivo 1: Determinar la especie de Aurelia existente en el Mar Menor

La medusa luna, citada como A. aurita por Pérez-Ruzafa (1989), es la Unica especie de escifozoo
estimada autdctona del Mar Menor. Esta especie ha sido tradicionalmente considerada
cosmopolita (Mayer, 1910; Lucas, 2001). Sin embargo, la variabilidad genética encontrada en
los analisis filogenéticos de Dawson & Martin (2001) entre los ejemplares previamente
identificados a nivel taxondmico como A. aurita indica que estos pertenecen a un complejo
taxondmico formado por varias especies. Debido a lo anterior, los trabajos del género Aurelia
en aquellas localizaciones donde no se haya determinado la especie, deberian acompafiarse
del analisis genético de los individuos. Ademds, el caracter autéctono de la medusa luna en el
Mar Menor difiere de la interpretacion actual de la biogeografia del género en el mar
Mediterraneo (Dawson et al., 2005; Scorrano et al., 2017), donde existen discrepancias entre
la consideracidon como especies invasoras de algunas de las especies de Aurelia que habitan
este mar. La determinacion de la especie de Aurelia presente en el Mar Menor se subdivide en

tres objetivos especificos:

- Determinar genéticamente la especie de Aurelia presente en el Mar Menor.

- Comprobar el origen filogeografico de la especie de medusa luna del Mar Menor en el
contexto de las demas especies presentes en el Mediterrdneo.

- Elaborar una hipdtesis que explique la distribucion actual de las especies que abarca el

género Aurelia desde la aparicidén del antecesor comun a ellas.
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Objetivo 2: Establecer un sistema de referencia de la biologia y dinamica poblacional
de las tres especies de escifozoos residentes en el Mar Menor: Aurelia solida Browne,

1905, Cotylorhiza tuberculata (Macri, 1778) y Rhizostoma pulmo (Macri, 1778)

El conocimiento sobre los estados de referencia es, habitualmente, uno de los factores
limitantes para el andlisis de los cambios derivados de las acciones antrépicas, de manejo y los
inducidos por el cambio climatico. En el Mar Menor, la existencia de un sistema de
monitorizacién que ha operado en diferentes periodos desde su lanzamiento en 1997 (Pérez-
Ruzafa et al., 2019a; Fernandez-Alias et al., 2023a) permite el estudio de la biologia y dindmica
poblacional de los escifozoos antes de que el proceso de eutrofizacién desembocase en el
colapso de las poblaciones y el desencadenamiento de crisis troficas (Pérez-Ruzafa et al.,
2019a; Ferndndez-Alias et al., 2022, 2023a). El objetivo del establecimiento del sistema de
referencia sobre la biologia y dindmica poblacional de los escifozoos en el Mar Menor se

subdivide en los siguientes objetivos especificos:

- Analizar la distribuciéon espaciotemporal y la dinamica de las tres especies de
escifozoos estudiadas en el afio 1997, al inicio del proceso de eutrofizacion.

- Estudiar los factores ambientales que condicionan la distribucién espaciotemporal y la
dindmica de los escifozoos estudiados.

- Calcular los parametros de crecimiento, mortalidad y supervivencia de A. solida, R.

pulmo y C. tuberculata.
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Objetivo 3: Analizar el efecto del cambio climatico y la eutrofizacion sobre la biologia
y la dindmica poblacional de Aurelia solida Browne, 1905, Cotylorhiza tuberculata
(Macri, 1778) y Rhizostoma pulmo (Macri, 1778), y su respuesta durante el desarrollo

del proceso de eutrofizaciéon del Mar Menor

Las series temporales de larga duracién, necesarias para el estudio de los efectos derivados del
cambio climatico o de impactos antrépicos mas locales como puede ser la eutrofizacién, se
encuentran muy limitadas en el caso del zooplancton gelatinoso (Brotz et al., 2012; Condon et
al., 2013). Esto podria deberse a que las interferencias producidas por estos organismos con
industrias humanas como la pesquera o la turistica (Purcell et al., 2007, 2013; Richardson et al.,
2009) han llevado a evitar las zonas en las que se encuentran presentes o a que el pequeio
tamafio de sus formas larvarias y la fragilidad de los cuerpos a lo largo de todo el ciclo de vida

dificulta su muestreo (Mitchell et al., 2021).

El pequefio tamano y la fragilidad de las primeras etapas del ciclo de vida de los escifozoos ha
llevado también a que la mayoria de los estudios sobre su fenologia y la transicion entre
diferentes etapas del ciclo de vida se hayan realizado en el laboratorio. Sin embargo, estos
estudios, llevados a cabo sobre un mesocosmos controlado, no reflejan las irregularidades en
el patrén de aparicion de estas especies en su ecosistema (van Walraven et al., 2015; Stone et
al., 2019), siendo necesario realizar este tipo de estudios en el campo y con una mayor escala
temporal. Para el desarrollo de este objetivo, partiendo del estudio del estado de referencia y
analizando los datos producidos por el sistema de monitorizacion del Mar Menor, se

establecen los siguientes objetivos especificos:

- Determinar las modificaciones en las proliferaciones y la respuesta fenoldgica de los
escifozoos bajo diferentes regimenes de anomalia térmica y ecolégicos.

- Analizar el papel de los escifozoos en el control de las proliferaciones de fitoplancton
en procesos de eutrofizacion.

- Reconstruir el ciclo de vida de A. solida, C. tuberculata y R. pulmo en el Mar Menor.
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Objetivo 4: Caracterizar las crisis distréficas desencadenadas durante el proceso de

eutrofizacion del Mar Menor

El Mar Menor es una laguna costera que, a pesar de registrar una presion antrdpica creciente y
elevadas entradas de nutrientes, ha sido capaz de mantener la transparencia y la calidad de sus
aguas gracias a los mecanismos regulatorios y homeostaticos, destacando un importante
control top-down del sistema biolégico. Estos mecanismos combinan la presiéon sobre el
fitoplancton ejercida por medusas, ictioplancton y filtradores bentdnicos con la fijacion de
nutrientes por el microfitobentos, fanerégamas y macroalgas, constituyendo una regulaciéon
conjunta de la eutrofizacion (Pérez-Ruzafa et al., 2002, 2019b, 2020b; Heck & Valentine, 2007,
Lonsdale et al., 2009; Fernandez-Alias et al., 2020, 2023a).

Sin embargo, desde 2016, la laguna costera se ha caracterizado por crisis distréficas periddicas
(Pérez-Ruzafa et al., 2019a), como la ocurrida entre septiembre y octubre de 2019, cuando se
registré una mortandad masiva de peces. Pese a la alarma social derivada de estas crisis y el
conocimiento que se posee del funcionamiento de este ecosistema, los factores
desencadenantes de las crisis distréficas y el papel de la red tréfica no se encuentran
formalmente cuantificados y descritos. Durante el proceso de esta tesis doctoral, el
desencadenamiento de una nueva crisis abria la posibilidad de profundizar en las condiciones
de contorno alcanzadas para provocar este evento y en el papel que los escifozoos y otros
grupos zooplancténicos juegan en la amortiguacién del mismo. El objetivo general de
caracterizar las crisis distréficas desencadenadas durante el proceso de eutrofizacion del Mar

Menor se ha subdivido en los siguientes objetivos especificos:

- Caracterizar la dindmica del zooplancton en el Mar Menor.

- Determinar la contribucion de los componentes hidrograficos, quimicos y biolégicos en
los afloramientos de fitoplancton.

- Sugerir acciones de manejo para el control de la eutrofizacion en base a las

caracteristicas de contorno de desencadenamiento de las crisis distroficas.
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Objetivo 5: Determinar el proceso de colonizacién del Mar Menor en el contexto de
la expansion en el mar Mediterraneo del escifozoo invasor Phyllorhiza punctata von

Lendenfeld, 1884

Phyllorhiza punctata von Lendenfeld, 1884 es una especie prolifica que reside habitualmente
en lagunas costeras (Rippingale & Kelly, 1995). Es originaria del Indo-Pacifico (von Lendenfeld,
1884; Rippingale & Kelly, 1995; Graham et al., 2003), pero durante el siglo XX y comienzos del
XXI ha incrementado su rango de distribucidn alcanzando la costa pacifica americana (Larson &
Arneson, 1990), atravesando el canal de Panama (Garcia, 1990) y expandiéndose por el mar
Mediterraneo (Mizrahi et al., 2021), donde presenta uno de los potenciales invasivos mas altos

de entre las especies del zooplancton gelatinoso (Killi et al., 2020).

Sin embargo, los mecanismos por los que se ha producido la expansién por el mar
Mediterraneo y el proceso de colonizaciéon de esta especie no se encuentran formalmente
descritos. El Mar Menor representa una oportunidad ya que se trata del Unico ecosistema
donde se ha registrado la presencia de esta especie desde su primera aparicion hasta la
primera proliferacién masiva, monitorizando tanto la distribucién de la especie dentro de la
laguna como en la regién circundante del mar Mediterrdneo. Complementando estas
observaciones con las registradas en la bibliografia y las bases de datos biogeograficas de

medusas, se ha subdividido el objetivo general en:

- Revisar sistemdaticamente las observaciones de P. punctata en el mar Mediterraneo.

- Detallar el proceso de colonizacién del Mar Menor por parte de P. punctata.

- Parametrizar el crecimiento, mortalidad y asociacién a intervalos térmicos de P
punctata en el Mar Menor.

- Establecer una hipdtesis de su proceso de dispersion por el mar Mediterraneo en base

a los registros y el proceso de colonizacién del Mar Menor.



Alfredo Fernandez Alias Capitulo 3: Objetivos

Objetivo 6: Analizar los patrones mostrados por las proliferaciones de los escifozoos a

nivel global

Los estudios previos sobre el potencial de realizar proliferaciones masivas por parte de la clase
Scyphozoa utilizaban la deteccion de estos eventos de bloom como indicadores de su
capacidad de aparecer en grandes cantidades de forma repentina, y estimaban el porcentaje
de especies que realizan proliferaciones masivas (blooming-species, en esta tesis utilizado
como especies prolificas) en un 14% de los escifozoos (Hamner & Dawson, 2009), pero no
intentaban analizar las diferencias entre especies prolificas y especies no prolificas. Ademas, el
nimero de trabajos que incluyen el concepto jellyfish bloom ha incrementado de forma
considerable desde los analisis anteriores (Pitt et al., 2018), por lo que los datos deben ser
revisitados. Debido a esto se establece como objetivo general el analisis de las proliferaciones

de los escifozoos y se subdivide en los siguientes objetivos especificos:

- Actualizar el listado de especies prolificas de la clase Scyphozoa.
- Analizar el nicho térmico y las caracteristicas de los habitats de las especies prolificas.

- Poner de manifiesto las diferencias entre especies prolificas y no prolificas.
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Capitulo 4: Identificacion de la medusa luna, Aurelia
solida Browne, 1905, en el Mar Menor, revision de la

historia biogeografica del género y reevaluacion de su

condicion de especie no indigena en el mar
Mediterraneo

4.1 Introduccion

Aurelia sp., citada como A. aurita por Pérez-Ruzafa (1989), es la Unica especie de medusa
considerada autdctona del Mar Menor. Sin embargo, a lo largo de esta tesis doctoral, y tras la
revisién genética del género, fueron surgiendo evidencias de que, en realidad, podia tratarse

de A. solida, una especie considerada indo-pacifica.

La historia del género Aurelia Lamarck, 1816 es compleja (Lawley et al., 2021) y, pese a ser el
género mas estudiado de los escifozoos (Pitt et al., 2018), establecer la distribucién actual de
cada una de las especies que lo conforman y los mecanismos que han dado lugar a su
segregacion espacial y a las diferencias interespecificas continia siendo un desafio. La
descripcién original de una de sus especies mas emblematicas se realizd a partir de ejemplares
del mar Bdltico (Linnaeus, 1768) bajo la denominacion de Medusa aurita Linnaeus, 1768. En la
bibliografia del siglo XVIIl se pueden encontrar dos descripciones de este género: una como
Aurellia (Péron & Lesueur, 1810) y la aceptada actualmente de Aurelia (Lamarck, 1816). En el
siglo XIX, el nimero de especies incluidas en el género ascendié hasta 12 (Mayer, 1910),
aunque este autor consideraba que numerosas descripciones de las especies atribuidas a este
género eran en realidad variedades de Aurelia aurita (Linnaeus, 1768) o Aurelia labiata
Chamisso & Eysenhardt, 1821. A lo largo del siglo XX, el nimero de especies pertenecientes al
género Aurelia se redujo a tres (Lucas, 2001) y, hasta comienzos del s. XXI, a pesar de las
importantes diferencias en la respuesta a factores ambientales entre ejemplares separados
geograficamente (Lucas, 2001), se consideraba que A. aurita presentaba una distribucion
cosmopolita por todos los océanos y mares del planeta (Mayer, 1910; Gershwin, 2016). Sin
embargo, la variabilidad genética encontrada en los anlisis filogenéticos de Dawson & Martin
(2001) indicaba que los ejemplares previamente identificados como A. aurita formaban parte
de un complejo taxonémico que englobaba a varias especies. Todavia no se han conseguido
establecer caracteres taxondmicos de diagndstico para la identificacion de las diferentes

especies de Aurelia (Dawson, 2003; Scorrano et al., 2017; Lawley et al., 2021), pero la
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combinacion de los andlisis taxondmicos y los filogenéticos realizados a lo largo del siglo XXI
han permitido ampliar el numero de especies del género Aurelia, afiadiendo nuevas
descripciones y resucitando denominaciones anteriores, hasta alcanzar la treintena de
especies en 2023 (Scorrano et al., 2017; Brown et al., 2021; Lawley et al., 2021; Gari¢ &
Batisti¢, 2022; Moura et al., 2023).

Sin embargo, y a pesar de los progresos en los desarrollos de bases de datos biogeograficas
globales como la Global Biodiversity Information Facility (GBIF) y la Ocean Biodiversity
Information System (OBIS), su utilidad en el caso de especies cripticas, como las que componen
el género Aurelia, es limitada. En el caso de este género, la mayoria de los registros en GBIF y
OBIS se atribuyen a A. aurita, cuya distribucion cosmopolita fue rebatida a la entrada del siglo
XXI (Dawson & Martin, 2001; Dawson et al., 2005), o a la etiqueta genérica de Aurelia sp. (o
spp.) sin discernir la especie. Por lo tanto, existen amplias zonas geograficas donde la
identificacion Unicamente puede realizarse con certeza a nivel de género debido a la falta de

estudios que incluyan andlisis de los caracteres moleculares.

Actualmente, dentro del mar Mediterraneo se consideran establecidas cinco especies del
género. Dos de esas especies se encuentran clasificadas como invasoras o introducidas (Non
Indigenous Species, NIS): Aurelia coerulea von Lendenfeld, 1884 y Aurelia solida Browne, 1905.
Las tres restantes se consideran especies endémicas del mar Mediterraneo: Aurelia persea
(Forsskal, 1775), Aurelia pseudosolida Gari¢ & Batisti¢, 2022 y Aurelia relicta Scorrano, Aglieri,

Boero, Dawson & Piraino, 2016.

A. coerulea es una especie descrita originalmente en su localidad tipo, Port Jackson (Australia).
Sin embargo, su distribucién en el siglo XIX posiblemente abarcaba hasta Japdén, donde fue
descrita como Aurelia japonica Kishinouye, 1891. Mayer (1910) consideraba a las medusas
luna de estas dos localidades como variedades de A. aurita, pero los andlisis genéticos y
taxondmicos indican que los ejemplares de Australia y Japdn corresponden a A. coerulea y que
esta difiere de A. aurita (Dawson et al., 2005; Scorrano et al., 2017). En el momento de la
resurreccion del nombre se dio prioridad a A. coerulea sobre A. japonica debido a que la
descripcién de la primera es la de mayor antigiiedad (Scorrano et al., 2017). Actualmente, esta
especie cuenta con la distribucién mas amplia de las especies que componen el género Aurelia,
encontrandose establecida en la mayoria de los mares calidos y templados del mundo
(Dawson et al., 2005; Scorrano et al., 2017). En el mar Mediterraneo se encuentra distribuida
en zonas de puertos y lagunas costeras de Espafia, Francia e Italia, habiéndose sugerido su

introduccion y expansion debido a la acuicultura y el transporte maritimo (Scorrano et al.,
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2017). Los analisis genéticos realizados sobre A. coerulea han abarcado una gran escala
espacial, incluyendo ejemplares de los océanos Pacifico, Atlantico e indico, asi como del mar
Mediterrdneo y, aunque los resultados podrian llevar a pensar que esta especie podria haber
alcanzado su distribucion actual sin intervencion humana (Dawson et al., 2015), estos autores
indican que el modelado oceanografico, los limites de tolerancia térmica de la especie y su
esperanza de vida sugieren que la mediacion humana ha sido necesaria para que haya

alcanzado su distribucion actual (Dawson et al., 2005).

A. solida tiene su localizacidn tipo en Maldivas, aunque también se encuentra presente en el
mar Rojo y, dentro del mar Mediterraneo, en el golfo de Trieste y Porto Cesareo (ltalia),
Cannes (Francia), y la laguna de Bizerta (Tunez) (Scorrano et al., 2017). Debido a su presencia a
ambos lados del canal de Suez y a que su localizacién tipo se encuentra en Maldivas se ha
considerado a esta especie como un migrador lessepsiano que ha colonizado el mar

Mediterraneo entrando por el canal de Suez, aunque el momento de colonizacién no esta claro

(Dawson et al., 2005; Scorrano et al., 2017). En el caso de A. solida, los analisis genéticos
fueron realizados con menor resolucién espacial e incluian solo individuos del mar Rojo y del
mar Mediterraneo (Dawson et al., 2005; Scorrano et al., 2017), pero estos autores no
examinaron ni secuenciaron ejemplar alguno de Maldivas, la localidad tipo de la especie. Por lo
tanto, la resurreccién del nombre de A. solida, realizada por Scorrano et al. (2017) se baso en
la comparacidon de los caracteres morfoldgicos de los ejemplares muestreados con los
indicados en la descripcidon original de Browne (1905). Sin embargo, Lawley et al. (2021)

pusieron en duda la fiabilidad de esos caracteres diagndstico después de encontrarlos en otras

especies genéticamente diferenciadas de A. solida.

A. persea es una especie originalmente descrita como Medusa persea Forsskal, 1775, pero lo
escueto de su descripciéon y la falta de detalles llevé a considerarla como A. aurita (Agassiz,
1862). La resurreccién del nombre realizada por Lawley et al. (2021) se basé unicamente en las
secuencias obtenidas en la tesis de Mizrahi (2014), quien secuencié individuos recolectados en
la bahia de Haifa (Israel). Por desgracia, Lawley et al. (2021) no pudieron reevaluar el material

recogido en dicha tesis ni, por tanto, llevar mas alla los analisis taxonémicos y moleculares.

A. pseudosolida ha sido descrita en base a un Unico ejemplar, de una hembra fértil, en la
localidad de Rovinj (Croacia), recolectado durante una proliferacion masiva en la que coexistio
con A. solida y con el ctenéforo Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 1865. La determinacion de la
especie ha sido realizada tanto a nivel genético como taxondémico, pero, hasta la fecha, este

todavia constituye el Unico registro de la especie (Gari¢ & Batisti¢, 2022).
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A. relicta fue descrita a partir de ejemplares de los lagos de la isla de Mjlet (Croacia), de donde
se ha sugerido, debido a que no ha sido encontrado en ninguna otra localidad, que constituye
un endemismo local formado al aislarse una poblacion de Aurelia en esta ubicacion (Malej et

al., 2012; Scorrano et al., 2017).

La interpretacion actual de la distribucion del género Aurelia dentro del mar Mediterraneo,
considerando A. coerulea y A. solida como especies introducidas, y con las distribuciones de A.
persea, A. pseudosolida y A. relicta limitadas a su localizacidn tipo, sugiere que, con
anterioridad a la apertura del canal de Suez (1869-1879), este género, cuya distribucién se
consideraba global en la fecha de la construccién del canal (Agassiz, 1862; Mayer, 1910), se
encontraria restringido a localidades muy concretas dentro el mar Mediterraneo. Sin embargo,
los registros del género Aurelia anteriores a la apertura del canal de Suez, tal y como
documentaron Péron & Lesueur (1810) o Lamarck (1816), no se discuten en ninguno de los dos

trabajos que plantearon esta hipdtesis (Dawson et al., 2005; Scorrano et al., 2017).

Por lo tanto, es necesario reevaluar el estado de NIS en el mar Mediterraneo tanto de A.
coerulea como de A. solida. Ademas, como es el caso de esta tesis, los trabajos sobre el género
Aurelia, como es el caso de esta tesis, en localizaciones donde no se haya determinado la
especie, se deben acompafiar del analisis genético de los individuos. Para ello, se ha realizado
una aproximacién en varias etapas, desde la escala local a la global. En primer lugar, se han
identificado genéticamente los ejemplares de medusa luna del Mar Menor, localidad en la que
este escifozoo se ha considerado tradicionalmente como autéctono (Pérez-Ruzafa, 1989). En
una segunda etapa, se han revisado los registros del género Aurelia en el mar Mediterraneo
anteriores y contempordneos a la apertura del canal de Suez. Por ultimo, se ha analizado la
distribucidn actual del género y se ha llevado a cabo una paleo-reconstruccion de su

biogeografia para formular hipétesis que expliquen su distribucién actual.

4.2 Material y métodos

4.2.1 Determinacion genética de los individuos del género Aurelia en el Mar Menor (Espaia)

En el Mar Mediterraneo, las especies de Aurelia muestran, generalmente, una segregacion
espacial (Scorrano et al., 2017), pero en la localidad de Rovinj (Croacia), A. solida y A.
pseudosolida se detectaron en la misma ubicacidon y fecha (Gari¢ & Batisti¢, 2022). Este
ejemplo resalta la necesidad de aumentar la escala espacial y temporal de recoleccién de
individuos de Aurelia en un habitat concreto para confirmar o descartar la coexistencia de

varias especies del género en el mismo. Para la realizacion de este capitulo se han analizado 24
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ejemplares de Aurelia recolectados entre los afos 2020 y 2022 en diferentes puntos del Mar
Menor. Ademas, se ha utilizado un individuo de la coleccién del departamento de Zoologia de
la Universidad de Murcia recolectado en junio de 1987 para comprobar o descartar el
reemplazo de una especie del género por otra en el marco del cambio de intensidad de las
proliferaciones masivas de Aurelia en el ecosistema (Capitulo 6; Fernandez-Alias et al., 2023a).
La fecha y localizacién de recogida de cada ejemplar junto con los nimeros de acceso de las
secuencias genéticas generadas en este capitulo y depositadas en GenBank se encuentran
recogidos en la Tabla 4.1.

Tabla 4.1. Fecha y coordenadas de recoleccion de los ejemplares de Aurelia del Mar Menor. Cédigos de

acceso de las secuencias de los genes COl y 28S depositadas en GenBank. Las celdas vacias indican una
ausencia de la secuencia.

Individuo Fecha Latitud Longitud col 28S

100 06/1987 37°41.159°'N 0°47.836'W OR724094
101 28/04/2020 37°39.374'N 0°47.291'W OR727336 OR724077
102 28/04/2020 37°39.374'N 0°47.291'W OR727337 OR724078
103 28/04/2020 37°39.374'N 0°47.291'W OR724079
104 28/04/2020 37°39.374'N 0°47.291'W OR727338 OR724080
105 28/04/2020 37°39.374'N 0°47.291'W OR727339 OR724081
106 28/04/2020 37°43.405'N 0°49.813'W OR727340 OR724082
107 28/04/2020 37°43.405'N 0°49.813'W OR727341 OR724083
108 28/04/2020 37°44.691'N 0°47.292'W OR724084
137 15/06/2020 37°47.777'N 0°47.531'W OR727326 OR724085
140 15/06/2020 37°47.777'N 0°47.531'W OR727325 OR724086
183 15/06/2020 37°47.777'N 0°47.531'W OR727324 OR724087
184 15/06/2020 37°47.777'N 0°47.531'W OR727323 OR724088
188 04/02/2021 37°46.193'N 0°47.655'W OR727335 OR724070
189 04/02/2021 37°46.193'N 0°47.655'W OR727334 OR724071
190 04/02/2021 37°44.691’N 0°47.292’W OR727333 OR724072
191 04/02/2021 37°44.691’N 0°47.292'W OR727332 OR724092
192 04/02/2021 37°43.405'N 0°49.813'W OR727331 OR724093
193 04/02/2021 37°43.405'N 0°49.813'W OR727330 OR724073
194 04/02/2021 37°42.269°N 0°47.202'W OR727329 OR724074
195 04/02/2021 37°42.269°N 0°47.202'W OR727328 OR724075
196 04/02/2021 37°42.269°N 0°47.202'W OR727327 OR724076
1117 31/05/2022 37°41.141’N 0°47.977'W OR724089
1118 31/05/2022 37°41.155’N 0°48.730'W OR727322 OR724090
1119 31/05/2022 37°44.691'N 0°47.292'W OR727321 OR724091

Las extracciones de ADN se realizaron con el kit QlAamp DNA Mini Kit (QIAGEN, Hilden,
Alemania) siguiendo las indicaciones del fabricante. Las concentraciones de ADN extraidas se
midieron en un NanoDrop2000 Spectrophotometer (Thermo Scientific, Willmington, DE, USA) y
se ajustaron a 10 ng/ul. Se analizaron dos genes diferentes, uno mitocondrial (subunidad | de la
enzima citocromo ¢ oxidasa mitocondrial; COIl) y uno nuclear (gen 28S de la subunidad

ribosomal grande; 28S). El céctel de PCR para ambos genes consistia en 1 pl de ADN molde, 1x

|E
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bufer de reaccion, 0.2 mM dNTPs, 0.5 uM cebadores forward y reverse, y 0.4 U Taq polimerasa
(MyTag DNA polymerase by Bioline, Cincinnati, EE.UU.). El gen COIl se amplificé utilizando los
cebadores LCOjf (Dawson et al., 2005) y HCO2198 (Folmer et al., 1994) siguiendo el perfil de
PCR descrito en Piraino et al. (2014). El gen 28S se amplificé con los cebadores Aa_L28S 21y
Aa_H28S 1078 (Bayha et al., 2010) siguiendo el perfil de PCR descrito en Bayha et al. (2010).

El tamafo de los productos de PCR se comprobd en un gel de agarosa (0.8 %) y ambas cadenas
se secuenciaron en la seccién de biologia molecular del Area Cientifica y Técnica de
Investigacién (ACTI) de la Universidad de Murcia. Los electroferogramas fueron inspeccionados

de forma manual y editados en el software SnapGene (www.snapgene.com, accedido el 12 de

julio de 2023). La identidad de las secuencias obtenidas fue confirmada por medio de un
BLASTn (nucleotide Basic Local Alignment Search Tool) contra la coleccidon de secuencias de
nucledtidos (GenBank) del National Center for Biotechnology Information (NCBI,

www.nchi.nlm.nih.gov, accedido el 12 de julio de 2023). El nimero de acceso de cada una de

las secuencias depositadas en la base de datos de nucledtidos GenBank se proporciona en la

Tabla 4.1.

Para determinar si todos los ejemplares de Aurelia del Mar Menor pertenecian a la misma
especie se calcularon las distancias genéticas entre individuos con el modelo evolutivo Kimura
2-pardmetros (K2P) (Kimura, 1980) y bootstrap (2000 réplicas) para contrastar filogenias
(Felsenstein, 1985). La determinacion de especies por distancias genéticas se realizé siguiendo
el criterio de distancias superiores al 6 % en el gen COIl con el modelo evolutivo K2P (Scorrano
et al., 2018) y se confirmé posteriormente por medio de la construccién de 4arboles
filogenéticos. Dado que las distancias interespecificas de los ejemplares del Mar Menor se
encontraron por debajo de ese umbral (Tabla Suplementaria 4.1), para los analisis posteriores

fueron tratados como una Unica especie.

Para la determinacién de la especie de Aurelia a la que pertenecen los ejemplares del Mar
Menor, a las secuencias generadas en este estudio se afiadieron las obtenidas por Scorrano et
al. (2017) en la resolucion de la genética del género Aurelia en el mar Mediterraneo y dos
secuencias de Pelagia noctiluca (Forsskal, 1775) como outgroup (numeros de acceso:
KJ573419, COI; KI573408, 28S). Tras la elaboracion de la matriz de secuencias, se realizd un
alineamiento multiple ClustalW, individualmente para cada gen marcador, y se ajusto la
longitud de los alineamientos a la de la secuencia mas corta. A continuacidn, se establecieron 6
grupos: Aurelia sp. del Mar Menor, A. aurita, A. coerulea, A. solida, A. relicta y P. noctiluca, y se

calculé la distancia entre grupos con el modelo evolutivo K2P y 2000 réplicas de bootstrap para


http://www.snapgene.com/
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/
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los dos genes marcadores: COl y 28S. Por ultimo, se construyeron los arboles filogenéticos por
el método de Maximum-Likelihood (ML), con 2000 réplicas bootstrap y K2P como modelo
evolutivo, y por el método de inferencia bayesiana (Bl), con seleccién de modelo evolutivo bajo
el criterio de inferencia de Akaike (AIC) en el programa jModelTest 2.1.7 (Darriba et al., 2012).
Para la construccion del arbol filogenético Bl se empleé el programa MrBayes 3.2.7 (Ronquist et
al., 2012), mientras que el resto de los analisis genéticos fueron realizados en MEGA 7 (Kumar
et al., 2016). El programa FigTree v1.4.3. se utilizd para la representacion de los arboles

filogenéticos.

4.2.2 Especies mediterraneas del género Aurelia anteriores y contemporaneas a la

construccion del canal de Suez

La construccion del canal de Suez, que tuvo lugar entre 1859 y 1869, dificulta la realizacién de
busquedas sistemadticas de los registros de Aurelia por las metodologias habituales. La
utilizaciéon del algoritmo de busqueda ‘Aurelia AND jellyfish’ en las bases de datos SCOPUS y
Web of Science (WOS) devuelve como afios de los trabajos indexados mas antiguos 1949 y
1972 respectivamente, impidiendo la utilizacion del método ‘Preferred reporting items for
systematic reviews and meta-analyses’ (PRISMA) (Moher et al.,, 2009) para recopilar
informacion contemporanea a la construccion del canal de Suez. Debido a esto se ha realizado
una seleccidon y analisis de los trabajos presentes en la Biblioteca del Patrimonio de la

Biodiversidad (Biodiversity Heritage Library, www.biodiversitylibrary.org, accedido por ultima

vez el 25 de octubre de 2023) en busqueda de detecciones de Aurelia en el mar Mediterraneo

anteriores a la construccidn del canal de Suez.


http://www.biodiversitylibrary.org/
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Tabla 4.2. Seleccién de obras revisadas de la Biblioteca del Patrimonio de la Biodiversidad para la
determinacion de la biogeografia mediterranea del género Aurelia anterior y contemporanea a la
construccidn del canal de Suez.

Referencias (orden cronoldgico)

Linnaeus C. (1758). Systema Naturae per regna tria naturae, secundum classes, ordines, genera,
species, cum characteribus, differentiis, synonymis, locis. Editio decima, reformata [10th
revised edition], vol. 1: 824 pp. Laurentius Salvius: Holmiae. Estocolmo, Suecia

Forsskal P. (1775). Descriptiones Animalium, Avium, Amphibiorum. Molleri: Copenhague, Dinamarca.

Gmelin J. F. (1789). Caroli a Linne. Systema naturae per regna tria naturae, secundum classes, ordines,
genera, speciescum characteribus, differentiis, synonymis, locis: 1.5 (Vol. 1). Delamolliere J.B.
Ed. : Lyon, Francia.

Péron F. & Lesueur C.A. (1810). Tableau des caractéeres génériques et spécifiques de toutes les espéces
de méduses connues jusqu'a ce jour. Annales du Muséum national d'histoire naturelle de Paris.
14, 325-366.

Lamarck, J.B.M. (1816). Histoire naturelle des animaux sans vertébres. Tome second. Paris, Francia.

Chamisso A. & Eysenhardt C. G. (1821). De animalibus quibusdam e classe vermium Linneana, in
circumnavigatione Terrae, auspicante Comite N. Romanoff, duce Ottone di Kotzebue, annis
1815-1818 peracta, observatis Fasciculus secundus, reliquos vermes continens. Nova Acta
physico-medica Academiae Cesareae Leopoldino-Carolinae, 10.

Lesson R.P. (1830). Zoologie. In : Duperrey M.L.l. Voyage autour du monde : exécuté par ordre du roi,
sur la corvette de Sa Majesté, la Coquille, pendant les années 1822, 1823, 1824, et 1825. Paris,
Francia.

Brandt J. F. (1835). Prodromus descriptionis animalium ab H. Mertensio observatorum : fascic. I.
Polypos, Acalephas Discophoras et Siphonophoras, nec non Echinodermata continens. Recueil
des Actes de la Séance Publique de I'Académie Impériale des Sciences de St. Pétersbourg.

Agassiz L. (1862). Contributions to the natural history of the United States of America. Little, Brown and
Company: Boston, Estados Unidos.

Haeckel E. (1879). System der Ascrapeden. Monographie der Medusen; Fisher, J.G., Ed.; Alemania.

von Lendenfeld R. (1884). The scyphomedusae of the southern hemisphere. Part I-lll. Proceedings of
the Linnean Society of New South Wales.

Vanhoffen E. (1888). Untersuchungen (iber semiostome und rhizostome Medusen. Bibliotheca
Zoologica.

Agassiz A. & Mayer A. G. (1899). Acalephs from the Fiji Islands. Bulletin of the Museum of comparative
Zodlogy of Harvard College, 32.

Bigelow H. B. (1904). Medusae from the Maldive Islands. Bulletin of the Museum of Comparative
Zoology at Harvard College, 39.

Mayer A. G. (1910). Medusae of the World. Ill. The Scyphomedusae. Carnegie Institute of Washington,
Washington, Estados Unidos, 499-735

4.2.3 Biogeografia presente del género Aurelia

Debido a la reciente resurreccidn y nuevas descripciones de especies del género Aurelia
(Scorrano et al., 2017; Brown et al., 2021; Lawley et al., 2021; Gari¢ & Batisti¢, 2022; Moura et
al., 2023) y a la ausencia de caracteres taxondmicos para discernirlas (Lawley et al., 2021), la
biogeografia actual del género debe limitarse a las localizaciones en las que se ha realizado la
determinacion genética. En este apartado del capitulo se ha realizado una revisidén sistematica

de esas localizaciones mediante una modificacion del método PRISMA (Moher et al., 2009).

En un primer paso, se ha buscado individualmente cada una las especies aceptadas

actualmente (WORMS, 2023) y las todavia no descritas sensu Lawley et al. (2021) y sensu
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Moura et al. (2023) en las bases de datos GenBank y Barcode of Life Data System (BOLD;

https://boldsystems.org/, accedido por dltima vez el 20 de julio de 2023). De cada una de las

secuencias depositadas se han extraido la especie y las coordenadas de recolecciéon del
espécimen del que proviene la secuencia. En este paso se ha excluido a A. aurita debido al gran
numero de secuencias no revisadas de esta especie presentes en estas bases de datos. A
continuacién, se han extraido las coordenadas de las secuencias generadas en los analisis
filogéneticos del género Aurelia a escala global (Lawley et al., 2021; Moura et al., 2023)

eliminando los duplicados.

En una ultima etapa, los nombres de las especies aceptados actualmente se han buscado
individualmente en la base de datos SCOPUS, seleccionando los trabajos y extrayendo las
coordenadas bajo el criterio de inclusién de “confirmacion genética de la especie”. Las especies
que no se puede asegurar que pertenecen a la especie que refieren, confer (cf.) (comparar
con), se han descartado en las ocasiones en las que no ampliaban el rango geografico de la
especie con la que se comparan. De las especies del género Aurelia aceptadas actualmente
(WORMS, 2023), Aurelia colpota Brandt, 1835, Aurelia maldivensis Bigelow, 1904 y Aurelia
vitiana Agassiz & Mayer, 1899 no cuentan con ningun registro genético y, por tanto, no han
sido incluidas en los andlisis. El listado completo de coordenadas para cada especie puede

encontrarse en la Tabla Suplementaria 4.2.

Los andlisis filogenéticos a escala global indican la presencia de distintos linajes evolutivos de
Aurelia (Lawley et al., 2021; Moura et al., 2023). De acuerdo con estos analisis, se ha definido
un patrén de coloracion para la representacion de los linajes en cuatro grupos (Figura 4.1) que
se mantendrd en la representacidn geografica actual y la pasada. Los nombres de los linajes se
han establecido de acuerdo a su biogeografia actual (Figura 4.3) como “Boreal”, “Atlanto-
Mediterraneo”, “Indo-Pacifico” y “Atlantico oeste”. La representacién de la biogeografia actual

se ha realizado en el programa QGIS v. 3.4.


https://boldsystems.org/
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Antecesor de Aurelia

Boreal Atlanto-Mediterraneo Indo-Pacifico Atlantico oeste
¢ A, coerulea B A aurita 4 A. clausa O A ayla
& A, cf coerulea @ A. columbia @ A dubia ® A, cebimarensis
© A hyalina B A labiata B A cfdubia s¢ A.insularia
o A, limbata ¢ A, misteriosa ¢ A, malayensis A A, marginalis
@ A persea © A sp. 3 ¢ A. mianzani
A A, pseudosolida o A sp 7 O A, miyakei
+ A. cf pseudosolida ® A sp. 14 O A. montyi
® A relicta A A sp. 17 B A mozambica
4 A solida + A.rara
¢ A sp. 18 ¢ A, smithsoniana
& A sp. 12
o A sp.13

Figura 4.1 Cladograma evolutivo del género Aurelia basado en el andlisis genético concatenado (COI +
28S + ITS5.8) de Lawley et al. (2021) complementado con Moura et al. (2023).

4.2.4 Paleogeografia del género Aurelia

La reconstruccion de la paleogeografia del género Aurelia presenta varios desafios debido a lo
limitado del registro fosil (Khalturin et al., 2019) y a la influencia que el ser humano pueda
haber ejercido en la distribuciéon presente (Dawson et al., 2005). Afrontar esos desafios

requiere preestablecer unas condiciones para la elaboracién de las hipdtesis.

La separacion del género Aurelia del resto de linajes de los escifozoos tuvo lugar hace
alrededor de 300-400 millones de afios (Ma), con la separacion de linajes dentro del género
produciéndose desde hace 250-200 millones de afios (Khalturin et al., 2019). Esto sugiere que

el género Aurelia aparecid y comenzd a segregarse en los diferentes linajes durante la
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formacion del supercontinente Pangea, el cual separd el Paleo-Tetis del océano Panthalassa
(Scotese & McKerrow, 1990; Scotese, 2001). El género Aurelia podria tener su origen tanto en
el Paleo-Tetis como en Panthalassa. La rotacién de las coordenadas de distribucion actuales de
los diferentes linajes de Aurelia permite situarlos hace 270 Ma en el Paleo-Tetis, pero no en
Panthalassa. Por lo tanto, para la elaboracidn de las hipdtesis se ha establecido su origen en el
Paleo-Tetis. En el momento de la aparicién del género (hace 300 Ma), la costa del Paleo-Tetis
inclufa lo que ahora es Europa, el norte de Africa, la peninsula ardbica, India, Australia y China.
La costa de Panthalassa se correspondia con la actual costa este de América (Norte y Sur),
Australia y China, con las costas de las actuales Sudamérica, Australia y China cubiertas de hielo

en las fechas mencionadas (Scotese, 2001).

Partiendo como supuesto de la existencia de un antecesor comun a todos los linajes de Aurelia
que surgiera en el océano del Paleo-Tetis (o Tetis) hace unos 300 Ma, se han elaborado dos
hipdtesis con las que explicar la distribucidon actual de las especies del género. La primera
hipdtesis basa la distribuciéon discontinua de algunos linajes y especies exclusivamente en
introducciones antrdpicas recientes. La segunda hipdtesis, antagodnica, explica las

distribuciones discontinuas exclusivamente por causas naturales y procesos paleogeograficos.

Para la reconstruccion de la paleogeografia de Aurelia se han extraido los mapas terrestres de
la coleccién de PALEOMAP PaleoAtlas para GPlates con fecha de hace 270 Ma, 237 Ma, 195
Ma, 152 Ma, 94 Ma, 50 Ma, 14 Ma y 5 Ma. La rotacidn de las coordenadas actuales de
presencia de Aurelia a los millones de afios pasados se ha realizado con el software

Paleolocation Mapping Service (www.paleolocation.org, accedido por ultima vez el 15 de

septiembre de 2023).

4.3 Resultados

4.3.1 Determinacion de la especie de Aurelia del Mar Menor

La distancia genética entre los ejemplares de Aurelia del Mar Menor no supera en ningin caso
el 0.3 % para el gen 28S y es inferior a 2.1 % para el gen COI (Tabla Suplementaria 4.1). Dado
que no se cumple el criterio de distincion de especies de medusas verdaderas, que requiere
una distancia genética entre individuos superior al 6 % para el gen COI (Scorrano et al., 2017),
todos los ejemplares de Aurelia recolectados para este capitulo se han agrupado bajo la

etiqueta “Mar Menor”.

El calculo de distancias evolutivas por pares de secuencias entre los grupos definidos por

Scorrano et al. (2017) y los ejemplares de Aurelia del Mar Menor revela que los individuos de la

()
LN


http://www.paleolocation.org/

Alfredo Fernandez Alias Capitulo 4: La medusa luna del Mar Menor

laguna salada pertenecen a la especie A. solida, con la que tienen una divergencia del 0.1 %
para el gen 28S y del 2.1 + 0.5 % para el gen COI (Tabla 4.3). Este analisis concuerda con los
arboles filogenéticos elaborados para ambos genes. Tanto en el caso del arbol elaborado por
Maximume-Likelihood como en el de inferencia bayesiana, los individuos bajo la etiqueta “Mar
Menor” se agrupan con A. solida con un soporte de bootstrap (ML) y probabilidad posterior
(BI) del 98 % en el caso del gen 28S y del 100 % para el gen COIl (Figura 4.3; Figuras
Suplementarias 4.1y 4.2).

Tabla 4.3. Estimas de divergencia evolutiva entre grupos. Resultados en nimero promedio de

sustituciones de bases entre grupos por cada cien posiciones * error estandar. 28S: sobre la diagonal.
COl: bajo la diagonal.

Mar Menor  A. solida A. aurita A. relicta A. coerulea  Outgroup
Mar Menor 0.10 2.7+0.6 24105 2.1+0.5 19.0+1.7
A. solida 2.1+0.5 \ 2.7+0.6 24105 2.1+0.5 19.0+1.7
A. aurita 22.3+2.3 22.0+2.3 \ 4.1+0.7 3.7+0.7 19.1+1.7
A. relicta 222124 21.7+24 20.5+2.2 \ 2905 20.3+1.7
A. coerulea [20.2+2.1 20.2+2.1 21.0+23 21.9+24 \ 19.7+1.7
Outgroup 2841238 28.4+2.8 28.0+2.7 2751238 27.7+2.7
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Aurelia solida
d Mar Menor
0.979 Trieste
Porto Cesareo
Laguna/Bahia Bizerta

0.864

Aurelia relicta
Lagos Mljet

Aurelia coerulea
Laguna Varano
Empuriabrava

4 (0.909 | Aurelia aurita
Reino Unido

Pelagia noctiluca T 002
b Aurelia solida
1 Mar Menor
Trieste
Porto Cesareo
Laguna/Bahia Bizerta
0.298
1 Aurelia relicta
Lagos Mljet
0.282
1 Aurelia aurita
Reino Unido
1 Aurelia coerulea
Laguna Varano
Empuriabrava
Pelagia noctiluca 0.03

Figura 4.2. Historia evolutiva, inferida por Maximum Likelihood, del género Aurelia en el mar
Mediterraneo. a) Arbol filogenético para el gen 28S. b) Arbol filogenético para el gen COl. Los niimeros
sobre las ramas del 4rbol indican el tanto por uno de soporte del clado inferido por el test de bootstrap.
Los clados se han colapsado a nivel de especie cuando existia un soporte mayor al 90% para facilitar su
visualizacién. El arbol esta dibujado a escala, con la longitud de las ramas en las mismas unidades que las
distancias evolutivas usadas para su inferencia. Los arboles filogenéticos sin colapsar se encuentran en
los anexos como las Figuras Suplementarias 4.1 (ML) y 4.2 (BI).



Alfredo Fernandez Alias Capitulo 4: La medusa luna del Mar Menor

4.3.2 Especies Mediterraneas del género Aurelia anteriores y contemporaneas a la

construccion del canal de Suez

En la revisién bibliografica se han encontrado observaciones de ejemplares del género Aurelia
en el Mar Mediterraneo desde el afio 1775 (Tabla 4.4), 84 afios antes del inicio de la
construccién del canal de Suez. La primera referencia a un espécimen perteneciente a este
género se encuentra en el libro Systema Naturae de Carlos Linneo, bajo la denominacién de
Medusa aurita y alude a ejemplares del mar Baltico (Linnaeus, 1758). En esta edicién del libro
Systema Naturae no se recoge el mar Mediterraneo como habitat de la especie tipo, pero este

si seria incluido en la edicidon de Gmelin (1789) de esta obra.

Ademas, Forsskal (1775) documento varias especies de Medusa dentro del mar Mediterraneo
que serian transferidas al género Aurelia en el momento de su descripcidon (Péron & Lesueur,
1810; Lamarck, 1816) o en el trabajo de Agassiz (1862). Haeckel (1879) y Mayer (1910)
consideraron a A. aurita como la Unica especie de este género presente en el mar
Mediterraneo vy, anteriormente, Agassiz (1862) sugirié que, en Europa, las diferentes especies
atribuidas en aquella fecha al género Aurelia constituian, en realidad, dos variedades de A.

aurita: una en el norte de Europa y otra ocupando el sur del continente y el mar Mediterraneo.

Aunque no se puede precisar la distribucién exacta del género Aurelia dentro del mar
Mediterraneo con anterioridad a la apertura del canal de Suez, si puede afirmarse que este
género se encontraba presente, al menos, en la costa de ltalia (Péron & Lesueur, 1810;
Lamarck, 1816). Debe tenerse también en cuenta que tanto Agassiz (1862) como Mayer (1910)
consideraban que las medusas luna se encontraban distribuidas por toda la costa del mar

Mediterraneo.
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Tabla 4.4. Observaciones de ejemplares del actual género Aurelia en el Mar Mediterraneo anteriores o
contemporaneas a la construccion del canal de Suez.

Referencia Especie (como aparece en la referencia) Localizacion

Forsskal, 1775

Gmelin, 1789

Péron & Lesueur, 1810

Lamarck, 1816

Agassiz, 1862

Medusa persea
Medusa cruciata
Medusa tyrrhena
Medusa persea
Medusa crucigera
Aurellia phosphorica
Aurellia amaranthea
Aurellia rufescens
Aurelia phosphorea
Aurelia tyrrhena
Aurelia crucigera
Aurelia aurita

Mar Mediterraneo
Mar Mediterraneo
Mar Tirreno

Estrecho de Messina
Napoles

Mar Mediterraneo
Estrecho de Messina
Mar de Napoles
Mar Mediterraneo
Mar Mediterraneo

Haeckel, 1879 Aurelia aurita Costa atlantica de Europa y mar
Mediterraneo
Costa atlantica de Europa y mar
Mediterraneo
Aurelia cruciata (una variedad de A. Costa atlantica de Espafia y mar

aurita) Mediterraneo

Mayer, 1910 Aurelia aurita

4.3.3 Biogeografia presente del género Aurelia

La distribucidn de los linajes genéticos identificados en los analisis a gran escala espacial del
género Aurelia (Figura 4.1) concuerda con la distribucion geografica de las especies que
conforman esos linajes (Figura 4.3). El linaje “atlantico oeste”, compuesto por 12 especies, se
encuentra ubicado fundamentalmente en el drea comprendida por el golfo de California, golfo
de México y costa este de América del Sur, presentando un salto geografico hasta
Mozambique, donde aparece Aurelia mozambica Brown & Gibbons, 2021, y Tailandia, donde se
encuentra Aurelia miyakei Lawley, Gamero-Mora, Maronna, Chiaverano, Stampar, Hopcroft,

Collins & Morandini, 2021.

El linaje “indo-pacifico” comprende 8 especies y se encuentra fundamentalmente en el Pacifico
oeste, extendiéndose hacia el oeste hasta la peninsula aradbica y hacia el este hasta Panama. El
linaje “atlanto-mediterraneo” se encuentra, principalmente, en el mar Mediterrdneo y el
Atlantico norte, extendiéndose por el océano Artico hacia el este (mar Blanco, A. aurita) y el
oeste, con registros de A. aurita en la bahia de Hudson y de Aurelia columbia Lawley, Gamero-
Mora, Maronna, Chiaverano, Stampar, Hopcroft, Collins & Morandini, 2021 y A. labiata en el
golfo de Alaska y el Pacifico noreste. Este linaje presenta una distribucidn discontinua por parte
de A. aurita, que también aparece en el Pacifico noroeste y desde la costa de Chile hasta
Ushuaia (Argentina). El linaje “boreal” se encuentra distribuido por el hemisferio norte

(océanos Artico, Atlantico y Pacifico y mar Mediterrdneo) y, en el hemisferio Sur, en Australia.
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® A aurita & A.cfcoerulea 4 A.insularia ¢ A. mianzani © A persea © A. smithsoniana © A.sp. 13
o A ayla @ A. columbia B A labiata ¢ A. misteriosa A A. pseudosolida A A solida ® A sp. 14
® A.cebimarensis ® A.dubia O A limbata o A. miyakei + A. c¢f pseudosolida © A.sp.3 A A sp.17
4+ A. clausa 8 A cfdubia ¢ A. malayensis o A. montyi % A.rara B Asp.7 ¢ A sp.18
© A. coerulea © A. hyalina A A. marginalis B A. mozambica ® A relicta A A sp.12

Figura 4.3. Biogeografia del género Aurelia basada en la localizacién de ejemplares identificados a nivel
molecular. Las dreas sombreadas, delimitadas por lineas discontinuas, indican las zonas de distribucion
principal de cada uno de los diferentes linajes. Amarillo: boreal; Rojo: atlanto-mediterrdneo; verde:
atlantico oeste; Azul: indo-pacifico.

4.3.4 Paleogeografia del género Aurelia

Hipotesis A: distribuciones discontinuas explicadas por traslocaciones antrépicas

La distribucién discontinua de algunas especies del género Aurelia ha sido explicada por parte
de algunos autores por medio de la intervencidn humana, ya sea por traslocacién directa en
aguas de lastre, introducciones asociadas a la acuicultura o facilitando su introduccién debido a
la construccién de canales de comunicacién entre los diferentes mares y océanos, entre las
acciones mas relevantes. Logicamente, estas introducciones tendrian un cardcter reciente y se

habrian producido en los ultimos 200 afios.

Carbonifero tardio — Pérmico (305 Ma — 265 Ma): El antecesor de Aurelia se encontrd

distribuido por la costa sur del Paleo-Tetis. (Figura 4.4a).

Pérmico tardio — Tridsico inferior (265 Ma — 230 Ma): El sur del Paleo-Tetis quedd separado del
norte por la formacion de Cimmeria, originandose lo que se conoce como océano de Tetis en el
sur de Cimmeria, lugar por donde se distribuyod el antecesor de los linajes actuales de Aurelia

(Figura 4.4b).
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Tridsico inferior — Jurdsico superior (230 Ma — 145 Ma): Cimmeria migré hacia el norte y el
linaje indo-pacifico comenzd a distanciarse geograficamente del resto, a los que quedd unido
por Aurelia dubia Vanhoffen, 1888 (y Aurelia cf. dubia). Pangea comenzd a separarse, el linaje
atlantico oeste migrd hacia el oeste por el incipiente océano Atlantico central, y los linajes
boreal y, presumiblemente, atlanto-mediterraneo, mas cercanos, migraron hacia el norte por la

abertura generada entre América del Norte y Eurasia (Figuras 4.4cy 4.4d).

Cretécico — Cenozoico (145 Ma — Actualidad): El linaje atlantico oeste se establecio en el golfo
de México y colonizd la costa atlantica de Sudamérica tras la apertura del océano Atlantico sur.
La colonizacién del golfo de California y Panama por parte de este linaje pudo producirse entre
el Cretacico tardio y el Mioceno (Figuras 4e-g). El linaje indo-pacifico colonizé progresivamente
las islas del océano Pacifico oeste formadas en este periodo y, eventualmente llegé hasta el
Pacifico este por medio de Hawai. El linaje boreal realizé una migracién por el océano Artico
que le permitioé colonizar la costa norteamericana del océano Pacifico (Figuras 4e-h). La llegada
de este linaje a Japdn pudo ser consecuencia de esta migracién o de una introduccidn reciente.
En esta hipétesis, la llegada de A. coerulea a Australia y A. cf. coerulea a la India se atribuiria a
una introduccion de la especie. El linaje atlanto-mediterrdneo migrd junto con el linaje boreal
por el océano Artico con A. aurita alcanzando la bahia de Hudson y el mar Blanco, mientras
qgue A. columbia y A. labiata completaron la migracién del linaje hasta la costa norteamericana
del océano Pacifico. La llegada de A. aurita al Pacifico oeste pudo ser consecuencia de esta
migracion o una introduccion reciente, mientras que su llegada a la costa pacifica de

Sudamérica se atribuiria a una introduccién reciente.
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mA. aurita e A. dubia o A. hyalina e A. cebimarensis
A A solida m A cf dubia 4k A. insularia
A A sp. 17 A A. marginalis

¢ A. malayensis
Figura 4.4. Paleogeografia de los diferentes linajes del género Aurelia explicando las distribuciones
discontinuas presentes por medio de posibles introducciones antrdpicas recientes.

Hipodtesis B: distribuciones discontinuas explicadas sin intervencidon antrdpica

Carbonifero tardio — Pérmico (305 Ma — 265 Ma): El antecesor de Aurelia se encontrd

distribuido por la costa sur del Paleo-Tetis. (Figura 4.5a).

Pérmico tardio — Triasico inferior (265 Ma — 230 Ma): El sur del Paleo-Tetis quedo separado del
norte por la formacion de Cimmeria, origindndose lo que se conoce como océano de Tetis en el
sur de Cimmeria, lugar por donde se distribuyd el antecesor de los linajes actuales de Aurelia
(Figura 4.5b). A diferencia de la anterior hipdtesis, en ausencia de intervencidn antrépica, el

linaje boreal e indo-pacifico compartirian distribucién por el sur del Tetis.

Triasico inferior — Jurdsico superior (230 Ma — 145 Ma): Pangea comenzo a separarse, el linaje

atlantico oeste migré hacia el oeste por el incipiente océano Atlantico central, y el linaje boreal
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migré hacia el norte por la abertura generada entre América del Norte y Eurasia. El linaje
atlanto-mediterraneo migré tanto hacia el oeste como hacia el norte (Figuras 4.5c y 4.5d).
Cimmeria se movid hacia el norte arrastrando al linaje indo-pacifico en su costa sur y quedando
el linaje boreal distribuido por la totalidad del Tetis (Figura 4.5c). La ausencia de registros
actuales de especies del linaje boreal entre la India y Europa (linea imaginaria que separaba
Australia-India de Korea del Sur-China hace 152 Ma), sugiere una subdivision del linaje boreal
(este-oeste) por extinciones locales (Figura 4.5d). Alternativamente, pudo haberse producido
una segregacion geografica de los linajes, con el indo-pacifico ocupando el norte del Tetis vy el
boreal ocupando el sur del Tetis, pero sin llegar a la actual costa asidtica del Pacifico, y no

necesariamente tendria que haberse subdividido.

Cretdcico — Cenozoico (145 Ma — Actualidad): El linaje Atlantico oeste se establecid en el golfo
de México y colonizo la costa atlantica de Sudamérica con la apertura del océano Atlantico sur.
La colonizacién del golfo de California y Panama por parte de este linaje pudo producirse entre
el Cretacico tardio y el Mioceno (Figuras 4.5e -g). El linaje indo-pacifico colonizd
progresivamente las islas del océano Pacifico oeste formadas en este periodo v,
eventualmente, llegd hasta el Pacifico este por medio de Hawai (EE. UU.). El linaje boreal
realizd6 una migracién por el océano Artico que permitid su colonizacién del Pacifico
norteamericano. La llegada de este linaje al Pacifico noroeste pudo haber ocurrido por tres
vias, bien se encontraba presente con anterioridad al haber ocupado el antecesor la totalidad
del Tetis, o bien llegd por una migracidn que podria ser artica al igual que su entrada en
Norteamérica o arrastrado desde el sur cuando la India se separd de Australia y la Antértida
para terminar colisionando con Asia (Figuras 4.5e-g). El linaje atlanto-mediterraneo realizé una
migracion artica para alcanzar el norte del Pacifico americano y asiadtico y una migracion hacia
el oeste para alcanzar la costa sudamericana del océano Pacifico produciéndose en este caso

una extincién local en América central (Figuras 4.5e-h).
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mA. aurita e A. dubia o A. hyalina e A. cebimarensis

AA. solida m A cfdubia ¢ A.coerulea <= A. insularia
A A sp.17 A A.cfcoerulea A A. marginalis

¢ A. malayensis
Figura 4.5. Paleogeografia de los diferentes linajes del género Aurelia explicando las distribuciones
discontinuas presente sin intervencién antrépica.

4.4 Discusion

La reconstruccién de la historia geografica y filogenética del género Aurelia dentro del mar
Mediterraneo (y a nivel global) es compleja debido a lo limitado del registro fésil (Khalthurin et
al.,, 2019), a la multitud de nombres con los que se ha referido al género antes del
establecimiento de la denominacién actual, a que las primeras figuras y descripciones carecian
de los detalles necesarios para establecer caracteres diagndstico y al hecho de que estos la
estos primeros ejemplares descritos, en su mayoria, no se han conservado para su
reexaminacion (Agassiz, 1862; Mayer, 1910). Aun hoy en dia es importante considerar que,
debido a las variaciones morfoldgicas intraespecificas del género Aurelia, no hay establecidos

unos criterios taxondmicos claros para la diferenciacion de las especies por lo que una
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identificacién mas precisa requiere del andlisis genético (Dawson, 2003; Scorrano et al., 2017,
Lawley et al., 2021). Como complicacién adicional, en la reconstruccion de la historia del
género se debe tener en cuenta que se consideran probadas diferentes introducciones de
individuos de Aurelia en varios puntos del planeta y que, posiblemente, todavia queden
muchas sin detectar (Dawson et al., 2005; Lawley et al., 2021; Moura et al., 2023). Sin
embargo, las hipdtesis planteadas en este capitulo abren la puerta a que gran parte de la

distribucidn actual pudiera haberse originado sin la intervencién humana.

De acuerdo con la interpretacion actual, A. aurita no se encuentra presente en el
Mediterraneo, aunque si en el Atlantico norte y el mar Negro (Dawson et al., 2005). Dentro del
mar Mediterrdneo, las dos especies con mayor distribucién geografica son A. solida,
anteriormente considerada como un migrador lessepsiano que colonizé el Mediterraneo tras la
apertura del canal de Suez, y A. coerluea, cuya entrada ha sido asociada con la importacidn de
ostra japonesa para su cultivo en las lagunas costeras de Francia e Italia y con el transporte
maritimo realizado entre el Pacifico, Indico y Mediterrdneo desde la segunda mitad del siglo XX
(Scorrano et al., 2017). Los sugeridos como endemismos mediterraneos, A. relicta, A.
pseudosolida y A. persea (Scorrano et al. 2017; Lawley et al., 2021; Gari¢ & Batisti¢, 2022),

tendrian, segln esta interpretacion, una gran restriccién geogréfica.

La revision de los trabajos de los siglos XVIII, XIX y comienzo del siglo XX indica que el género,
posiblemente, se encontraba distribuido por la totalidad del mar Mediterraneo con
anterioridad a la apertura del canal de Suez (Tabla 4.4). Por otro lado, en la laguna costera del
Mar Menor, se ha determinado la pertenencia de la de medusa luna autdctona, anteriormente
identificada como A. aurita (Pérez-Ruzafa, 1989) o Aurelia sp. (Fernandez-Alias et al., 2020), a
la especie A. solida en base a analisis genéticos utilizando tanto ejemplares de coleccion como

de recoleccién reciente (Figura 4.2; Tabla 4.3; Tabla Suplementaria 4.2).

Por lo tanto, considerando los diferentes linajes evolutivos del género Aurelia (Figura 4.1;
Lawley et al., 2021; Moura et al., 2023), la biogeografia actual del género basada en las
localizaciones donde se ha identificado genéticamente la especie residente de Aurelia (Figura
4.3) y el caracter autdéctono de A. solida en el Mar Menor, se pone en duda que A. solida sea
una especie invasora de origen Indo-Pacifico y su consideracion como NIS en el mar
Mediterraneo. Por ello, se han elaborado hipdtesis para reconstruir la paleogeografia del
género Aurelia desde la aparicion de su antecesor hace aproximadamente 300 Ma (Khalturin et

al., 2019).

|g
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4.4.1 Paleogeografia del género Aurelia

A pesar de lo limitado del registro fésil para realizar las dataciones genéticas (Khalturin et al.,
2019), si se dispone de cierta informacion sobre la distribucidon pasada de antecesores del
género Aurelia (Young & Hagadorn, 2020). Los primeros registros fosiles de especies que
podrian haber pertenecido al orden Semaeostomeae, donde se incluye el género Aurelia, se
encontraron en depdsitos cambricos del sur de China (Fu et al., 2019a; Young & Hagadorn,
2020), una region que rotaria para formar la costa oriental del Paleo-Tetis hace 300 Ma
(Scotese, 2001). Establecer la distribucidon del antecesor de Aurelia en base a un fésil que
podria haber pertenecido al orden Semaeostomeae y a la rotacién de las coordenadas donde
actualmente se encuentran las especies del género hasta la formacién del Paleo-Tetis tiene un
alto grado de incertidumbre. Sin embargo, esta aproximacidn se vuelve menos especulativa al
aludir al yacimiento de Cerin, Francia, donde se ubicaba la laguna costera en la que fosilizd
Paraurelia cerinensis Gaillard, Goy, Bernier, Bourseau, Gall, Barale, Buffetaut & Webz, 2006
hace 150 Ma (Gaillard et al., 2006). P. cerinensis recibe su nombre debido a la similitud
taxondmica de su impresion fésil tanto con los ejemplares del actual género Aurelia como con
los moldes resultantes de los experimentos de fosilizacién de este género (Bruton, 1991;
Gaillard et al., 2006). Es decir, tanto el registro fésil como la rotacién hacia el pasado de la
posicion de los diferentes linajes apoyan una hipdtesis por la que el antecesor de Aurelia se

encontroé distribuido a lo largo del océano de Paleo-Tetis (o Tetis).

Consecuentemente, las dos hipdtesis planteadas, y cualquier hipdtesis intermedia entre una
ausencia y una totalidad de intervencidon humana para explicar las distribuciones discontinuas
de determinadas especies del género Aurelia, parten de una distribucidon de su antecesor a lo
largo del Paleo-Tetis con variaciones en la extension geografica de los diferentes linajes a lo
largo de la costa sur de este océano (Figuras 4.4a y 4.5a). La presencia de este género, y de los
antecesores del mismo, en la region que actualmente forma parte del mar Mediterraneo se
encuentra reflejada en la biogeografia presente (Figura 4.3), en los registros bibliograficos
histéricos (Tabla 4.4) y en el registro fésil (Gaillard et al., 2006; Giusberti et al., 2014). Es
importante destacar que los fdsiles de zooplancton gelatinoso de formacién mas reciente,
entre los que se encuentran ejemplares muy similares a las actuales especies del género
Aurelia (Young & Hagadorn, 2020), fosilizaron durante el Eoceno, hace 50 Ma, y se han
encontrado cerca de la actual ciudad de Verona, Italia (Giusberti et al., 2014). En el Eoceno,
Verona se situaba en un proto mar Mediterraneo todavia conectado con el océano indico vy el
océano Pacifico por el este y con los actuales mares Negro, Caspio y océano Artico por el norte

(Scotese & McKerrow, 1990; Scotese, 2001).
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Sin considerar a A. coerulea ni la presencia de A. aurita en la costa sudamericana, las dos
aproximaciones presentan analogias mas allda de su distribucion inicial. Los andlisis
filogenéticos de Lawley et al. (2021) y Moura et al. (2023) coinciden en que los linajes indo-
pacifico y atlantico oeste se separaron en primer lugar del grupo formado por los linajes boreal
y atlanto-mediterrdneo. De acuerdo con las hipdtesis presentadas y los periodos de separacién
de los linajes calculados por Khalturin et al. (2019), esta segregacion ocurrié entre el Tridsico y
el Jurdsico (230 Ma — 145 Ma), periodo en el que Pangea comenzd a disgregarse (Scotese,
2001). La ruptura en bloques del supercontinente de Pangea habria permitido una migracion
del linaje atlantico oeste hacia el oeste, hasta su asentamiento en el golfo de México, y del
linaje indo-pacifico hacia el este (Figuras 4.4 y 4.5). Del mismo modo, las dos aproximaciones
sugieren una migracion por el océano Artico de los linajes boreal, respaldado por la presencia
de Aurelia hyalina Brandt, 1835 alrededor del circulo polar artico, y atlanto-mediterraneo,
respaldado por la presencia de A. aurita en la bahia de Hudson y el mar Blanco (Figura 4.3). Por
otro lado, las dos aproximaciones indican que A. solida es una especie autéctona del
Mediterraneo, manteniendo la concordancia con los estudios filogenéticos en los que esta
especie aparece asociada a los otros endemismos mediterraneos: A. relicta, A. persea y A.

pseudosolida (Lawley et al., 2021; Gari¢ & Batisti¢, 2022; Moura et al., 2023).

Las principales discrepancias entre ambas hipdtesis son la llegada de A. aurita a Chile y la
distribucidn actual de A. coerulea. Mientras que la hipdtesis antrdpica, que cuenta con mayor
respaldo por parte de la comunidad cientifica (e.g. Dawson et al., 2005; Moura et al., 2023),
sugiere que A. aurita es una especie introducida en la costa pacifica de Sudamérica, la
hipdtesis de distribucién natural sugiere que esta especie realizd la migracion junto con el
linaje atlantico oeste al romperse Pangea y que, en algin momento entre el Cretdcico tardio y
el Mioceno, cruzé a Sudamérica (Figura 4.5). En este contexto, es esencial considerar que en
los andlisis de Moura et al. (2023) el linaje atlantico oeste deriva de A. aurita y que la extincion
local del golfo de México sugerida en esta aproximacién podria ser en realidad una especiaciéon
climdtica que confinase a A. aurita a las aguas mas frias del Pacifico sur y el Atlantico norte

(Figura 4.3).

El caso de A. coerulea es posiblemente el mas particular desde las perspectivas genética y
biogeografica. La localidad tipo de esta especie, basada en la descripcidén original de von
Lendenfeld (1884), se encuentra en Port Jackson, Australia, aunque de forma casi
contemporanea se describié como A. japonica en Japdn (Kishinouye, 1891). En el analisis
filogenético realizado para el género Aurelia por parte de Dawson et al. (2005) esta especie,

bajo la denominacién de Aurelia sp.1, aparece asociada a Aurelia sp. 10, posteriormente
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transferida a A. hyalina (Lawley et al., 2021) y a Aurelia limbata Brandt, 1835. Considerando la
peninsula de Kamchatka como la localidad tipo de A. limbata, Dawson et al. (2005) atribuyen la
presencia de Aurelia sp. 1, posteriormente identificada como A. coerulea por parte de
Scorrano et al. (2017), en Australia, Francia y California (EE. UU.) a introducciones recientes.
Sin embargo, resulta sorprendente que estas introducciones, y particularmente la introduccion
en Australia (ya que tendria que haberse producido con anterioridad a la descripcién de la
especie), no hayan sido cuestionadas desde que en Scorrano et al. (2017) se resucita el

nombre de A. coerulea.

A. hyalina tiene su localizacién tipo en las islas Aleutianas (EE. UU.) y se encuentra presente en
la bahia de Hudson, en el mar de Labrador (Groenlandia), en el mar de Chukotka (Rusia) y al
norte de Escocia, mientras que A. limbata se encuentra presente entre el mar de Japdén vy
Alaska (Figura 4.3). Es decir, las dos especies que conforman el linaje boreal junto con A.
coerulea se encuentran distribuidas por las aguas de las latitudes mas al norte de nuestro
planeta. Las dos hipdtesis planteadas en este capitulo sugieren una migracion por el océano
Artico de este linaje para permitir esta distribucién sin mediacién de un vector antrépico. La
presencia del antecesor de Aurelia en el océano del Tetis (Gaillard et al., 2006; Giusberti et al.,
2014) explicaria la presencia del linaje boreal en la regién atlanto-europea y en el mar
Mediterrdneo sin mediacion de un vector antrdpico. La llegada a Japdn de A. coerulea podria
deberse a una migracién por el océano Artico (Figura 4.4), a que el rango de distribucion inicial
de su antecesor incluyese esta localizacién (Figura 4.5; Fu et al., 2019a) o a la llegada de
ejemplares provenientes de Australia y la India al desplazarse esta ultima hacia el norte y
colisionar con Asia (Chatterje et al., 2013). La presencia de A. coerulea en Australia podria
deberse al rango de distribucién original de su antecesor (Figura 4.5) o a una introduccion

reciente de la especie (Figura 4.4; Dawson et al., 2005; Scorrano et al., 2017).

4.4.2 Limitaciones de las hipétesis

Las dos hipétesis planteadas, y cualquier hipdtesis intermedia, estan sujetas a un alto grado de
incertidumbre y requieren mas investigacion. Esto implicaria analizar el solapamiento de la
tolerancia térmica de las especies actuales con el clima del pasado, la realizacién de andlisis de
estructuracion genética poblacional o ahondar en el papel que las zonas costeras
semiconfinadas puedan haber jugado en la especiacién y diversificacion del género Aurelia, el
cual, de hecho, es caracteristico de estos ecosistemas. El papel de la conectividad entre
poblaciones y la variabilidad ambiental de las lagunas costeras, intensificada por eventos

climdticos pasados tales como las crisis del Messiniense en el Mediterraneo, podrian explicar la
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presencia de un gran nimero de especies en areas relativamente pequeias tales como el golfo
de México o el mar Mediterrdneo. Estos esfuerzos van mas alld del objetivo de este capitulo,
pero los resultados obtenidos abren la posibilidad de plantear lineas de investigacion no

exploradas hasta la fecha.

Ninguna de las dos aproximaciones explica satisfactoriamente la presencia de dos especies del
linaje atldntico oeste en los océanos indico (A. mozambica) y Pacifico oeste (A. miyakei). La
distribucion de estas dos especies se encuentra limitada a su localizacién tipo: Mozambique en
el caso de A. mozambica y Tailandia en el de A. miyakei (Figura 4.3). Las secuencias genéticas
de ejemplares de Aurelia en Africa, a excepcién de A. mozambica, se limitan al mar
Mediterraneo y al mar Rojo. Sin embargo, hay que destacar que Africa es el continente donde
mas limitado se encuentra nuestro conocimiento sobre el zooplancton gelatinoso (Gibbons et

al., 2022).

Los registros presentes en la bibliografia del género Aurelia en la parte no mediterrdnea de
Africa se limitan a la bahia de Cintra (Sahara Occidental) (Kramp, 1959) y a la costa del golfo de
Guinea (Gibbons et al., 2022) y, basandonos en los avistamientos registrados en las bases de
datos GBIF y OBIS, se puede asumir la presencia del género en las Islas Canarias (Espafa) y
Madagascar. Por otro lado, se ha indicado la ausencia del género en las aguas costeras bafiadas
por la corriente de Benguela (Lynam et al., 2006; Gibbons et al., 2022). Los registros no
mediterraneos de este género en Africa aparecen como A. aurita, A. solida y A. colpota, pero
los analisis genéticos indican que los ejemplares analizados en este continente no
corresponden con las especies ya secuenciadas y esta posible nueva especie estd en proceso
de descripcién (Gibbons et al. 2022). La inclusiéon de las nuevas especies descritas podria
modificar la interpretacidn realizada en este capitulo, pero es posible que la distribucién del
linaje atlantico oeste ocupase originalmente una extension geografica similar a la del linaje
indo-pacifico o boreal, pero que desapareciese del mar Mediterrdneo en algin momento en
que las condiciones climaticas fuesen desfavorables para el linaje, tal y como pudo ocurrir

durante las crisis salinas del Messiniense.

El linaje indo-pacifico carece de registros entre el mar de Andaman o mar de Burma, Tailandia
(Aurelia sp. 17), y el oeste del océano indico (A. dubia y A. cf. dubia). Este hecho podria estar
asociado con la escasez de identificaciones genéticas de individuos en la India (distribucion
continua del linaje) o ser consecuencia de una extincion local provocada por la colision de India

con Asia (distribucién discontinua del linaje) (Chatterje et al., 2013), siendo necesario ampliar

|g



Alfredo Fernandez Alias Capitulo 4: La medusa luna del Mar Menor

el nimero de secuencias genéticas de esa zona para discriminar entre las dos opciones por

medio de analisis filogenéticos.

4.5 Conclusiones

Las dos aproximaciones, apoyadas por el registro fosil (Gaillard et al., 2006; Giusberti et al.,
2014; Fu et al., 2019a; Young & Hagadorn, 2020), situan el origen del antecesor del género
Aurelia en el océano Paleo-Tetis. La biogeografia actual del género (Figura 4.3), las
aproximaciones paleogeograficas (Figuras 4.4 y 4.5) y la revision de la bibliografia
contemporanea a la apertura del canal de Suez (Tabla 4.4) indican que A. solida es, casi con
total certeza, una especie autdctona del mar Mediterrdneo. Este trabajo apoya las sugerencias
de Lawley et al. (2021), Schifer et al. (2021), Moura et al. (2023) de eliminar la consideracion
de A. solida como especie no indigena en el Mediterrdneo. Sin embargo, como todavia es
necesario realizar estudios genéticos sobre los ejemplares del género Aurelia en Maldivas, la
localizacién tipo de A. solida, y para mantener la coherencia con los estudios previos (Scorrano
et al., 2017; Gueroun et al., 2020; Schifer et al., 2021; Fernandez-Alias et al., 2023a), se ha
optado por preservar por el momento el nombre de Aurelia solida en lugar de resucitar alguna
de las alternativas expuestas en la Tabla 4.4. Este trabajo sugiere, ademas, que A. coerulea
podria ser también autdéctona del océano del Tetis, con un rango de distribucidon natural que

incluiria Europa y el Mediterrdneo, donde perderia su caracter NIS.

Por otra parte, los diferentes analisis realizados han revelado que los ejemplares de Aurelia del
Mar Menor pertenecen a la especie A. solida, corrigiendo asi las determinaciones que hasta la

fecha se venian haciendo de los mismos como A. aurita.
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Capitulo 5: Dindamica poblacional, crecimiento y relacion
con los parametros ambientales de Aurelia solida,

Cotylorhiza tuberculata y Rhizostoma pulmo en el Mar
Menor

5.1 Introduccion

Como se ha indicado en el capitulo de introduccidn, la comunidad cientifica tiene la percepcion
de que se ha producido un incremento en la intensidad y la abundancia de las proliferaciones
de zooplancton gelatinoso desde la década de 1970 (Purcell, 2005; Brotz et al., 2012). El interés
gue estas proliferaciones genera debido a las interferencias que producen con numerosas
actividades humanas y a los servicios ecosistémicos que aportan (Pérez-Ruzafa et al., 2002;
Richardson et al., 2009; Fernandez-Alias et al., 2023a) ha llevado a un incremento anual en el
numero de investigaciones realizadas en este campo (Pitt et al., 2018). Sin embargo, pese a la
existencia de estas tendencias, los estudios en la dindmica poblacional de los escifozoos son
escasos (Purcell, 2012) y los estudios de su crecimiento organico y la parametrizacion de su
biologia lo son todavia mas (Palomares & Pauly, 2008; Brotz et al., 2012). En este capitulo se
realiza el estudio de la biologia y dindmica poblacional de tres especies de escifozoo residentes
en el Mar Menor: Aurelia solida Browne, 1905, Cotylorhiza tuberculata (Macri, 1778) y

Rhizostoma pulmo (Macri, 1778).

Este capitulo supone, ademads, el analisis de los datos mas antiguos del sistema de
monitorizacién del Mar Menor. En esta laguna salada, como se ha descrito en profundidad en
el capitulo 2, se viene desarrollando un proceso de eutrofizacion que se ha agravado en los
ultimos afios con cambios en el estado tréfico y el desencadenamiento de crisis distréficas
como respuesta a las actividades realizadas en la cuenca de drenaje (Capitulo 7; Pérez-Ruzafa
et al., 2019a; Fernandez-Alias et al., 2022). El analisis de los datos del afio 1997,
correspondientes tanto al primer periodo de monitorizacién de la laguna como a los primeros
estadios del proceso de eutrofizacion permite establecer un estado de referencia del
ecosistema. El conocimiento sobre estos estados de referencia es, habitualmente, uno de los
factores limitantes para el andlisis de los cambios derivados de las acciones antrdpicas, de la
propia gestidn y los inducidos por el cambio climatico. Por lo tanto, sobre este capitulo se
construyen los analisis de las poblaciones de escifozoos y las respuestas ecosistémicas a gran

escala temporal desarrollados a lo largo de esta tesis doctoral, analizando en particular la
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dindmica poblacional y el crecimiento de las tres especies de escifozoos residentes en el Mar

Menor tras la apertura del canal de El Estacio.

5.2 Materiales y métodos

5.2.1 Datos del sistema de monitorizacion

En este capitulo se utilizan los datos del primer periodo de funcionamiento del sistema de
monitorizacién del Mar Menor. Durante ese periodo, comprendido entre el 25 de febrero de
1997 y el 30 de diciembre del mismo afo, se contd con una red de 20 estaciones separadas
menos de 2km cada una, repartidas por todo el Mar Menor y una recogida de datos semanal.
De los datos recopilados en ese espacio de tiempo, para el desarrollo del capitulo se han
utilizado las abundancias de ictioplancton y de medusas verdaderas tanto en su fase medusa
como en la de éfira, la temperatura, salinidad y concentracién de clorofila a (Chl a), sélidos en
suspension, nitrato, nitrito, amonio y fosfato. El sistema de monitorizacién, recogida y

procesado de datos se encuentra detallado en el Capitulo 2 de esta tesis doctoral.

Para los analisis estadisticos se ha dividido el Mar Menor en cinco zonas (Z1-Z5), con cada una
de ellas subdividida en dos sectores (s1-s10) de dos estaciones. Esta sectorizacién permite el
anadlisis de diferentes escalas de variabilidad espacial y su asociacidon con las caracteristicas
tréficas e hidrograficas de las diferentes masas de agua del Mar Menor en relacién a sus tres
cuencas (norte, central y sur), la influencia marina condicionada por los canales de
comunicacién con el Mar Mediterrdaneo, o la influencia terrestre, principalmente en Ia
desembocadura de las ramblas (ver Pérez-Ruzafa et al., 2005b). En la escala espacial, se cuenta
con dos factores, “Zona”, como factor fijo con cinco niveles, y “Sector”, como factor aleatorio
anidado en “Zona”, con diez niveles. En la escala temporal, los muestreos semanales se han
agrupado en los factores “Season” (invierno, primavera, verano y otofo), “Mes” (febrero a
diciembre) y “Quincena” (Primera y segunda quincena del mes). “Season” es un factor fijo,
mientras que “Mes” es un factor aleatorio anidado en “Season”, y “Quincena” es un factor
aleatorio anidado en “Mes”. El Ultimo factor fijo son las especies de medusa objeto de estudio

(“Especie”) con tres niveles: A. solida, C. tuberculata y R. pulmo.

5.2.2 Caracterizacion espaciotemporal de la masa de agua del Mar Menor

Para la caracterizaciéon espaciotemporal de la masa de agua del Mar Menor se ha realizado un
anadlisis permutacional de varianza (PERMANOVA, 9999 permutaciones y test de Monte Carlo)
sobre cada una de las variables fisicoquimicas recopiladas con el disefio ‘Sector(Zona) x

Quincena(Mes(Season))’. Ademas, se ha realizado una ordenacion por medio de un analisis de
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componentes principales (PCA) sobre los maximos, minimos y valores promedio de cada
variable fisicoquimica en cada estacidon de muestreo. La matriz se transformé por medio de una
raiz cuarta y se estandarizd antes de la construccidn de una matriz de semejanzas euclideas
para la realizacion de los andlisis en el programa PRIMER 7 + PERMANOVA (Anderson et al.,
2008).

Para la visualizacién de las caracteristicas de las masas de agua del Mar Menor, se han
elaborado dos mapas de distribucidon horizontal con los valores de cada estacion en los dos
primeros ejes del analisis PCA. Cada eje se ha representado en un mapa individual mediante la

técnica de interpolacién kriging en el programa SURFER.

5.2.3 Distribucién espaciotemporal de los escifozoos

El estudio de la distribucién espaciotemporal de los escifozoos se ha realizado de forma
individual para las fases éfira y medusa sobre la matriz de datos completa. Para ello, se ha
realizado en primer lugar un andlisis PERMANOVA incluyendo las tres especies, 9999
permutaciones y el test de Monte Carlo con el disefio ‘Especie x Sector(Zona) x
Quincena(Mes(Season))’. Tras confirmar la existencia de diferencias significativas en los
patrones espaciotemporales, se ha realizado un andlisis PERMANOVA por pares de los factores
significativos y sus interacciones, para cada especie y fase del ciclo vital de forma separada,
excluyendo aquellos periodos en los que la especie objeto del analisis no se encontraba
presente en la laguna. Los andlisis se realizaron en una matriz de semejanza euclidea tras
realizar una transformacion logaritmica, log (x+1), en el programa PRIMER 7 + PERMANOVA

(Anderson et al., 2008).

5.2.4 Relaciones talla-peso e indice de desarrollo gonadosomatico (GSI)

Entre junio y septiembre de 1997 se recolectaron 72 ejemplares de R. pulmo y 112 de C.
tuberculata para la medicién del didmetro de la campana, al milimetro mas cercano, en un
ictiometro y su pesado (peso escurrido). La fecha de la recoleccién de ejemplares se decidié
debido a que estos colonizadores recientes de la laguna son especies estivales, con un nivel
tréfico y tolerancia térmica similares, se encontraban presentes de forma abundante y en todas
sus clases de talla en esos meses. Esto hace posible la comparacién de las curvas talla-peso. La

relacion talla-peso se expresa mediante la Ecuacidn 5.1:
Ecuacién 5.1. W = al®

L es el didmetro de la campana (mm), W es el peso (g), a y b son constantes calculadas al

construir la relacion.
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Tras la obtencién de la talla y el peso, se disecciond cada ejemplar, extirpando y pesando las
gbénadas (peso escurrido). El GSI se calculé como el porcentaje del peso de las gonadas con

respecto al peso total del individuo.

5.2.5 Determinacion de los parametros de crecimiento de la funcién de Von Bertalanffy

Para la determinacidon de los pardmetros de crecimiento de la funcién de Von Bertalanffy
(VBGF; Von Bertalanffy Growth Function), recogida en la Ecuacidn 5.2 (Bertalanffy, 1938), se ha

construido una matriz talla-frecuencia para cada una de las especies de escifozoo.
Ecuacién 5.2. L(t) = Loo(1-e+10)

En la Ecuacién 5.2, L(t) es la longitud (cm) en una edad concreta, Ly es la longitud asintdtica
(cm), K es la tasa de crecimiento (afio?), t es la edad (afios) y to es la edad tedrica para una

longitud de 0 cm.

Con anterioridad a los analisis de crecimiento se comprobé la existencia de diferentes cohortes
mediante el método de Battacharya para la resoluciéon de una distribucién en componentes
gaussianos (Battacharya, 1967) en R (R Development Core Team, 2011). La existencia de
multiples cohortes se detectd Unicamente para la especie R. pulmo, por lo que, previamente al
calculo de los pardmetros de crecimiento, se reconstruyeron las cohortes, permitiendo realizar

la parametrizacion del crecimiento de forma individualizada.

Para la determinacion de los parametros de crecimiento K, Ly, Yy to se ha implementado un
Electronic LEngth Frequency ANalysys (ELEFAN) en el paquete ‘TropFishR’ (Mildenberger et al.,
2017). Biolégicamente, el parametro to carece de sentido ya que, generalmente, corresponde
con un valor negativo en el que los individuos tienen un tamafio de 0 cm, pero,
matematicamente, permite una mejora en el ajuste de la curva de crecimiento (Moreau, 1987).
No obstante, en el caso de la estima del crecimiento de las fases adultas de los escifozoos, el
parametro to corresponde con el periodo de liberaciéon de las éfiras a la columna de agua
(Fernandez-Alias et al., 2020). Para los analisis se utilizaron las dos metodologias que el
paguete TropFishR permite para el calculo de los pardmetros de la curva VBGF. En el primer
método, la longitud asintética se fija siguiendo la metodologia de Taylor (1958) y se calculan K
y to. El segundo realiza un analisis de respuesta en superficie (RSA) que explora diferentes
combinaciones de K y Ly en intervalos predefinidos dentro de los limites de tamafio de la
especie. El calculo de to por parte del paquete TropFishR es indirecto, proporcionando un valor

tanchor Para el anclaje de la curva. Este valor representa el dia en formato numérico, oscilando
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entre 0 (1 de enero) y 1 (31 de diciembre), y debe ser transformado para obtener el valor to

asegurando que este quede fijado durante el periodo de deteccidn de las éfiras.

En primer lugar, para identificar en qué intervalo debian incluirse nuestras especies, la
variacién de L se realizd con el método RSA y se descartaron aquellas longitudes inferiores a
las detectadas durante los censos visuales. En una segunda etapa, preestableciendo una
longitud asintdtica dentro del intervalo, se comprobaron combinaciones de Ly Y K que anclasen
la curva dentro del periodo de estrobilacidon. Aunque las dos metodologias de andlisis del
crecimiento obtuvieron valores similares, para la representacién de los resultados es preferible
predefinir la longitud asintdtica ya que permite visualizar la puntuacién del modelo a raiz de la
variacion de K dentro de la longitud asintdtica mds probable. En el caso de A. solida, la
exploracidon RSA indicaba que un estrecho rango de combinaciones K- Ly, era explicativo de la

base de datos y, por ello, se ha mantenido esta representacion.

Para el ajuste de las curvas de crecimiento no se han considerado oscilaciones estacionales
debido a que la esperanza de vida de la fase medusa es aproximadamente de medio afio y no
se detecta un pardn invernal en el crecimiento ni siquiera considerando a aquellos individuos
aislados que puedan sobrevivir al invierno (Kikinger, 1992; Pérez-Ruzafa et al., 2002, 2005b;
Fuentes et a., 2011). Por lo tanto, no se incluyeron en el modelo ni el parametro “C”, que
expresa la amplitud de la oscilacién en el crecimiento, ni el pardmetro t., que indica el tiempo
entre el comienzo de la funcion y el inicio de la oscilacidn (Pauly, 2015). Si que se predefinio el
parametro de edad maxima (Agemax) como 0.5 (medio afo) para evitar la subestima del

parametro K.

5.2.6 Estima de la mortalidad y la supervivencia

La ratio de mortalidad total (Z) se ha estimado por medio de dos rutinas diferentes de
TropFishR. La primera calcula Z mediante la curva de captura descrita en Ricker (1975) e
implementada por Gayanilo et al. (1995). La segunda representa una grafica Powell &
Wetherall (P-W) (Powell, 1979; Wetherall et al., 1987) implementando la metodologia de
Beverton & Holt (1957). En el caso de R. pulmo, la mortalidad se ha calculado tanto para la
poblacién completa como para cada una de las cohortes detectadas. La supervivencia (S)

deriva de la mortalidad y se calcula siguiendo la Ecuacién 5.3 (FAO, 1989).

Ecuacion 5.3. S=e?

oo
LN
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5.2.7 Forzamiento ambiental sobre la dindmica poblacional de los escifozoos

Para explorar el forzamiento ambiental sobre la abundancia y la distribucién de las tres
especies de escifozoos del Mar Menor, tanto en su etapa éfira como en su fase medusa, se han
realizado multiples modelos lineares generalizados (GLM) con seleccidon hacia delante de
variables (utilizando como criterio de inclusion y exclusién p<0.05) para determinar el mejor

modelo explicativo de la variacién en las estimas de abundancia.

Ademas, para el estudio de patrones espaciotemporales de las variables medidas, se realizd un
analisis de correspondencia sin tendencia (DCA, Detrended Correspondence Analysis) utilizando
el paquete ‘Vegan’ (Oksanen et al., 2007). Para reducir el ruido procedente de la alta
variabilidad existente con una resolucién espaciotemporal elevada, se han utilizado los
promedios de las variables ambientales y los datos de abundancia en cada zona y fecha de
muestreo. El analisis DCA mostraba en su primer eje un gradiente mayor de dos unidades de
desviacion estandar, por lo que se recomendaba el uso de un andlisis de correspondencias
candnicas sin tendencia (DCCA, Detrended Canonical Correspondence Analysis) para la
exploracion de la variabilidad espacial de los escifozoos en relacién con los pardmetros
ambientales (Jongman et al., 1987). Este analisis se realizé transformando logaritmicamente los
datos de abundancia, log (x+1), eliminando la tendencia por medio de un polinomio de
segundo orden y aplicando el test de Monte Carlo a los ejes candnicos. Los calculos se

realizaron en CANOCO v 3.15 (ter Braak, 1997).

5.3 Resultados

5.3.1 Condiciones ambientales

Entre febrero y diciembre de 1997, las condiciones ambientales dentro del Mar Menor tuvieron
un caracter heterogéneo con patrones espaciales y temporales diferenciados y con variabilidad
en las interacciones significativas entre los factores espaciales y temporales en funcién de la
variable (Tabla Suplementaria 5.1). La temperatura presentd un marcado ciclo estacional
(Figura 5.1), alcanzando el maximo promedio mensual en agosto (28.08 + 0.09 °C) y el minimo
promedio mensual en diciembre (12.7 + 0.07 °C). En las medidas individuales, el minimo
registrado fue 11.9 °C y el maximo 29.7 °C, no detectandose diferencias significativas entre las

diferentes zonas (p=0.11).

La salinidad mostré un caradcter mas heterogéneo a nivel espacial y temporal, con diferencias
significativas en todas las escalas espaciotemporales, de la Zona (p= 0.027) al Sector(Zona)

(p=0.025) y de la estacion, Season, (p = 0.0019) a la Quincena(Mes(Season)) (p= 0.0001). En
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esta variable, tanto el patrdn estacional, marcado por la evapotranspiracion, como el espacial,
existente desde el drea mas confinada a la de mayor intercambio de agua con el Mediterraneo,
se rompen debido a las lluvias torrenciales y a las entradas de agua posteriores a través de las
ramblas. La precipitacion mensual promedio durante el periodo objeto de estudio en este
capitulo fue de 21.99 mm. Durante la realizacién del estudio, el periodo de lluvias se situd en
abril-mayo, septiembre y diciembre, pero el mayor evento de precipitacion tuvo lugar en
enero, con un pico de 149.73 + 20.10 mm de descarga junto a la cuenca del Mar Menor y justo
antes del arranque del sistema de monitorizacién. El minimo de salinidad se encontrd,
consecuentemente, en febrero (36.66 + 0.75) y el maximo se alcanzé en septiembre (45.9 *
0.06). EI minimo detectado en una localidad fue de 31.99 y el maximo de 46.88. A
consecuencia de las lluvias, los minimos de salinidad se encontraron en la desembocadura de
la rambla de El Albujén vy, debido al intercambio de aguas con el Mediterrdneo, en abril y mayo,
cerca de la bocana del canal de El Estacio. En escalas espaciales mas amplias, las diferencias,
pese a ser pequefias, fueron significativas a nivel de zona (p = 0.027) con valores minimos en la

zona 1y maximos en la zona 5.

Al igual que la salinidad, los nutrientes mostraron un comportamiento heterogéneo a nivel
espaciotemporal. Todos ellos manifestaron diferencias significativas en la escala quincenal
(‘Quincena(Mes(Season)’, p < 0.05 en todos los casos), pero algunos también presentaron
diferencias estacionales, como el nitrito (p = 0.0005), o a nivel de Mes(Season), como el
amonio (p = 0.0004). La concentracidn promedio de nitrato en las diferentes zonas del Mar
Menor durante el periodo de estudio varié entre 0.86 + 0.15 pmol/l en la Zona 4y 1.39 + 0.36
umol/l en la Zona 2, pero detectar concentraciones superiores a 4-6 umol/l fue comun durante
todo el afio 1997. El andlisis PERMANOVA indica que las diferencias espaciales para el nitrato
no fueron significativas, pero destaca la concentracion de 45 pmol/I frente a la desembocadura

de la rambla de El Albujén a raiz de la descarga producida tras las lluvias de abril.

El nitrito y el amonio presentaron menor concentracién que el nitrato, excediendo de forma
muy eventual una concentracién superior a 0.5 umol/l (Figura 5.1). El nitrito solo excedid los 2
umol/I en las localidades costeras, frente a la desembocadura de las ramblas, en primavera y
verano, pero mostrd diferencias significativas en la escala temporal entre quincenas (p =
0.0055) y entre estaciones (p = 0.0005). El amonio presentd un caracter espaciotemporal
heterogéneo, con variabilidad significativa a nivel quincenal (p = 0.0001), mensual (p = 0.0004)
y en la interaccién de sector y mes (‘Sector(Zona) x Mes(Season)’, p = 0.0001). Se alcanzaron

valores superiores a los 10 umol/l en tres estaciones, en una Unica campafia de marzo, con
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valores de 25.6 umol/l y 18.9 umol/l en las estaciones 11y 12, situadas en la Zona 5, y de 15.5

umol/l en la estacidn 18, ubicada frente al canal de El Estacio.

El fosfato mostré una compleja variabilidad espaciotemporal, siendo esta significativa a nivel
quincenal (p =0.0001) y para las interacciones entre zona y mes (‘Zona x Mes(Season)’, p =
0.0009) y entre sector y estacidon (‘Sector(Zona) x Season’, p = 0.03). De forma habitual, la
concentracién se mantuvo por debajo de 1 umol/l, con un valor promedio, en las diferentes
zonas, que oscila entre 0.54 + 0.11 umol/l en la Zona 1 y 0.74 + 0.13 pumol/l en la Zona 4. Sin
embargo, entre febrero y abril, en la mayoria de las estaciones se detectaron concentraciones

entre 2.20y 8.74 pmol/I.

La clorofila a generalmente mostré valores inferiores a 2 pg/l (Figura 5.1). Los promedios
anuales por zona variaron entre 0.51 + 0.04 ug/l en la Zona 2 y 0.81 + 0.05 pg/l en la Zona 5.
Las concentraciones maximas se encontraron frente a la desembocadura de la rambla de El
Albujén y en la cubeta sur (Zona 5). Se encontrd una elevada heterogeneidad espacial, con un
patron diferente en funcidon de la zona, y con un efecto significativo de las interacciones
‘Sector(Zona) x Season’ (p = 0.025). En un analisis bianual, incluyendo 1996, Pérez-Ruzafa et al.
(2005b) encontré también una interaccién significativa ‘Zona x Season’ con las Zonas 1,2y 5
presentando su mdéxima concentracién en primavera y otofio, mientras que las Zonas 3y 4 lo

presentaron en verano.
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Figura 5.1. Dinamica estacional de las principales variables ambientales durante el periodo de estudio
del capitulo (1997) en la columna de agua del Mar Menor. Los colores de fondo se corresponden con las
estaciones naturales, consideradas como un factor fijo en los analisis estadisticos. Los puntos
representan el valor promedio de cada variable en las diferentes campafias de monitorizacion mientras
que las barras de error representan el error estandar.
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La representacion cartografica de la puntuacién, en los puntos de muestreo, de los dos
primeros ejes del PCA realizado para la matriz con los valores maximo, minimo y promedio de
cada variable ambiental en las diferentes localidades permite la identificacion de las
caracteristicas fundamentales de la masa de agua del Mar Menor (Figura 5.2). El Eje 1
representa el 36.8% de la varianza de los datos y se encuentra determinado por la salinidad,
particularmente por el valor minimo de esta. Los valores minimos mas bajos se encontraron
concentrados en la cubeta sur del Mar Menor, la mds confinada de la laguna costera. Junto con
estas estaciones, también presentaron minimos de salinidad pronunciados las zonas
influenciadas por los canales de comunicacién con el Mar Mediterrdneo y el giro central de la
laguna. Es decir, los minimos de salinidad fueron mas bajos Unicamente donde se producen las
mayores descargas de agua dulce desde tierra: el drea de influencia de la rambla de El Albujon,
la zona mas interna de la cubeta norte y el centro del giro de la cubeta sur. Estas areas,
representadas en amarillos-verdosos en la Figura 5.2a, se caracterizaron por las elevadas

concentraciones de nutrientes, fundamentalmente de nitrato, y de clorofila a.

El segundo eje representa un 16.7% de la varianza y estd determinado fundamentalmente por
las temperaturas maximas altas en su parte positiva (color rojo en la Figura 5.2b) y por las
concentraciones maximas elevadas de nitrato y las concentraciones minimas elevadas de
clorofila a (color verde en la Figura 5.2b). Este eje permite identificar las dreas de convergencia
de los giros en la circulacion de la corriente, caracterizados por las temperaturas maximas mas
elevadas y valores minimos elevados de las concentraciones de clorofila a. También identifica
dos zonas de elevada concentracién de nitrato y clorofila a asociadas a la rambla de El Albujon
y la convergencia entre los canales de comunicacién del Mediterraneo en el norte de la laguna

con las salinas de San Pedro del Pinatar.

La dinamica del ictioplancton durante el afio 1997 se encuentra descrita en detalle en Pérez-
Ruzafa et al. (2004). La abundancia de larvas en la laguna crecié suavemente a partir de marzo
y abruptamente con el final del verano, alcanzando su maximo promedio mensual (234.16 +
35.63 larvas/100 m3) en octubre. A la misma vez, se encontrd un gradiente creciente desde el
norte hacia el sur, con el centro de los giros de corriente presentando las mayores

concentraciones de larvas con mas de 1000 larvas/100 m?3.

La variabilidad espaciotemporal de los pardmetros hidrograficos, nutrientes, clorofila a e
ictoplancton durante el afio 1997 en el Mar Menor se encuentran discutidos con mayor

profundidad en Pérez-Ruzafa et al. (2004, 2005b, 2007).

oo
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Figura 5.2. Representacion cartografica, hecha a partir de las puntuaciones obtenidas en el PCA en los
diferentes puntos de muestreo, de los componentes principales (PC) 1 (a-b) y 2 (c-d). Las lineas azules
representan las ramblas que desembocan en el Mar Menor. Las escalas de color en a) y c) se
corresponden con las puntuaciones de los PC1 (b) y PC2 (d). Los vectores en rojo de b) y d) representan
las variables ambientales que determinan la varianza explicada de cada PC. e) corrientes principales del
Mar Menor obtenidas de Garcia-Oliva et al. (2018). La escala de color representa la velocidad de la
corriente y las flechas rojas las principales rutas de circulacidn. Esta circulacidn se ha superpuesto en las
figuras a) y c¢) como flechas negras para facilitar la interpretacion del patron de colores.
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5.3.2 Distribucion espaciotemporal de los escifozoos

Las tres especies de escifozoos presentes en la laguna mostraron en este periodo un complejo
patron de variabilidad espaciotemporal que varia entre sus fases éfira y medusa presentando,
ademas, cierta segregacion en el tiempo y el espacio de las diferentes especies presentes en la

columna de agua del Mar Menor.

Para la fase éfira no se encontraron diferencias significativas en la abundancia entre especies,
pero si que resultaron significativas las interacciones del factor ‘Especie’ con practicamente
todas las escalas temporales y espaciales (Tabla 5.1, Tabla Suplementaria 5.2) (‘Especie x Zona’:
p = 0.011; ‘Especie x Season’: p = 0.023; ‘Especie x Mes(Season)’: p = 0.001; ‘Especie x
Quincena(Mes(Season))’: p = 0.001; ‘Especie x Zona x Mes(Season)’: p = 0.023 y ‘Especie x
Sector(Zona) x Mes(Season)’: p = 0.001). La fase medusa presentd un comportamiento similar
afiadiendo diferencias entre la abundancia total alcanzada por cada especie (Tabla 5.1, Tabla

Suplementaria 5.2).

Esto implica que cada especie domind el ecosistema durante una estacion diferente o, dentro
de la misma estacion, en un mes diferente, pudiendo presentarse alternancia quincenal dentro

de un mes o repartiéndose las zonas y el espacio cuando coexisten en el tiempo.
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Tabla 5.1. Resultados del analisis espaciotemporal via PERMANOVA para los escifozoos presentes en el
Mar Menor en el periodo febrero-diciembre de 1997 tanto en su fase medusa como en su fase éfira. Los
numeros en negrita indican diferencias significativas. Es: Especie, Zo: Zona, Sea: Season, Me: Mes, Qu:
Quincena.

Fase Efira Fase Medusa
Source df SS MS  Pseudo-F (pePrm) SS MS Pseudo-F (peF:m)
Especie 2 1.903 0.952 0.288 0.996 10.23 5.115 3.641 0.013
Zona 4 3.519 0.880 1.093 0.429 2.006 0.501 1.983 0.167
Season 3 0.660 0.220 0.099 1 39.754 13.251 -
Sector(Zona) 5 3.281 0.656 2.372 0.044 0.339 0.068 0.457 0.696
Mes(Season) 10 54.322 5.432 6.655 0.001 -1.835 -0.183 0.093 0.578
Especie x Zona 8 10.605 1.326 2.084 0.011 13.115 1.639 2.861 0.002
Especie x Season 6 48.713  8.119 1.997 0.022 50.932 8.489 6.349 0.001
Quincena(Me(Sea)) 9 5213 0579 5977 0.001 -5.475 -0.608 -
Es x Sec(Zo) 10 4.089 0.409 1.839 0.065 3.825 0.383 3.448 0.001
Es x Me(Sea) 20 90.037 4.502 7.809 0.001 24.897 1.245 2.204 0.001
Zo x Me(Sea) 40 18.860 0.471 1.274 0.128 12.161 0.304 1.768 0.044
Es x Zo x Sea 24 14.430 0.601 1.293 0.114 16.314 0.680 1.643 0.013
Es x Qu(Me(Sea)) 18 6.942 0.386 3.630 0.001 10.410 0.578 4.295 0.001
Sec(Zo) x Me(Sea) 50 15.856 0.317  3.105 0.003 7.521 0.150 0.937 0.571
Es x Zo x Me(Sea) 80 31.567 0.395 1.359 0.023 21.756 0.272 2.109 0.001
Es x Sec(Zo) x Sea 30 8.618 0.287 1.253 0.19 7.091 0.236 2.144 0.002
Sp x Sec(Zo) x Me(Sea) 100 24766  0.248 2.243 0.001 10.751 0.108 0.813 0.808
Res 1470 | 208.930 0.142 167.19 0.114
Total 2159 | 578.010 510.73

Aurelia solida

A. solida estuvo presente en el Mar Menor desde febrero hasta la mitad de junio de 1997
(Figura 5.3). Durante el invierno, los ejemplares en fase medusa fueron mas frecuentes en las
zonas oeste y centrales (Zonas 2 y 3), seguidas de la zona norte (Zona 1) (p = 0.04), estando
practicamente ausentes en el este y el sur de la laguna (Zonas 4 y 5). En primavera, este
escifozoo domind la zona central (Z3, p = 0.005). El patron de variacion resultd significativo a
escala quincenal (p = 0.04), mientras que a escala espacial se encontraron variaciones
significativas en la interaccion de la zona y el mes (Zona x Mes(Season); p = 0.001),
extendiéndose la especie desde el norte y el oeste, donde fueron mas dominantes en invierno,

hacia el resto de la laguna (Figuras 5.4b, 5.6a-d, Tabla Suplementaria 5.2).

Las éfiras de A. solida aparecieron en el centro de los dos giros circulatorios principales del Mar
Menor (Zonas 3 y 5), alcanzando una densidad promedio de 70.06 + 47.55 éfiras/100 m?3
(Figura 5.5a, e). El mayor evento de estrobilacion durante el periodo de estudio tuvo lugar el 16

de diciembre, detectdndose durante una de las ultimas campafias del primer periodo de
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monitorizacién (Figura 5.3b), aunque también se detectd un pico de menor intensidad a final

de octubre.

Rhizostoma pulmo

R. pulmo estuvo presente durante todo el afio, aunque en mayores densidades durante la
primavera y la primera parte del verano. Su mayor pico de abundancia se alcanzé a mediados
de junio, pero presento otros tres picos durante la temporada de mayor densidad (Figura 5.3a).
Algunos individuos de la especie pueden llegar a sobrevivir al invierno. Ejemplo de esto son los

ejemplares encontrados en febrero de 1997, los cuales eran adultos que aparecieron en 1996.

Esta especie realizé cuatro estrobilaciones durante el afio, detectandose los picos de éfiras en
marzo, abril y mayo (Figuras 5.5b, c, f, g). La aparicidn de las éfiras tuvo lugar distribuida por la
costa oeste, interna, del Mar Menor, siendo significativamente mas abundantes en la Zona 2 (p

= 0) (Figura 5.4e; Tabla Suplementaria 5.2).

La fase medusa de R. pulmo mostrd concentraciones entre 0.1 y 0.3 individuos/100 m? en
invierno, estando presentes principalmente en las zonas norte e interna (Zonas 1y 2, p = 0.01).
Durante el verano, cuando se alcanzaron las mayores densidades, la especie permanecid
fundamentalmente en la Z2 (p = 0.007). Durante el otofio no se encontraron diferencias
significativas entre las diferentes zonas (Figura 5.4f; Tabla Suplementaria 5.2). La variacion
temporal resulté significativa a nivel quincenal (p = 0.01) y en la interaccién mensual-sectorial

(‘Sector(Zona) x (Mes(Season)’; p = 0.001; Figura 5.6i-1).

Cotylorhiza tuberculata

La temporada de C. tuberculata comenzé a mediados de junio, alcanzando el pico, en su fase
medusa, en agosto y desapareciendo al final de noviembre (Figura 5.3a). La estrobilacién de

esta especie se detectd durante el final de la primavera, apareciendo el pico el dia 16 de junio.

Las éfiras se concentraron en la zona central (Zona 3), pero no se alcanzaron diferencias
significativas en su distribucion (Figura 5.4c). En esta zona central la aparicién ocurrié de forma
repentina y masiva a mediados de junio, probablemente durante un Unico evento de
estrobilacidn, alcanzando una densidad de 166.6 éfiras/100 m? en la estacidn 7, situada entre
las islas Perdiguera y El Bardn. Desde esta aparicidn inicial, las éfiras se expandieron al resto de
la laguna durante las semanas posteriores (Figura 5.5d, h). Con anterioridad, se habian

encontrado algunas éfiras aisladas en una campafia de marzo y otra de abril.
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La fase medusa de C. tuberculata no tuvo una distribucion homogénea en el Mar Menor
durante la temporada de 1997 en la que estuvo presente. Cuando empezé a detectarse, en
primavera, lo hizo en la zona central (Z3), expandiéndose hacia el resto del ecosistema durante
el transcurso del verano, pero siendo menos abundante en la cubeta interna (Z2; p = 0), y
retirdandose nuevamente hacia la zona central en otofo (Figura 5.4d; Tabla Suplementaria 5.2;
p = 0.04). Con respecto a la dindmica poblacional, se encontraron diferencias significativas para
la interacciéon sector-quincena (‘Sector(Zona) x Quincena(Mes(Season))’; p = 0.005; Tabla
Suplementaria 5.2) reflejando que la abrupta aparicién de la fase medusa no ocurrié de forma
homogénea en el Mar Menor, sino que se condensd en los puntos donde se detectaron
inicialmente a las éfiras, y el movimiento posterior de las medusas por el ecosistema (Figura

5.6e-h).
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5.3.3 Crecimiento, reproduccion y mortalidad de los escifozoos

Relaciones talla-peso

Las relaciones entre el peso escurrido y el tamafio de C. tuberculata y R. pulmo se ajustan a un
modelo potencial con un coeficiente préximo a 3 en ambos casos (Figura 5.7). Los ejemplares
fueron recolectados durante el periodo del afio en el que ambas especies coexistian en unas

condiciones tréficas y térmicas similares, haciendo las curvas comparables.
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Figura 5.7. Relaciones talla-peso de Cotylorhiza tuberculata y Rhizostoma pulmo en el Mar Menor.

Crecimiento

El andlisis VBGF indicd que R. pulmo puede alcanzar las mayores tallas (Lo = 46.36 cm) y que, a
la misma vez, tiene la mayor ratio de crecimiento (Tabla 5.2). De hecho, la talla maxima
esperada se corresponde con aquellos ejemplares que sobreviven mas alld de la temporada
habitual, actuando de remanentes hasta el desarrollo de préxima poblacidon en fase medusa.
Estos ejemplares son escasos y tienden a ser reemplazados cuando aparece la nueva
poblacién. Esto implica que, durante el pico de maxima abundancia, la talla media de los

individuos sea menor (13.25 £ 9.96 cm) y andloga a la de C. tuberculata (13.80 + 6.10 cm).
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Para el andlisis del crecimiento de R. pulmo se realizé6 una primera etapa de separacion de la
poblacién en cohortes debido a la deteccidn de cuatro picos de éfiras y medusas de forma
consecutiva. En esta etapa, realizada siguiendo el método de Bhattacharya (Bhataccharya,
1967), se confirmd la existencia de 4 cohortes durante el periodo de residencia de la fase
medusa de R. pulmo en el Mar Menor (Figura Suplementaria 5.1). La fecha de inicio de las
diferentes cohortes fue 20 de mayo, 16 de junio, 14 de julio y 26 de agosto. Las medusas de
estas cohortes se desarrollaron a gran velocidad, alcanzando su talla maxima durante los veinte
dias posteriores a la aparicion de los juveniles. De forma andloga, los individuos de gran
tamafio de cada cohorte desaparecieron de forma rapida y, aunque podian encontrarse adultos

de forma aislada, resulté imposible determinar a qué cohorte pertenecian.

El tiempo de transicion de éfira a medusa, tanto en C. tuberculata como en R. pulmo, calculado
como la diferencia entre la deteccidon de los picos de ambas fases en las observaciones de
campo oscilé entre 4 y 5 semanas, aunque, de acuerdo con los calculos realizados por el
método VBGF, requirié entre 5 y 8 semanas (Tabla 5.2). En el caso de A. solida, dado que la fase
medusa ya se encontraba presente en el momento del comienzo del estudio, Unicamente
puede realizarse una estima burda considerando que la aparicion de las éfiras en el afio 1996

fue similar a su aparicién en 1997.

El analisis del crecimiento individual para cada una de las cohortes de R. pulmo mostré unos
valores similares para todas ellas, con un valor de K en el rango de 3 a 3.5 afio! cuando el
anclaje de la curva VBGF se realiza durante el periodo de estrobilacién de cada cohorte (Tabla
5.2). En el caso de C. tuberculata, el analisis de VBGF da una longitud asintdtica de 42.1 cmy
un valor K de 2.1 afio?, anclando la curva el 9 de junio. El anélisis de VBGF para esta especie no
refleja ninguna otra posible combinacion (Figura Suplementaria 5.2). El estudio del crecimiento
de A. solida indicd un estrecho rango de valores tanto para la longitud asintética (33-45 cm)
como para K (1.7-1.85 afio?), alcanzando la mayor puntuacién para la combinacion Ly = 33 cm

y K=1.84 y anclando la curva el 19 de noviembre (Tabla 5.2; Figura Suplementaria 5.2).
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Tabla 5.2. Tiempo de transicidn de la fase éfira a la fase medusa para las diferentes cohortes y especies
de escifozoos presentes en el Mar Menor en el periodo febrero-diciembre de 1997 y estima de los
parametros de crecimiento por el método de von Bertalanffy Growth Function. EM: Transicidn éfira-
medusa.

Fecha de Fecha de Fecha .d’e Tiempo de Tiemr_u). fje
Especie Cohorte deteccionde estrobilacion dete.cmon transicion EM transicion
éfiras (calculada) del pico de (observado) EM
medusas (calculado)
C. tuberculata 16 junio 9 junio 14 julio 28 dias 35 dias
A. solida* 19 noviembre 19 noviembre 2 abril 100-134 dias 100 dias
R. pulmo 1 29 abril 8 abril 20 mayo 21 dias 42 dias
R. pulmo 2 12 mayo 19 abril 16 junio 35 dias 53 dias
R. pulmo 3 23 junio 17 junio 14 julio 21 dias 27 dias
R. pulmo 4 14 julio 2 julio 20 agosto 37 dias 49 dias
Especie Cohorte K (afio?) Lo tanchor to (real) (calc:(:a do)
C. tuberculata 2.10 42.1 0.42 -0.08 0.1
A. solida* 1.84 33.33 0.88 -0.27 -0.27
R. pulmo 1 3.19 46.36 0.35 -0.06 -0.04
R. pulmo 2 3.44 46.36 0.38 0.1 -0.08
R. pulmo 3 3.10 46.36 0.46 -0.06 -0.07
R. pulmo 4 3.00 46.36 0.50 0.1 -0.13

* Célculo de EM asumiendo una estrobilacién analoga entre 1996 y 1997.

Mortalidad

Los dos métodos utilizados para el calculo de la mortalidad, Ricker y Powell-Wetherall, dieron
el mismo resultado. El analisis de la mortalidad de C. tuberculata indic6 un valor extremo de Z
(10.32 + 0.83 afio?) que se traduce en una mortandad completa de la poblacién al final de la
temporada (ratio de supervivencia, S = 0.003 %, 3 individuos de cada millén). En el caso de A.
solida |a ratio de mortalidad (Z) es de 2.62 + 0.13 afio™, traducido en una ratio de supervivencia
(S) de 7.28 %. El estudio de la mortalidad de R. pulmo es mas complejo debido al solapamiento
de multiples cohortes y eventos de estrobilacidn. Para ello, se ha realizado el calculo a partir de
las cohortes 2 y 3, reconstruidas por medio del método de Bhattacharya, obteniendo un valor
de Z de 23.63 * 3.45 y 23.79 + 6.45 afio. Esto implica que la duracién promedio de cada
cohorte es de 28.5 * 3.33 dias. Cuando el cdlculo se realiza para el conjunto de la poblacion, el
valor obtenido es de 7.8 + 0.63 afio’}, indicando una baja tasa de supervivencia (S = 0.04 %;

Figura 5.8).
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Figura 5.8. Estima de la mortalidad a partir de la conversién de las longitudes en curvas de captura para
a) Cotylorhiza tuberculata, b) Aurelia solida, c) Rhizostoma pulmo (poblacién completa), d) cohorte 2 de
R. pulmo'y e) cohorte 3 de R. pulmo.

Reproduccién

El potencial reproductivo de las tres especies de escifozoos fue muy elevado. Una estima del
numero de éfiras, multiplicando la densidad de los picos por el volumen de agua del Mar
Menor, indica un minimo de 78 millones de éfiras de C. tuberculata, 47 millones de éfiras de R.

pulmo y 352 millones de éfiras de A. solida.

C. tuberculata es una especie cuyas gonadas maduran de forma progresiva, mostrando su
indice gonadosomatico (GSI) valores superiores a 1 en los individuos de mas de 12 cm y

alcanzando el maximo en los ejemplares de mayor tamafio en septiembre (Figura 5.9b). Ese
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mes se encontraron grandes enjambres de la especie en las aguas someras de la costa norte de
la isla Perdiguera, en el centro de la laguna, con las génadas abiertas y muchos ejemplares

muertos o moribundos (comunicacién personal de Angel Pérez-Ruzafa).

En el caso de R. pulmo, la maduracidon de las génadas es mds puntual, exhibiendo algunos
individuos valores de GSI superiores a 1.5, pero manteniéndose inferior a 0.5 en la mayoria de
los ejemplares maduros y no encontrdndose ninguna relacién significativa entre la talla y el
GSI. Esto podria ser indicativo de ventanas de reproduccién mas amplias que en las otras
especies, aunque no se puede descartar que, de darse una existencia de picos reproductivos en

tallas superiores, esta aumente el potencial reproductivo de la especie (Figura 5.9a).

|;
.
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Figura 5.9. a) Cambios temporales (media + error estandar) del indice gonadosomatico (GSI) de los
escifozoos Cotylorhiza tuberculata y Rhizostoma pulmo en el Mar Menor (junio a septiembre de 1997).
b,c) Relacion entre el GSI y la talla de la fase medusa de C. tuberculata y R. pulmo en el Mar Menor
(junio a septiembre 1997). Medidas realizadas por Sandra Sabah.
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5.3.4 Forzamiento ambiental sobre la dindmica poblacional de los escifozoos

A pesar de la segregacién espacial de las diferentes especies de escifozoos, a excepcién de la
temperatura, las variables ambientales analizadas parecen tener poca influencia sobre la
dindmica y la distribucién de los mismos. Los resultados de los multiples modelos de regresion
lineal generalizados con seleccidn hacia delante de variables realizados sobre la abundancia de
las fases medusa y éfira indican una baja influencia ambiental sobre la dinamica poblacional
(Tabla 5.3). Para la fase medusa, solo en el caso de A. solida, la combinacién de las
concentraciones de clorofila a y fosfato resultd explicativa del 52 % de la varianza de los datos,
mientras que para C. tuberculata, la temperatura solo explicé el 23.4 % de la variabilidad vy,

para R. pulmo, la concentracién de clorofila a, el 14.8 %.

Cuando consideramos la influencia de las variables ambientales sobre la abundancia de la fase
éfira de los escifozoos, estas resultan incluso menos explicativas. La mayor influencia se
encontrd para la salinidad, explicando un 33.2 % de la distribucidn de las éfiras de R. pulmo. La
temperatura y los sélidos en suspensidn explicaron, respectivamente, el 8.7 % de la variabilidad

en la distribucién de las éfiras C. tuberculata y el 8.4 % de las de A. solida (Tabla 5.3).

La abundancia de ictioplancton, que también mostrd una fuerte estacionalidad con densidades
entre 11.34 + 5.92 individuos/100 m? en invierno y 150.2 + 16.52 ind/100 m? en otofio, no fue
seleccionada como variable explicativa en ninguno de los modelos.

Tabla 5.3. Resultados de los modelos de regresion lineal generalizados con seleccion hacia delante de
variables realizados sobre las fases éfira y medusa de las tres especies de escifozoos presentes en el Mar

Menor entre febrero y diciembre de 1997. Unicamente se muestran las variables seleccionadas por los
modelos.

. R? . ..
::I/::)I:::;ente N rr_u]ltiple mac;.:eap'ﬂ:diente Coeficiente SE c:se:a!::::e
ajustado

Fase medusa

A. solida 34 0.52 Fosfato 0.33 0.089 0.5 0.001
Clorofila a 1.598 0.605 0.356 0.013

C. tuberculata 219 0.234 Temperatura 0.148 0.018 0.483 0.000

R. pulmo 164 0.148 Clorofila a 2.123 0.399 0.385 0.000

Fase éfira

A. solida 52 0.084 Sélidos susp. 1,511.60 698.87 0.29 0.035

C. tuberculata 68 0.087 Temperatura 0.242 0.096 0.295 0.014

R. pulmo 77 0.332 Salinidad 0.095 0.015 0.576 0.000

|g
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Los dos primeros ejes del DCCA realizado sobre la matriz de abundancias de la fase medusa, en
sus promedios por zonas, y utilizando los datos ambientales como variables independientes,
explican un 88.1 % de la relacidén escifozoo-ambiente. El primer eje, por si mismo, explica el
83.9 % de la relacién (Figura 5.10). Este eje se encuentra definido por la elevada concentracién
de fosfato en la parte positiva y, principalmente, por la temperatura en la parte negativa,
donde también se encuentran la salinidad y la concentracion de clorofila a. Las muestras se
organizan por su estacionalidad, con las muestras de final de invierno y comienzo de
primavera, caracterizadas por bajas temperaturas, salinidades y concentraciones de clorofila g,
pero elevadas concentraciones de fosfato, situadas en el extremo derecho del eje, dominado
por A. solida. Las muestras de verano, dominadas por C. tuberculata, se encuentran en la
izquierda de la ordenacién, mientras que R. pu/lmo ocupa una posicidn intermedia, cercana a C.
tuberculata pero asociada con las muestras del final de la primavera. El andlisis de ordenacién
no permite la identificacién de patrones espaciales debido a la magnitud de la variabilidad

temporal.
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Figura 5.10. Andlisis de correspondencias candnicas sin tendencia (DCCA) realizado sobre la matriz de
abundancia de la fase medusa de los escifozoos con las variables ambientales como explicativas.
Ordenacion de las especies + variables ambientales (a) y de las especies + muestras (b) en los dos
primeros ejes candnicos (p = 0.0001; 88.1% de varianza explicada).
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La fuerte influencia de la temperatura, muy superior al resto de las variables ambientales,
sobre la dinamica poblacional de los escifozoos puede explicarse observando la relacién entre
la temperatura y los eventos de estrobilacion y podria explicar también la segregacién
temporal de los periodos de dominancia de A. solida, por un lado, y R. pulmo y C. tuberculata
por otro. De hecho, ademas de la temperatura absoluta, es importante la variacién de esta. La
estrobilacion parece desencadenarse bajo incrementos y decrementos repentinos de
temperatura y por cambios en las tendencias de esta variable durante el desarrollo de las
estaciones. En los tres periodos donde la temperatura incrementé a razén de 0.3-0.38 °C/dia se
produjo la liberacion de éfiras de R. pulmo vy, en el Ultimo, también de C. tuberculata. Ademas
de los incrementos moderados, un repentino descenso de la temperatura en julio dio lugar a
un ultimo (y mas moderado) pico de éfiras de R. pulmo. Por otro lado, el descenso de las
temperaturas a razdén de 0.2 °C/dia en octubre produjo un pico, rapidamente abortado, de
liberacién de éfiras de A. solida. Las éfiras de A. solida si se liberaron de forma importante en
diciembre, cuando la temperatura descendié desde 22.48 °C el 30 de octubre hasta los 13.17

°C el 9 de diciembre, a razén de 0.3 °C/dia (Figura 5.11).
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Figura 5.11. Registro de temperatura y salinidad del Mar Menor durante el afio 1997 indicando la
variacién térmica diaria durante los picos de estrobilacién de cada especie de escifozoo. Los puntos
indican valor promedio y las barras de error, error estandar.
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5.4 Discusion

5.4.1 Distribucion espaciotemporal de los escifozoos

En el afio 1997 coexistian en el Mar Menor tres especies de escifozoos: A. solida, C. tuberculata
y R. pulmo. Durante el pico veraniego de medusas verdaderas de 1997, la poblacién total en el
ecosistema se estimé en 27 millones de ejemplares, de los cuales un 97 % (aproximadamente
26 millones) eran de C. tuberculata y el 3 % restante, unas 700000 medusas verdaderas, eran R.
pulmo (Pérez-Ruzafa, 1997). Los resultados de este capitulo muestran como el ciclo de vida de
estas tres especies se encontraba cerrado en esa fecha dentro del Mar Menor, detectandose
éfiras, juveniles y adultos en la columna de agua. Las tres especies poseen ciclos de vida y
estrategias reproductivas diferentes, segregandose tanto en el tiempo como en el espacio. Esto
reduce el solapamiento del nicho y, por tanto, la competencia interespecifica a pesar del hecho

de que C. tuberculata y R. pulmo tengan una dieta similar (Pérez-Ruzafa et al., 2002).

La estacionalidad de las especies muestra un patrén regular que ya habian exhibido de forma
practicamente idéntica el afio anterior, 1996 (Pérez-Ruzafa, 1996). Esto sugiere que los
mecanismos que controlan la estrobilacién de los escifozoos permiten la segregacidon de las
especies. De hecho, y de acuerdo con los resultados expuestos, las tres especies de escifozoos
mostraron una sucesidn en sus picos de abundancia, con A. solida alcanzando las menores
densidades y C. tuberculata las mayores. A. solida domind la columna de agua durante el
invierno y el comienzo de la primavera, encontrandose practicamente desaparecida en junio.
Ese mes fue rapidamente reemplazada por R. pulmo, que domind el ecosistema en la segunda
parte de la primavera y el comienzo del verano, mientras que C. tuberculata fue la especie
dominante durante el resto del verano. Este patrdn coincide con el detectado en areas
geograficas distantes, pudiéndose observar un ciclo similar de estas tres especies en el norte

del mar Adriatico (Purcell et al., 1999b).

La estacionalidad de C. tuberculata fue, ademas, muy similar a la encontrada en la bahia de
Vlyho, Grecia (Kikinger, 1992), donde las condiciones ambientales de temperatura y lenta
renovacién de aguas son muy similares a las del Mar Menor. Esta especie proliferd, en el afio
1997, al comenzar la temporada estival y dominé el ecosistema durante el mes de agosto con
una densidad promedio méaxima de 8.3 individuos/100 m? y concentraciones locales méaximas
de 12.39 individuos/100 m? en la zona central. Pese a dominar el ecosistema, esta especie se
encontrd casi ausente en la zona oeste y presentd una reduccién de la abundancia en la zona
sur. Se debe destacar que las estacionalidades de C. tuberculata y R. pulmo se solapan

parcialmente durante el verano, pero que, durante esta estacidn, las zonas donde C.

-
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tuberculata estaba ausente o tenia una menor abundancia, eran las ocupadas por R. pulmo
(Figuras 5.4, 5.6). Esta segregacion es particularmente evidente al representar las
distribuciones del mismo dia, es decir, bajo las mismas condiciones de viento y corriente para
ambas especies (Figura 5.6: g vs | o e vs k). Esto podria implicar que, en lugar de estar sus
desplazamientos dirigidos por las corrientes tal y como ocurre en los organismos plancténicos,
los escifozoos tienen la capacidad de dirigir sus desplazamientos, no solo en la componente
vertical o a pequefa escala, sino horizontalmente como estrategia alimenticia o de
reproduccion. Se debe considerar que los escifozoos poseen uno de los sistemas de propulsion

acudtica mas eficientes energéticamente (Gemmell et al., 2013).

La segregacion de distribuciones en la primera aparicién de la fase éfira de cada especie
sugiere que, aunque no se han encontrado en el campo, la fase pdlipo podria estar también
segregada espacialmente. En las proliferaciones de A. solida, las éfiras se concentraron en el
norte de la zona 3y en la zona 5, en las de C. tuberculata, en el sur de la zona 3, y en las de R.
pulmo en las zonas 1 y 2 (Figuras 5.4 y 5.5). Esto sugiere que los pdlipos podrian tener
diferentes preferencias de sustrato sélido sobre el que fijarse. Atendiendo a las distribuciones
iniciales de las éfiras se cubre un amplio espectro de habitats bentdnicos. Las éfiras de A. solida
aparecen inicialmente sobre las zonas mas profundas del Mar Menor (de 4 a 6 m de
profundidad) en las que se encontraba, en el afio 1997, una pradera mixta de Caulerpa
prolifera (Forsskal) J.V.Lamouroux, 1809 y Cymodocea nodosa (Ucria) Asch. (Pérez-Ruzafa et al.,
2012) y conchas dispersas de Ostrea edulis Linnaeus, 1758 que podrian servir para la fijacion
de las planulas y el desarrollo posterior de los pdlipos. Las éfiras de C. tuberculata aparecieron
en primera instancia entre las dos islas del centro de la laguna, lugar donde hay sustrato sélido
en forma de fondos rocosos colonizados por comunidades benténicas fotéfilas y escifilas.
Ademas, se debe destacar el avistamiento de enjambres de C. tuberculata maduras en esta
zona durante el mes de septiembre de 1997 (comunicacién personal de Angel Pérez-Ruzafa).
Las éfiras de R. pulmo aparecieron en la costa oeste, cerca de las dreas someras caracterizadas

por fondos arenosos cubiertos de parches de pradera de C. nodosa.

La presencia de la fase medusa de C. tuberculata en la parte central de la laguna, en la misma
localizacién donde habia aparecido, unas semanas antes, la fase éfira, indica un desarrollo
rapido de esta Ultima hasta la fase medusa. En este capitulo se ha encontrado que el tiempo de
transicién desde la fase éfira hasta la fase medusa para C. tuberculata es de 28 a 35 dias (Tabla
5.2), siendo este algo mas rapido que el encontrado en la bahia de Vlyho, Grecia, donde la
transformacién se produjo tras nueve semanas de persistencia de las éfiras en la columna de

agua (Kikinger, 1992). La persistencia de las éfiras y los adultos en la zona central, al norte de la
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isla Perdiguera, podria explicarse por la convergencia de corrientes en esa zona (Figura 5.2;

Pérez-Ruzafa et al., 2005b).

El género Aurelia Lamarck, 1816, considerado en su conjunto, es el mds estudiado de los
escifozoos (Pitt et al., 2018), habiéndose investigado su ciclo de vida desde la estrobilacion
hasta la fijacion de las planulas y generacidn de nuevos pdlipos en multiples linajes vy
localizaciones debido a su distribucion global (Moller, 1980; Hernroth & Grondahl, 1983;
Schneider, 1994; Omori et al., 1995; Lucas, 1996; Miyake et al., 1997; Toyokawa et al., 2000; Di
Camillo et al., 2010). La mayoria de estas observaciones se han atribuido histéricamente a
Aurelia aurita (Linnaeus, 1758) a pesar de la gran variabilidad en la respuesta a estimulos
ambientales de las diferentes poblaciones (Lucas, 2001). Esto se debe a que A. aurita,
considerada una especie cosmopolita, es en realidad un complejo de especies que engloba una
treintena (Dawson & Martin, 2001; Lucas, 2001; Ramsak et al., 2012; Scorrano et al., 2017;
Lawley et al., 2021; Moura et al., 2023). Dado que el nombre de A. solida no se resucita hasta
la resolucién de las especies mediterrdneas de medusa luna (Scorrano et al., 2017), la
informacion sobre la biologia de la especie en particular es escasa, afiadiendo valor adicional a

los resultados de esta tesis doctoral.

En el Mar Menor, la estacionalidad de A. solida fue similar a la encontrada en la laguna Bizerta,
Tunez (Gueroun et al., 2020) y constituyen los Unicos dos ecosistemas donde se ha estudiado la
dindmica de esta especie. Con respecto a la distribucion de la fase medusa, A. solida fue mas
abundante en las zonas central, oeste y sur del Mar Menor. Para la distribucién de éfiras, dado
que la fase medusa se encontraba presente desde el comienzo de la monitorizacién, se ha
considerado que el patrén de estrobilacién no hubo de diferir en exceso entre los afios 1996 y

1997, ocurriendo desde mediados de octubre hasta final de diciembre.

La estacionalidad de R. pulmo, en el Mar Menor, durante el afio 1997 (Figura 5.3), fue similar a
la descrita para la costa noreste de Espafia durante los afios 2007-2009, comenzando su
temporada de mayor abundancia entre junio y agosto para sufrir un declive en septiembre
(Fuentes et al., 2011). Los individuos que se encuentran durante la temporada invernal pueden
ser considerados como supervivientes de la temporada anterior ya que la estrobilacidon no
comenzd hasta la llegada de la primavera, teniendo lugar la deteccion del primer pico de éfiras
en la laguna el 29 de abril. Ademds de ese pico, la densidad de éfiras superd los 1.4 ind/100 m3
en cuatro muestreos diferentes, siendo esta densidad superior a los 2 ind/100 m® en las
primeras tres ocasiones. Esto sugeria la existencia de, al menos, cuatro cohortes diferentes de

R. pulmo, lo que fue posteriormente confirmado por el método de Bhattacharya (1967) y es
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consistente tanto con las observaciones de las lagunas del sur de Francia (Leoni et al., 2021b)

como con la estrobilacién polidisco descrita para la especie (Fuentes et al., 2011).

Durante el invierno y la primavera, la abundancia de la fase medusa de R. pulmo fue superior
en la zona oeste (Zona 2), expandiendo su drea de cobertura hacia el sur (Zona 5) durante el
verano. Las éfiras también se encontraron predominantemente en la zona 2, sugiriendo que los
polipos debian estar fijados en esa area, la cual se caracterizaba por fondos arenosos cubiertos
por parches aislados de pradera de C. nodosa. Estas observaciones apoyan que el ciclo de vida
de la especie se encuentre cerrado en la laguna (Pérez-Ruzafa, 1997; Fuentes et al., 2011). El
encontrar densidades mas elevadas en el drea de influencia de la rambla de El Albujén podria
ser consecuencia de la existencia de una mayor produccién primaria asociada a la descarga de

nutrientes (Pérez-Ruzafa et al., 2002; 2005b).

5.4.2 Crecimiento, reproduccion y mortalidad de los escifozoos

Las relaciones talla-peso encontradas para C. tuberculata y R. pulmo bajo las mismas
condiciones ambientales se ajustaban en ambos casos a un modelo potencial casi de tercer
orden. Las ecuaciones resultantes son similares a las encontradas para Chrysaora hysoscella
(Linnaeus, 1767), mientras que las de otras especies como Rhizostoma octopus (Gmelin, 1791)
y Cyanea capillata (Linnaeus, 1758) tienen ajustes talla-peso a un modelo polindmico de
segundo orden (Houghton et al., 2007). La mayor pendiente encontrada en las relaciones talla-
peso de las poblaciones del Mar Menor sugiere una mayor eficacia tréfica probablemente
debida a la mayor productividad bioldgica registrada en las lagunas costeras (Nixon, 1982;
Kennish & Paerl, 2010; Pérez-Ruzafa et al., 2019b, 2020b) vy, particularmente, después del
aumento en la disponibilidad de nutrientes existente desde el comienzo del proceso de
eutrofizacion que dio lugar a las proliferaciones de escifozoos en el Mar Menor (Pérez-Ruzafa et
al. 2002, 2019a; Garcia-Pintado et al., 2007). De forma andloga, la mayor pendiente de C.
tuberculata con respecto a R. pulmo en el Mar Menor podria deberse a que este escifozoo
posee zooxantelas simbiontes (Kikinger, 1992; Pérez-Ruzafa, 1997; Prieto et al., 2010; Djeghri et
al., 2019).

La parametrizacion realizada sobre las tres especies de escifozoos presentes en el Mar Menor
en 1997, dan como resultado unas tallas superiores a las de los calculos realizados para otros
ecosistemas, un crecimiento radpido a la par que una gran mortalidad, escasa supervivencia y
una esperanza de vida corta. La mayor tasa de crecimiento se encontrd para R. pulmo, estando
el valor K entre 3.0 y 3.5 afio! en las cuatro cohortes, las cuales alcanzaron también un tamafio

maximo entre 44.4 y 47.1cm. De hecho, esta alta ratio de crecimiento, combinada con la
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estrategia de estrobilacion polidisco (Fuentes et al., 2011), es la que permite el desarrollo de

multiples cohortes durante un mismo afio.

La segunda especie en cuanto a rapidez de crecimiento es C. tuberculata (K = 2.10 afio’}; L =
42.1 cm), que mostrd una tasa de crecimiento muy superior a la calculada en los analisis
previos realizados por Palomares & Pauly (2008) (K = 0.73 afio™; Ly = 39.0 cm). En este caso,
independientemente del efecto que las caracteristicas locales, tales como disponibilidad de
alimento o temperatura, puedan ejercer sobre el crecimiento de la especie, las diferencias se
deben atribuir a la inclusién del pardmetro ‘agemax’ (esperanza de vida) al elaborar el modelo,
algo que no se consideraba en el mencionado estudio de Palomares & Pauly (2008) sobre la

base de datos de Kikinger (1992).

El tamafio y la tasa de crecimiento de A. solida en el Mar Menor se encuentra entre las mas
elevadas de las registradas para las poblaciones de especies del género Aurelia. Los analisis
realizados en este género reflejan una gran dispersidon de los resultados, con una longitud
asintdtica que varia entre 11.1 y 37.4cm y un valor K que oscila entre 0.45-3.83 afio?
(Palomares & Pauly, 2008). Las diferencias encontradas para el género no son mas que un
reflejo de la disparidad genética y de respuesta a estimulos ambientales encontradas (Dawson
& Martin, 2001; Lucas, 2001; Ramsak et al., 2012; Scorrano et al., 2017). Para la comparacion
del anélisis realizado en este capitulo (Lo = 33.33 cm y K = 1.84 afio?) se han considerado
Unicamente las poblaciones europeas debido a que, genéticamente, se encuentran mas
relacionadas con la A. solida del Mar Menor que el resto (Lawley et al., 2021; Moura et al.,
2023). Se debe destacar que los diferentes clados que componen el género Aurelia a nivel
europeo incluyen a A. aurita, Aurelia coerulea von Lendenfeld, 1884, Aurelia hyalina Brandt,
1835, Aurelia misteriosa, Aurelia persea (Forsskal, 1775), Aurelia pseudosolida Gari¢ & Batistic,
2022, Aurelia relicta Scorrano, Aglieri, Boero, Dawson & Piraino, 2017 y A. solida (ver capitulo
4). Para las poblaciones europeas Unicamente se han calculado los parametros de crecimiento
A. aurita en el mar Negro y el mar del Norte (Palomares & Pauly, 2008). Pese a la escasez de
datos con los que realizar las comparaciones hay que destacar que estas poblaciones
presentaban una talla maxima similar y un rango mayor de valor K (0.62 — 3.70 afio). Las
divergencias encontradas entre las diferentes poblaciones indican que el manejo de las mismas
debe realizarse de forma individual y que los factores ambientales podrian haber jugado un

papel importante en la evolucidn del género Aurelia.

Como se ha comentado anteriormente, la ratio de mortalidad de las tres especies es muy

elevada, aunque destaca particularmente la de A. solida por ser mucho menor que la de las

|;
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otras dos especies (Figura 5.8). Sin embargo, a pesar de ser esta ratio inferior al resto, como no
se encontrd ningun ejemplar de A. solida después de junio, esta ratio debe ser interpretada
como la mortalidad durante su estacionalidad, ocurriendo una mortandad masiva al concluir la
fase medusa. Esta mortandad masiva, en el caso de A. solida, no puede reflejarse en la curva
de captura por la apariciéon de ejemplares de mayor tamano ya que los adultos sufren una
regresiéon en el didametro de la campana tras la reproduccién (Hamner & Jensen, 1984). Esta
reduccion en el tamafio se produce como consecuencia de la extrusidn de los brazos orales al
liberar las planulas, forzando a la fase medusa a una inanicidon que conlleva la reduccidn en la
talla (Spangenberg, 1965). Ademas, se puede considerar la mortalidad obtenida, en el caso de
A. solida, como una mortalidad natural, mientras que el valor de R. pulmo y C. tuberculata
resulta de la adicidn de las mortalidades naturales y las consecuencia de su pesca. Durante los
meses de julio y agosto, debido a las proliferaciones masivas de escifozoos y para disminuir su
interferencia con el turismo, las autoridades regionales implementaron un plan de captura de
medusas verdaderas durante la temporada turistica. No se dispone de un registro de capturas
por clases de talla, pero las estimas cifran el volumen de captura en 47 toneladas diarias, lo
gue al final de la temporada de verano habria supuesto la retirada de 4 millones de ejemplares

(entre un 9y un 11 % de la poblaciéon de escifozoos) (Pérez-Ruzafa, 1997).

La baja ratio de supervivencia obtenida es consistente con el hecho de que solo algunos
ejemplares aislados de R. pulmo sean capaces de sobrevivir durante el invierno
independientemente de la existencia de proliferaciones mds o menos abundantes en verano
(Pérez-Ruzafa et al., 2002, 2005b; Fuentes et al., 2011). Este hecho hace que el éxito
reproductivo sea un punto clave para la continuidad de las especies de escifozoo en el
ecosistema y podria explicar el comportamiento de enjambre que manifiesta C. tuberculata

(Kikinger, 1992; Hamner & Dawson, 2009).

La reproduccion, por medio del analisis del indice gonadosomatico, se ha estudiado en C.
tuberculata y en R. pulmo. Estas dos especies tienen estrategias reproductivas diferentes: C.
tuberculata tiene reproduccién interna, porta las planulas recién formadas en los brazos orales
y tiene un comportamiento de enjambre tras alcanzar la madurez (Kikinger, 1992; observacién
personal). R. pulmo, por el contrario, tiene fecundacion externa y no forma enjambres de
forma habitual (Holst et al., 2007; Hamner & Dawson, 2009). En este capitulo, las diferencias
en los patrones de desarrollo del GSI podrian estar explicadas por estas diferencias en la
estrategia reproductiva. Mientras que C. tuberculata tiene un desarrollo progresivo del GSI,
que alcanza sus valores maximos en las tallas mas elevadas, justo antes de la reproduccion

sexual y posterior desaparicion de la fase medusa, R. pulmo mantiene unos valores de GSI
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generalmente inferiores, pero con aumentos puntuales del mismo (Figura 5.9). La ventana de
reproduccion de C. tuberculata, debido a su desarrollo del GSI, es estrecha y requiere de la
formacién de enjambres que aumenten la eficiencia reproductiva. Por el contrario, la ventana
reproductiva de R. pulmo podria ser mas dilatada, estimulando el desarrollo gonadal solo bajo
condiciones ambientales favorables (Milisenda et al., 2018), pero manteniendo un GSI bajo de
forma general y sin formar enjambres (Pérez-Ruzafa et al., 2002; Hamner & Dawson, 2009).
Ambas estrategias reproductivas parecen ser exitosas en el Mar Menor considerando que los
escifozoos han mantenido poblaciones regulares durante mds de veinte afos (Fernandez-Alias

et al. 2022, 2023a).

5.4.3 Forzamiento ambiental sobre la dindmica poblacional y la biologia de los escifozoos

Las variables temporales, a pesar de la segregacion en el tiempo y el espacio de las especies de
escifozoo estudiadas, tienen, aparentemente, un potencial débil en la explicacién de estos
patrones. La excepcién es el efecto de la temperatura sobre la dindmica poblacional de los
escifozoos, ya que su dinamica anual explica la sucesion de las tres especies y sus oscilaciones a
pequeia escala temporal disparan el proceso de estrobilacion. Esto se debe a que las lagunas
costeras, entre las que se incluye el Mar Menor, presentan un complejo mosaico dindmico de
condiciones ambientales (Pérez-Ruzafa et al., 2011) donde se debe considerar la variabilidad en
multiples escalas espaciotemporales, pudiendo encontrarse diferencias en escalas desde 1
hasta 10 km, desde quincenales hasta estacionales y en la interaccién de los factores tiempo y

espacio (Pérez-Ruzafa et al., 2007).

Estos ecosistemas se ven afectados por la coexistencia de multiples factores que introducen un
componente de estocasticidad reflejado, por ejemplo, en las reducciones de salinidad y
descargas de nutrientes posteriores a las lluvias torrenciales. En esta coexistencia de factores
no todos operan de forma independiente ni en la misma escala y el efecto de uno puede
opacar el de otro debido a interacciones sinérgicas o antagonistas entre ellos o debido a la
escala de actuacidn, dificultando la identificacion del efecto individual de cada variable. En
cualquier caso, la mayoria de las variables incluyen un componente de estacionalidad en sus
escalas de variabilidad unido a los patrones climaticos y meteoroldgicos. Esta estacionalidad
marca, a su vez, ciclos bioldgicos y de actividades humanas como pueden ser la presion
turistica o el ciclo de cosechas. En este contexto, la magnitud de la variabilidad temporal, en la
mayoria de las técnicas estadisticas aplicadas sobre estos ecosistemas, ocultan cualquier

patrén espacial.
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Para reducir el efecto de la estacionalidad, los analisis de regresidn se han realizado de forma
individualizada para cada especie, considerando Unicamente el periodo en el que las especies
se encuentran presentes, y el andlisis de ordenacidn se ha realizado aplicando una eliminacién
de tendencias. Pese a ello, el andlisis DCCA todavia muestra un cierto gradiente estacional. En
el caso de los analisis de regresion, alrededor del 50% de la distribucién y dindmica de A. solida
queda explicado por la combinacidon de las concentraciones de clorofila a y fosfato en la
columna de agua. Este nutriente ha actuado como limitante de la produccidn primaria desde el
comienzo del proceso de eutrofizacién en el Mar Menor como consecuencia de las entradas de
nitratos de origen agrario (Pérez-Ruzafa et al., 2005b, 2019a). En el caso de R. pulmo, la
concentracion de clorofila a explicdé el 14.8% de la variabilidad, mientras que para C.
tuberculata el modelo selecciond uUnicamente la temperatura, explicando un 23.4% de la
variabilidad. Es destacable que la clorofila a no fue seleccionada como variable exclusivamente
en el caso de C. tuberculata, la Unica especie portadora de zooxantelas (Kikinger, 1992). Estos
resultados deben ser interpretados con precaucién dado que las correlaciones negativas
pueden venir derivadas del control bioldgico ejercido sobre los nutrientes o sobre grupos
tréficos debido al consumo del recurso (Cloern, 2001). Ejemplo de esto, en el Mar Menor, es el
control top-down ejercido por los escifozoos y el ictioplancton sobre la red tréfica peldgica

(Pérez-Ruzafa et al., 2002).

La combinacién de las dos aproximaciones analiticas indica, en cualquier caso, que C.
tuberculata muestra una relacién positiva con la salinidad y la temperatura, mientras que A.
solida muestra una relacién negativa con la temperatura y positiva con el fosfato. Esta ultima
interaccién estuvo, sin embargo, condicionada por la actividad humana ya que, durante el
periodo de presencia de A. solida en el Mar Menor se realizd la limpieza de las plantas de
tratamiento de aguas urbanas en preparacion para la temporada turistica (Pérez-Ruzafa et al.,
2002). Finalmente, la distribucién espaciotemporal de R. pulmo tiene una relacidn positiva con
la clorofila g, el nitrito y el nitrato. Estos resultados concuerdan con lo expuesto en el apartado
de la distribucion espaciotemporal, con C. tuberculata y R. pulmo segregandose espacialmente
debido a su capacidad natatoria en busca de las condiciones mas propicias para el desarrollo
de su ciclo de vida. No obstante, no se puede descartar que las diferencias morfoldgicas entre
ambas especies alteren la fuerza con que son arrastradas por el viento y que las correlaciones

no impliquen, por tanto, causalidad.

Mas alld de los efectos a pequeiia escala de determinadas variables ambientales sobre la
distribucidn de las medusas, la temperatura es un factor determinante para el metabolismo, la

alimentacion, la actividad natatoria y el ciclo de vida de los escifozoos (Malej & Vukovic, 1986;
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Morand et al., 1987; Sandrini & Avian, 1989; Avian et al., 1991; Lilley et al., 2014a; Milisenda et
al., 2018). Para las tres especies presentes en la laguna y estudiadas en este capitulo se
considera que la temperatura actia como disparador de la estrobilacion (Kikinger, 1992; Prieto
et al., 2010) y en la transicidn entre las diferentes etapas del ciclo de vida de los escifozoos
(Astorga et al., 2012; Ruiz et al., 2012), pero con variaciones entre las diferentes especies vy,

probablemente, con la existencia de adaptaciones locales.

Los resultados obtenidos indican que, ademds que la temperatura absoluta, las oscilaciones
bruscas de temperatura son las que disparan el proceso de estrobilacidon y concuerdan con la
activacion del gen inductor de la misma por descensos o ascensos térmicos (Fuchs et al., 2014;
Brekhman et al.,, 2015). Sin embargo, los resultados muestran que la respuesta de las
diferentes especies no es analoga: los pdlipos de C. tuberculata estrobilan con el aumento de
temperaturas, pero dentro de un estrecho margen térmico, mientras que los de A. solida y R.
pulmo lo hacen en un margen térmico mas amplio, pero tras una reduccién de la temperatura
o con oscilaciones en cualquiera de las direcciones respectivamente. Los patrones de
estrobilacidn encontrados concuerdan, en lineas generales, con los de estas especies en otras
temporadas o localizaciones (Kikinger, 1992; Fuentes et al., 2011; Purcell et al.,, 2012;
Fernandez-Alias et al., 2023a) pudiendo asociarse las variaciones a adaptaciones locales o a la
variabilidad interanual. Esta especificidad en los patrones de temperatura que disparan la
estrobilacidn junto con las adaptaciones locales podrian ser parte de la razén por la que solo
una pequefia proporcién de los escifozoos hayan sido capaces de realizar invasiones a gran

escala biogeografica (Graham & Bayha, 2008).

En este contexto, los efectos del cambio climatico sobre la temperatura podrian determinar la
dindmica de las poblaciones de escifozoos y sus proliferaciones en el futuro. En una escala
global (Vincze et al., 2017) y, en particular, en las lagunas costeras mas aisladas (Umgiesser et
al., 2010), se espera que las fluctuaciones térmicas sean mas severas y, por tanto, podrian
aumentar los eventos de estrobilacién. Sin embargo, el cambio climatico también pronostica
que las fluctuaciones térmicas, en determinadas regiones, podrian tener una menor intensidad
(Bathiany et al., 2018) y la variacién en la intensidad de las proliferaciones a nivel global podria
ser asimétrica. En un ultimo escenario, comun en las regiones semiaridas, los eventos de olas
de calor y de frio podrian disparar la estrobilacion, pero igualmente podrian venir sucedidos de
una mortandad de éfiras cuando se recupere el régimen térmico si las condiciones para su
desarrollo no son las éptimas. En los capitulos posteriores se profundizarad en estos escenarios

por medio de andlisis a mayor escala temporal y espacial.
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Capitulo 6: Fenologia de los escifozoos en un contexto

de eutrofizacion y cambio climatico

6.1 Introduccion

La existencia de ciclos de vida bipartitos en la mayoria de las especies de los escifozoos hace
gue los estudios fenoldgicos y aquellos que analizan las transiciones entre las diferentes etapas
del ciclo vital sean factores clave en el entendimiento de las dindmicas poblacionales. Sin
embargo, a pesar del creciente interés que existe sobre las proliferaciones de los escifozoos
(Pitt et al., 2018), las dificultades impuestas por el pequeio tamafo y la fragilidad de los
cuerpos de estos organismos en sus primeras etapas del desarrollo han limitado el nimero de
estudios de campo sobre la fenologia de los escifozoos. La fase bentdnica, conocida como
scyphistoma, se ha encontrado en muy pocas ocasiones en la naturaleza (Marques et al., 2019;
van Walraven et al., 2020), los estudios sobre la dindmica de la fase éfira son igualmente
escasos (Fernandez-Alias et al., 2020; Leoni et al., 2021b) y menos frecuentes incluso son los
estudios sobre la fijacion de planulas en el campo (Boughton et al., 2023). Como dificultad
adicional, tanto las pesquerias como los estudios cientificos han evitado zonas con las
proliferaciones masivas de escifozoos en fase medusa debido a la interferencia que las grandes
acumulaciones de zooplancton gelatinoso suponen para el desarrollo normal de los trabajos

(Mitchell et al., 2021).

En consecuencia, la mayor parte del conocimiento sobre la fenologia de los escifozoos ha sido
generado mediante ensayos de laboratorio. La evidencia mas clara que se obtiene en estos
disefos experimentales es que la temperatura actia como regulador del ciclo de vida,
particularmente a través de su papel como inductor del proceso de estrobilacion (Fuchs et al.,
2014). Sin embargo, considerando Unicamente a Aurelia, el género de escifozoo mas estudiado
(Pitt et al., 2018), se puede encontrar un efecto asimétrico de la temperatura. Por ejemplo, el
proceso de estrobilacién en Aurelia aurita (Linnaeus, 1758) se ve beneficiado por inviernos
largos y frios (Loveridge et al., 2021), mientras que Aurelia coerulea von Lendenfeld, 1884,
presenta un comienzo adelantado de la estrobilacién y una mayor produccion de éfiras tras un
invierno calido (Zang et al., 2022). La diferencia en la respuesta es incluso mas pronunciada al
considerar diferentes géneros, tal y como se observa entre las dos medusas gigantes del este
de Asia, Nemopilema nomurai Kishinouye, 1922, y Cyanea nozakii Kishinouye, 1891, con la
primera estrobilando entre los 22 y los 25 °C y la segunda entre los 10 y los 13 °C (Feng et al.,

2015).
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El segundo factor que se debe tener en cuenta es la disponibilidad de alimento (Goldstein &
Steiner, 2020) dado que los pdlipos pueden compensar el estrés fisiolégico cuando se
alimentan de presas enriquecidas en acidos grasos poliinsaturados (Chi et al., 2019) y que tanto
la calidad como la cantidad de alimento actian como moduladores de la intensidad de la
estrobilacion en un régimen térmico apropiado (Schiariti et al., 2014; Goldstein & Steiner,
2020) o aumentando la supervivencia en la transicién desde la fase éfira a la fase medusa

(Chambel et al., 2016; Miranda et al., 2016).

El efecto de la temperatura como director de la estacionalidad de los escifozoos sugerido por
los experimentos de laboratorio también se ve reflejado en los trabajos de campo de poca
duracion (Capitulo 5; Fernandez-Alias et al., 2020; Gueroun et al., 2020). Por el contrario, en los
estudios de gran escala temporal existen irregularidades (afios sin presencia de escifozoos,
pero sin diferencias importantes en el régimen térmico) que ocultan el efecto de la
temperatura sobre la estacionalidad, pero en los afios en los que esta presente la fase medusa
de los escifozoos esta mantiene un patrén estacional regular (van Walraven et al., 2015; Stone
et al., 2019). Esto indica que la temperatura por si misma es necesaria, pero no suficiente, para
el correcto desarrollo de las poblaciones de escifozoos (Capitulo 9; Fernandez-Alias et al.,
2021). Las irregularidades registradas en las series temporales largas y la respuesta asimétrica
de las diferentes especies de escifozoos desafian la hipdtesis de que las proliferaciones de
medusas verdaderas estan incrementandose como respuesta al cambio climdtico y a la
eutrofizacion (Purcell et al., 2007, 2013; Richardson et al., 2009; Brotz et al., 2012; Fernandez-
Alias et al.,, 2021) y reflejan la necesidad de realizar estudios fenoldgicos sobre series

temporales largas que abarquen multiples especies de escifozoos.

En este capitulo se analizan los datos de las fases éfira y medusa de Aurelia solida Browne,
1905, Cotylorhiza tuberculata (Macri, 1778) y Rhizostoma pulmo (Macri, 1778) recogidos por el
sistema de monitorizacién del Mar Menor entre los afios 1997 y 2021. Como se ha expuesto en
los capitulos anteriores, el Mar Menor es un ecosistema que reune las condiciones por las que,
de acuerdo con el marco tedrico, se estan viendo incrementadas en intensidad y cantidad las
proliferaciones de los escifozoos (Capitulos 1 y 2). Por ello, partiendo del estado de referencia
de las poblaciones de escifozoos establecido en el Capitulo 5, la existencia de una serie
temporal tan larga, en un ecosistema afectado por la eutrofizacién y la presion antrdpica en un
escenario de calentamiento global, permite abordar como objetivo general de esta tesis
doctoral el efecto de estos factores sobre la biologia y la dindmica poblacional de los

escifozoos.
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6.2 Materiales y métodos

6.2.1 Datos del sistema de monitorizacion

En el desarrollo de este capitulo se utilizan los datos de abundancia de escifozoos, tanto en su
fase éfira como en su fase medusa, la temperatura superficial del agua (SST, Sea Surface
Temperature) y la concentracién de clorofila a recogidos por el sistema de monitorizacion del
Mar Menor, entre 1997 y 2021, en el interior de la laguna. La base de datos analizada
comprende 257 campaiias de monitorizacién, 5351 censos visuales de escifozoos y 4112
arrastres de red de zooplancton para la estima de las densidades de las fases medusa vy éfira,
respectivamente. En los censos visuales se han considerado 4 intervalos de clase de talla para
cada especie, de 10 cm en los casos de C. tuberculata y R. pulmo (0-10 cm, 10-20 cm, 20-30 cm,
>30 cm) y de 5 cm en el caso de A. solida (0-5 cm, 5-10 cm, 10-15 cm, >15 cm). Las
abundancias de la fase éfira y medusa de los escifozoos se han estandarizado a individuos/100
m?3. El sistema de monitorizacidn, recogida y procesado de datos se encuentra detallado en el

Capitulo 2 de esta tesis doctoral.

6.2.2 Determinacion de periodos ecoldgicos y de anomalia térmica

La existencia de grandes huecos en la base de datos del sistema de monitorizacidn (Tabla 2.2)
impide el uso de SST para el calculo de los diferentes periodos de anomalia térmica. Por ello, se
han utilizado los datos de temperatura del aire de la estacion meteorolégica de San Javier
proporcionados por la Agencia Estatal de Meteorologia (AEMET), con caracter diario, desde el 1
de enero de 1997 hasta el 31 de diciembre de 2021. La correlacién existente entre la medicion
in situ de SST y la temperatura del aire se ha obtenido por medio de un modelo de regresion
lineal en R (Figura Suplementaria 6.1a). Adicionalmente, se han recopilado las mediciones SST

realizadas por el satélite MODIS-Aqua (https://neo.gsfc.nasa.gov/, accedido el 20 de mayo de

2022), con una periodicidad mensual (julio 2002 — diciembre 2021) y resolucién espacial de 0.1
grados, para su utilizacién como segundo medio de aproximacién a la medicién in situ de SST.
La correlacion entre las mediciones via satélite e in situ se ha determinado por medio de un

modelo de regresidn lineal en R (Figura Suplementaria 6.1b).

Utilizando tanto la medicion satélite como la temperatura del aire como aproximaciones a la
SST real, se ha eliminado la estacionalidad y calculado la anomalia térmica mensual. A
continuacién, los periodos de anomalia térmica se han calculado utilizando las funciones
breakpoint y empirical fluctuation process (efp) tipo ordinary least square cumulative sum

(OLS-CUSUM) en el paquete ‘strucchange’ de R (Zeileis et al., 2002, 2003; Zeileis, 2006).


https://neo.gsfc.nasa.gov/
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Los distintos estados ecoldgicos del Mar Menor se han evaluado en diferentes trabajos y, en la
base de datos analizada, pueden distinguirse dos periodos: uno de mantenimiento de Ia
homeostasis o pre-crisis distrdficas (1997-2015) y otro marcado por frecuentes crisis distroficas
y caracterizado, principalmente, por una elevada concentracidn de clorofila a (Pérez-Ruzafa et

al., 2019a; Mercado et al., 2021; Fernandez-Alias et al., 2022).

6.2.3 Variabilidad espaciotemporal de los escifozoos

Para el estudio del componente temporal, entre el afio 1997 y 2021, las abundancias de las
fases éfira y medusa de cada especie se han estandarizado a individuos/100 m3. Para el
componente espacial se han elaborado dos mapas de distribucidon horizontal por especie, uno
para cada periodo ecolégico, por el método de kriging en el programa Surfer. Para las
representaciones, se han promediado las abundancias en cada una de las estaciones del
sistema de monitorizacion y se han estandarizado en una escala de 0 al 100 % de la méxima
abundancia promedio registrada (MRA). Los mapas de distribucién anuales, basados en el

mismo principio, se proporcionan como la Figura Suplementaria 6.3.

6.2.4 Indicador de proliferacion

Los indicadores semicuantitativos para valorar las intensidades de proliferacion de los
escifozoos son Utiles cuando se emplean valorando la cobertura espacial (Lee et al., 2021) o la
abundancia (Leoni et al., 2021a) como datos de entrada. En este capitulo, se ha desarrollado
un indicador de proliferacion (Bl, Blooming Indicator Index) para cada una de las especies de
escifozoo que habitan en el Mar Menor basado en la combinacién de la abundancia y la
cobertura espacial a través de la suma algebraica de sus componentes transformados (Ecuacion

6.1).
Ecuacion 6.1. Bl = Ab + SC

El componente de abundancia (Ab) tiene un valor de 0 (abundancia inferior al 1 % de la MRA),
1 (abundancia entre el 1y el 25 % de MRA), 2 (25-50 % MRA), 3 (50-75 % MRA) o 4 (>75 %
MRA). La cobertura espacial (SC) es un indicador del porcentaje de estaciones de muestreo en
los que una especie determinada se encontraba presente, adquiriendo un valor de 0 en Ia
ausencia de la especie e incrementandose en una unidad, hasta un valor de 4, cada vez que se
supera un intervalo de 25%. Por lo tanto, Bl oscila entre 0 (ausencia de la especie) hasta 8

(cuando la abundancia y la cobertura espacial superan el percentil 75).
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6.2.5 Fenologia de los escifozoos

Para estudiar la fenologia de las diferentes especies se ha desarrollado una estrategia
multietapa basada en la asociacion de cada fase del ciclo de vida y de cada clase de talla de la
fase medusa a intervalos especificos de variables ambientales. En primer lugar, la asociacion de
cada etapa y clase de talla a un intervalo térmico se ha determinado por medio de una
modificacién del método de Perry & Smith (1994) de distribuciones de frecuencias acumuladas
(CFD, Cumulative Frequency Distribution). De forma simplificada, esta metodologia enfrenta la
curva CFD sin ponderar de una determinada variable ambiental frente a la curva CFD de esa
misma variable ponderada por la abundancia de una determinada especie. El crecimiento
andlogo de las dos curvas de frecuencia acumulada indica una distribucién homogénea de la
especie en todo el rango de la variable ambiental, mientras que las diferencias de pendiente

indican que la especie se encuentra asociada con un intervalo determinado de dicha variable.

Ecuacion 6.2. f(t) = %Z?:l 10x)

H _ 1, X <t
Feuacion 6.3. I(x) = {0, en cualquier otro caso
Ecuacién 6.4. g = Z?_lyl;;xl)

La Ecuacién 6.2 indica cdmo se construye la curva CDF de una variable ambiental sin ponderar:
“n” es el numero total de observaciones, “x” es el valor de la variable ambiental, e “I(x;)”

una funcidn indicadora (Ecuacién 6.3) en la que “t” representa un indice que cubre la totalidad
del rango de la variable ambiental en un tamanio de intervalo ajustado a la resolucién deseada.
En este capitulo, en el que SST oscila entre un minimo de 9.19 °Cy un maximo de 31.5 °C, se ha
fijado el intervalo de “t” en 1 °C entre 9 y 32 °C. Por lo tanto, I(x;) para un “t” determinado se
corresponde con el nimero de datos, nUmero de censos visuales o arrastres de red en este
capitulo, para los que la variable ambiental registra un valor comprendido por el intervalo. La
Ecuacidn 6.4 indica cdmo se pondera la curva CFD de acuerdo con la abundancia de la especie;

iy

en ella, “y” es el sumatorio de las abundancias de la especie dentro de un determinado

intervalo de la variable estudiada.

Para comprobar si las diferencias de pendiente entre la curva ponderada y sin ponderar indican
una asociacion significativa a una temperatura o rango térmico concretos, la maxima diferencia
entre f(t) y g(t), Dmax = max|g(t) — f(t)| se contrasta frente a las diferencias obtenidas en
reconstrucciones de las dos funciones realizadas por el método de bootstrap. En cada iteracion

o reconstruccion de la curva se realiza un barajado de los datos con los que se construyen f(t) y
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g(t) y cada uno de los pares |g(t) — f(t)| obtenidos se compara con el valor Dma. Se han
realizado 1000 reconstrucciones de cada curva y, como estas estaban construidas en 23 pasos
o intervalos, se han llevado a cabo las 23000 comparaciones de diferencias obtenidas
aleatoriamente frente a Dmax. Que la asociacidn de la especie a un intervalo concreto sea
significativa implica que su distribucion no es homogénea y que el valor de Dma S€a,
necesariamente, superior a las diferencias aleatorias generadas en las reconstrucciones de la
curva. La hipdtesis nula es una ausencia de diferencias entre Dma Yy las diferencias obtenidas
entre los pares resultantes de reconstrucciones aleatorias y, por tanto, la ausencia de

asociacién a ningun rango de la variable ambiental estudiada.

Este procedimiento se ha aplicado a las dos etapas del ciclo de vida analizadas y a las cuatro
clases de talla de la fase medusa de las tres especies de escifozoos objeto de investigacion en
cada uno de los periodos estudiados: la base de datos completa, los dos periodos con diferente
estatus ecolégico por la eutrofizacién y los tres periodos de anomalia térmica. Dentro de los
periodos de anomalia térmica, el primero termina entre diciembre de 2006 y septiembre de
2008, con junio de 2007 como fecha mas probable para su finalizacion. En la base de datos
analizada, la recoleccién de la abundancia de escifozoos se interrumpe entre 1997 y 2006
(Tabla 2.2), y debido a esto, para el andlisis estadistico se han considerado como datos
correspondientes al primer periodo de anomalia térmica Unicamente aquellos pertenecientes
al afio 1997, incluyéndose 2007 y 2008 en el segundo periodo. El periodo 2 termina entre
octubre de 2010 y mayo de 2011, con marzo de ese afio como la fecha mas probable. Debido a
la estacionalidad de las especies (ver capitulo 5; Fernandez-Alias et al., 2020), el afio 2011 se ha

incluido dentro del tercer periodo de anomalia térmica.

En segundo lugar, siguiendo el principio de la asociacidon térmica, se ha comprobado si ha
ocurrido alguna modificacién significativa en la asociacién a intervalos de temperatura entre
diferentes periodos y dentro de cada etapa del ciclo de vida. Esto se ha realizado, dentro de
cada fase del ciclo de vida, calculando la diferencia maxima entre curvas g(t) por pares de
periodos y contrastando esta diferencia con las obtenidas en reconstrucciones por bootstrap
de las curvas. La hipdtesis nula indica una ausencia de diferencia en la asociacion térmica entre
periodos mientras que la hipodtesis alternativa indica una modificacion significativa en la

asociacion térmica.

Finalmente, para comprobar si la transicién del estado ecolégico del Mar Menor, desde un
régimen de baja concentracidon de clorofila a hasta un régimen de alta concentracién, ha

modificado la fenologia de los escifozoos, se ha estudiado la asociacidn entre la abundancia de
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medusas verdaderas, tanto en fase éfira como medusa, y la clorofila a en cada una de las
especies y periodos. La concentracion de clorofila a ha oscilado entre un minimo de 0 ug/I
hasta un inusual mdximo, registrado solo en dos estaciones durante un evento de crisis
distréfica, de 107 pg/l. Todos los intervalos de concentraciéon de clorofila a por debajo de 25
pg/l se han muestreado al menos en dos ocasiones, mientras que, por encima de esta
concentracion, existen intervalos con una o cero muestras. Debido a esto, se ha fijado la
longitud del intervalo en 1 pg/l para todas las concentraciones por debajo de 25 pg/l y se han

agrupado todas las muestras por encima de ese valor en un intervalo final.

Este procedimiento permite la determinacion de umbrales para la aparicién de éfiras
(estrobilacién), para la aparicion de los juveniles de la fase medusa (transicién éfira-medusa) y
el limite de tolerancia térmica de los ejemplares adultos. Del mismo modo, cuando se aplica en
bases de datos de larga duracidn en las que aparecen diferentes periodos térmicos o
ecoldgicos, la comparacidn entre periodos comprueba si el calentamiento global o los procesos
de eutrofizacién modifican la respuesta fenoldgica de las especies. Integrando la informacion
obtenida, se han reconstruido los ciclos de vida de las tres especies de escifozoo estudiadas en
el Mar Menor. Ademas, se ha complementado esta reconstrucciéon con graficos de cajas y
bigotes de la talla promedio de la umbrela y de SST usando descriptores clasicos de las
poblaciones de medusas verdaderas (Lee et al., 2021; Leoni et al., 2021a). Estos descriptores
son los dias de la primera observacién, del comienzo de la proliferacién, del pico de la
proliferacion, del final de la proliferacidn y de la ultima observaciéon de ejemplares de la
proliferacion anual, correspondientes con >0, 215, 250, 285, y el 100 % de la curva acumulada
del Bl anual. Para C. tuberculata y R. pulmo, los graficos de cajas y bigotes se han construido
utilizando los datos de la totalidad de las poblaciones registradas (1997-2021). En el caso de A.
solida se han excluido de las representaciones las poblaciones de los afios entre 2006 y 2011
debido a que, durante este periodo, la especie bien estuvo ausente o bien experimentd una

mortandad masiva en la fase éfira o en la clase de tallade 0 a 5 cm.

6.3 Resultados

6.3.1 Periodos ecoldgicos y de anomalia térmica

El andlisis efp indica que hay un cambio estructural en la anomalia térmica acumulada al
superar los limites (p < 0.05) de la hipdtesis nula de «ausencia de cambio estructural» (Figura
6.1). El analisis breakpoint sobre la anomalia térmica de la temperatura del aire confirma la
existencia de un cambio estructural y revela la existencia de tres periodos diferenciados de

anomalia térmica durante el periodo 1997 —2021. El primer periodo, comprendido entre enero
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de 1997 y junio de 2007 (diciembre 2006 — septiembre 2008 como intervalo de confianza), se
caracteriza por un incremento negativo en la anomalia térmica acumulada. El segundo periodo,
que finaliza en marzo de 2011 (octubre 2010 — mayo 2011 como intervalo de confianza), se
caracteriza por un incremento negativo brusco en la anomalia térmica acumulada. El tercer
periodo se caracteriza por un incremento positivo en la anomalia térmica acumulada (Figura
6.1). El analisis de anomalia SST medida por satélite corrobora estas observaciones y se

proporciona como Figura Suplementaria 6.2.

Periodos de anomalia térmica

Anomalia termica (°C)
=1
|

T T : — T |
2000 2005 2010 2015 2020

Ano

Figura 6.1. Periodos de anomalia térmica. Las lineas horizontales indican la anomalia térmica mensual
(gris), la anomalia térmica acumulada tipo OLS-CUSUM (negro) y los limites del proceso empirico de
fluctuacion (p < 0.05, rojo). Las lineas verticales discontinuas indican los puntos de rotura (breakpoints) y
las dreas en azul indican los intervalos de confianza (95%) de estos breakpoints.

Desde el punto de vista ecoldgico pueden distinguirse dos periodos debido a la transicion
desde un régimen de baja concentracién de clorofila a hasta un régimen de concentracion
elevada. Antes de 2016, los promedios mensuales de concentracién de clorofila a alcanzaron
valores superiores a 2 pg/l inicamente en el 14.7 % de los meses, estableciéndose el maximo
en 6.2 ug/l en abril de 2010. Desde 2016, las proliferaciones de fitoplancton aumentaron en
frecuencia (el 54.1 % de los meses muestreados presentaron una concentracion promedio de
clorofila a superior a 2 pug/l) e intensidad (el 21.2 % de los meses muestreados presentaron una
concentracion promedio de clorofila a superior a la registrada en abril de 2010) (Figura 6.2).

Consecuentemente, se debe destacar la existencia de dos estados ecoldgicos diferenciados
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observados durante el proceso de eutrofizacién del Mar Menor en el periodo estudiado: uno
de mantenimiento de la homeostasis o pre-crisis distréficas (1997-2015) y otro caracterizado
por crisis distroficas frecuentas (2016—2021) (Pérez-Ruzafa et al., 2019a; Mercado et al., 2021;
Fernandez-Alias et al., 2022).
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Figura 6.2. Dindmica de la clorofila a y la SST. Las dreas sombreadas se corresponden con los diferentes
periodos de anomalia térmica (azul, violeta y naranja — periodos 1, 2 y 3) y periodos ecolégicos (amarillo
— precrisis distréficas, verde — crisis distréficas). Las areas blancas verticales indican discontinuidades de
la base de datos.

6.3.2 Dinamica espaciotemporal de los escifozoos y variabilidad de las proliferaciones

Las tres especies de escifozoos monitorizadas en el Mar Menor han presentado diferentes
patrones espaciotemporales y de proliferacidon tanto en su fase medusa como en la fase éfira,
asi como una gran variabilidad interespecifica e interanual. Con respecto al patrén temporal, se
observa una segregacion de las tres especies de escifozoos durante el afio. A. solida se
encuentra presente en la columna de agua desde enero hasta junio, siendo reemplazada
posteriormente por C. tuberculata, que esta presente desde junio hasta diciembre. R. pulmo es
capaz de sobrevivir al invierno y puede encontrarse en el ecosistema durante todo el afio, pero
las mayores abundancias de su fase medusa se registran desde mayo hasta junio (Figuras 6.3 y

6.5).

En términos de abundancia, con anterioridad a 2016, C. tuberculata fue la especie mas comun,
con un maximo de abundancia promedio de 151.8 ind/100 m? para la fase éfira (agosto de

2011) y de 146.2 ind/100 m3 para la fase medusa (septiembre 2011). Sin embargo, esta especie
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sufre una reduccidn en su abundancia desde el comienzo del periodo de crisis distréfica. Una
tendencia similar se observa en R. pulmo, encontrandose el maximo de su abundancia para la
fase éfira (9.6 ind/100 m?) y la fase medusa (3.4 ind/100 m3) en enero de 2009 y mayo de 2012
respectivamente, pero reduciéndose su presencia desde que comienza el periodo de crisis
distroficas. En el caso de A. solida se observa la tendencia opuesta: esta especie tuvo una
poblacién de baja abundancia en el afio 1997 y estuvo practicamente ausente entre los afios
2006 y 2010. En el afio 2011, la totalidad de los individuos se detectaron el dia 12 de enero,
tenian un didametro de campana inferior a 5 cm y desaparecieron completamente antes de la
siguiente campafia de monitorizacion. Es destacable el hecho de que la maxima abundancia de
éfiras de A. solida (200 ind/100 m?3) se registré ese mes. Desde que comenzd el tercer periodo
de anomalia térmica, A. solida ha desarrollado anualmente una proliferacién en la que alcanza
la talla adulta, con el maximo de abundancia para la fase medusa (25.2 ind/100 m?3)

registrandose en junio de 2020 (Figura 6.3).

|g



Alfredo Fernandez Alias Capitulo 6: Fenologia de los escifozoos

Cotylorhiza tuberculata
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Figura 6.3. Dinamica de los escifozoos C. tuberculata, A. solida y R. pulmo en sus fases medusa y éfira.
Las areas sombreadas se corresponden con los diferentes periodos de anomalia térmica (azul, violeta y
naranja — periodos 1, 2 y 3) y periodos ecoldgicos (amarillo — precrisis distroficas, verde — crisis
distroficas). Las areas blancas verticales indican discontinuidades de la base de datos.
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Los mapas de distribucion horizontal muestran una segregacion espacial entre las tres especies
de escifozoo. C. tuberculata ocupa la laguna completamente, pero muestra una preferencia por
las zonas centrales e interiores. Al contrario de lo que ocurre con la abundancia, no se observa
una diferencia en su distribucidn espacial con el paso de un periodo ecolégico a otro. A. solida,
presente fundamentalmente entre las islas centrales en el periodo precrisis, extiende su
distribucidn hacia el norte durante el periodo de crisis distréficas. R. pulmo, que se encontraba
presente en toda la laguna durante el periodo precrisis, aunque mostrando una preferencia por
las zonas interna y sur, ve su distribucién espacial reducida a esas dreas con la llegada del

periodo de crisis distréficas (Figura 6.4; Figura Suplementaria 6.3).

Cotylorhiza tuberculata Aurelia solida Rhizostoma pulmo
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Figura 6.4. Mapas de distribucién horizontal de Cotylorhiza tuberculata, Aurelia solida y Rhizostoma
pulmo durante los periodos precrisis y de crisis distroficas. Las abundancias se encuentran
estandarizadas en una escala de 0-100 % de la maxima abundancia registrada.
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El indicador de proliferacién desarrollado en este capitulo integra la informacion de la
abundancia con los patrones temporales y espaciales. En él se observa que el patron de
proliferacion también difiere entre las tres especies de escifozoos. Las proliferaciones de alta
intensidad de C. tuberculata y R. pulmo se concentran durante el periodo precrisis. Desde que
comienza el periodo de crisis distréficas frecuentes, Unicamente se ha registrado una
proliferacion masiva de alta intensidad de C. tuberculata en el verano de 2018, mientras que
las proliferaciones de R. pulmo registradas han sido de baja intensidad. Por el contrario, los
blooms de A. solida han aumentado en frecuencia e intensidad desde el comienzo del tercer
periodo de anomalia térmica y el periodo de crisis distréficas (Figura 6.5). Los primeros dos
afios del tercer periodo de anomalia térmica, 2011 y 2012, son afios clave para entender este
cambio de patrén, siendo los Unicos afios donde se tiene registro de proliferaciones de alta

intensidad para las tres especies de escifozoos.

Cotylorhiza tuberculata Aurelia solida Rhizostoma pulmo
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Figura 6.5. Indicador de proliferacion para las especies de escifozoo de la laguna del Mar Menor. 0:
Ausencia de escifozoos, 1-2: Sin bloom, 3-4: proliferacion de baja intensidad, 5-8: proliferaciéon de alta
intensidad.

6.3.3 Fenologia de los escifozoos y variabilidad entre periodos

En este apartado se presenta el SST y el tamafio promedio de los ejemplares de la poblacidn los
dias de la primera observacién (>0 % del acumulado anual de Bl), comienzo de la poblacién
(215 % del acumulado anual de BI), pico de la poblacién (250 % del acumulado anual de BI),
final de la poblacién (285 % del acumulado anual de BI) y ultima observacion (100 % del
acumulado anual de BI) de cada una de las especies. También se presenta la asociacién térmica
de cada una de las etapas del ciclo de vida de las diferentes especies en el periodo 1997-2021

(Tabla 6.1) y la comparacion de esta asociacion entre los diferentes periodos para cada especie
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y fase del ciclo vital (Tabla 6.2). La asociacion térmica de cada especie y clase de talla dentro de

cada periodo se proporciona como material suplementario (Tabla Suplementaria 6.1).

De acuerdo con los principales descriptores de las poblaciones de escifozoos, la primera
observacién de C. tuberculata (>0 % del acumulado anual de Bl) ocurre con una temperatura
entre 26.5 y 29.5 °C y un tamafio promedio de campana de 5 a 12.8 cm. El comienzo de la
poblacién (215 % del acumulado anual de BI) se registra con temperaturas entre 27.2 y 29.3 °C
con tallas entre 6.8 y 15 cm. El pico de la poblacion (=250 % del acumulado anual de BI) tiene
lugar con posterioridad a una reduccion en la temperatura (25.3—28.2 °C) y un crecimiento del
tamafio (9.9 — 20.8 cm). El final de la poblacion (285 % del acumulado anual de Bl) se registré
entre 16.4 y 25.0 °C y tamafios de 13.1 a 24.9 cm. La ultima observacién de ejemplares de C.
tuberculata (100 % del acumulado anual de Bl), dependiendo de la longevidad de los adultos y
las transiciones tardias de éfira a medusa, tiene lugar en tallas de 5 a 25 cm y con temperaturas

entre 12.6 y 20.5 °C (Figura 6.6ab).

En el caso de A. solida, los gréficos de cajas y bigotes se han construido dejando fuera las
poblaciones del periodo 2 y del afio 2011 dado que presentaron un comportamiento
significativamente diferente (Tabla 6.2). La primera observacion de esta especie se registra con
temperaturas entre 12.5y 17.5 °C y con un tamafo promedio de los ejemplares entre 2.5y 9.3
cm. El comienzo de la proliferacidn tiene lugar con temperaturas entre 14.0 y 20.7 °C y tallas
entre 3.1 y 9.7 cm. El pico de la poblacién se alcanza con temperaturas de 17.9 a 23.6 °C y
tamanos promedio de 11 a 14.5 cm. El declive de la poblacién coincide con una reduccién del
tamafo y un incremento de la SST durante el verano. Es decir, el final de la proliferacién y la
ultima observacion de un ejemplar ocurren con tamafos en el intervalo de 7.4 —12.8 cm y 3.0
a 10.5 cm respectivamente y temperaturas en el intervalo de 23.4 — 26.1 °C (final) y 27.0 — 29.3
°C (ultima) (Figura 6.6c, d).

La primera aparicidon de R. pulmo se registra entre 18.8 y 25.7 °C y tamafios entre 5y 14.8 cm.
La proliferacién comienza con una SST de 22.3 a 27.9 °C y tallas promedio de 13.87 a 22.78 cm.
El pico de la proliferacidn, cuando la poblacién presenta un tamafio de 15.3 a 22.5 cm, ocurre
con una SST de 25.7 a 29.0 °C. El final de la proliferacidn tiene lugar entre 13.4 y 28.1 °C con
tallas comprendidas entre 13.7 y 25.8 cm. La ultima observacion se registra con una SST entre

11.6y 26.2 °C, y tamanios en el intervalo de 15 a 34.2 cm (Figura 6.6e, f).
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Figura 6.6. Diagrama de cajas y bigotes de SST (a, ¢, e) y didmetro promedio de la umbrela de los
ejemplares (b, d, f) durante el desarrollo de las poblaciones (primera observacidn, comienzo, pico y final
de la proliferacidn, ultima observacion de ejemplares) de Cotylorhiza tuberculata (a, b), Aurelia solida (c,
d) y Rhizostoma pulmo (e, f) a lo largo de todo el periodo de estudio (1997-2021). Las poblaciones de A.
solida de los afios 2006 a 2011 se han excluido debido a la ausencia de la fase medusa o a la mortalidad
masiva en la clase de tamafio 0-5cm.

Las tres especies de escifozoos poseen una gran plasticidad y son detectadas en un amplio
rango de temperaturas, tanto en la fase éfira como en todas las clases de talla de la fase
medusa. Sin embargo, y a pesar de esta plasticidad, la presencia no es homogénea a lo largo de
todo el rango térmico y se pueden detectar asociaciones a determinados intervalos. La fase
éfira de C. tuberculata se asocia con el intervalo de 27 a 29 °Cy la fase medusa con el intervalo
25 a 30 °C (Tabla 6.1), sin presentar modificaciones significativas entre los diferentes periodos
(Tabla 6.2). Las éfiras de A. solida se asocian con una SST en el rango de los 10 a los 17 °C, pero

no aparece ninguna asociacion de la fase medusa (Tabla 6.1). La fase medusa de esta especie si
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presenta, por el contrario, un comportamiento significativamente diferenciado durante el
segundo periodo de anomalia térmica (Tabla 6.2). En ese periodo, las éfiras no estaban
particularmente asociadas con ningun rango térmico (Tabla Suplementaria 6.1), pero el patrén
de estrobilacién no difiere de los otros periodos (Tabla 6.2). Por el contrario, la transicién de
éfira a medusa y el desarrollo de esta ultima fase no tienen lugar durante este periodo; es
decir, la estrobilacion no dio lugar a la aparicién de medusas, y cuando se produjo esta
transicién éfira-medusa, las medusas fueron incapaces de desarrollarse (Figura 6.3; Tabla
Suplementaria 6.1). Ademas, para la fase éfira de A. solida, hay que resaltar que su aparicién se
ha registrado mayoritariamente después del descenso térmico otofial (Figuras 6.3 y 6.5), pero
gue un importante evento de estrobilacidon tuvo lugar en abril de 2020 con el incremento
primaveral de temperaturas, modificando ligeramente el patrén de estrobilacién durante el
periodo de crisis distroficas (Tabla Suplementaria 6.1). En el caso de R. pulmo, Unicamente la
fase medusa mostré una asociacién con SST entre los 23 y los 29 °C (Tabla 6.1). Las
comparaciones entre periodos no detectaron cambios significativos durante la fase medusa,
pero la fase éfira se comportd de forma significativamente diferente durante el periodo de
crisis distréficas, asociandose durante ese periodo con la temperatura de 12 a 20 °C (Tabla 6.2;

Tabla Suplementaria 6.1).

Tabla 6.1. Presencia y asociacién a un rango térmico de cada especie y etapa del ciclo vital con el p-valor
de la asociacidn en el periodo de estudio (1997-2021). La columna de medusa auna los datos de las
cuatro clases de talla para cada especie. Los nimeros en negrita indican una asociacidn significativa con
el rango térmico indicado.

Efira Medusa
Cotylorhiza tuberculata
Rango de presencia (°C) 9.7-30.1 10.3-31.5
Asociacion térmica (°C) 27-29 25-30
p-valor 0.018 0.004
Aurelia solida
Rango de presencia (°C) 9.2-29.0 9.5-29.5
Asociacién térmica (°C) 10-17
p-valor 0.004 0.167
Rhizostoma pulmo
Rango de presencia (°C) 9.3-29.6 9.5-31
Asociacion térmica (°C) 23-29
p-valor 0.175 0.005
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Tabla 6.2. Comparacion de la asociacién térmica entre periodos para las fases éfira (debajo de la
diagonal) y medusa (sobre la diagonal) de cada una de las especies de escifozoos objeto de estudio.

Cotylorhiza tuberculata

Medusa Completo Periodo 1 Periodo 2 Periodo 3 Precrisis Crisis
Efira
Periodo completo 0.233 0.4 0.534 0.598 0.35
Periodo 1 0.125 0.24 0.194 0.265 0.142
Periodo 2 0.057 0.037 0.4 0.48 0.352
Periodo 3 0.379 0.092 0.056 0.5 0.428
Precrisis 0.782 0.124 0.048 0.366 0.296
Crisis 0.086 0.087 0.279 0.057 0.093

Aurelia solida

Medusa Completo Periodo 1 Periodo 2 Periodo 3 Precrisis Crisis
Efira
Periodo completo 0.058 0 0.705 0.198 0.405
Periodo 1 0.315 0 0.061 0.107 0.072
Periodo 2 0.265 0.153 0.002 0.016 0.002
Periodo 3 0.355 0.313 0.142 0.194 0.44
Precrisis 0.642 0.326 0.25 0.42 0.098
Crisis 0.069 0.052 0.189 0.082 0.048

Rhizostoma pulmo

Medusa Completo Periodo 1 Periodo 2 Periodo 3 Precrisis Crisis
Efira
Periodo completo 0.186 0.304 0.422 0.67 0.171
Periodo 1 0.098 0.321 0.092 0.266 0.153
Periodo 2 0.232 0.029 0.251 0.308 0.244
Periodo 3 0.353 0.133 0.245 0.362 0.274
Precrisis 0.667 0.154 0.228 0.312 0.13
Crisis 0.002 0 0.064 0.035 0.002

6.3.4 Proliferaciones de medusas y clorofila a

Desde el comienzo del periodo de monitorizacidn se ha registrado una tendencia descendente
en el porcentaje de muestras cuyas concentraciones de clorofila a eran inferiores a 2 pg/I. El
porcentaje de muestras con una concentracion de clorofila a inferior a 2 pg/l excedia el 85 %
tanto en el primer periodo de anomalia térmica como en el periodo precrisis distréficas
(Capitulo 5). Sin embargo, desde el comienzo del periodo de crisis distréficas, solo un 45.93 %
de los datos se encuentran en el intervalo de 0 a 2 ug/l de clorofila a. Cuando se contrastan

estos datos frente a los de escifozoos se comprueba como no se produce una reduccion
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andloga para la fase medusa en ninguna de las especies. El CFD ponderado por la abundancia
de la fase medusa alcanza un valor de 89 % en los dos primeros pasos de su construccion
(intervalo de 0 a 2 pg/l de clorofila a), en todas las especies, durante el periodo de crisis
distroficas frecuentes. En el caso de la fase éfira si se produce una reduccién similar en el CFD
de clorofila sin ponderar y ponderado para A. solida y R. pulmo (Tabla 6.3).

Tabla 6.3. Porcentaje de datos cuya concentracion de clorofila a es inferior a 2 pg/l, f(2) en la Ecuacion

6.2, (columna de clorofila a), y distribucién de frecuencia acumulada (CFD) ponderada por la abundancia
de escifozoos, tanto en fase medusa como éfira, para el citado intervalo, g(2) en la Ecuacién 6.4.

Porcentaje de datos con una concentracion de clorofila a de 0-2 pg/I

Clorofila a Cotylorhiza tuberculata Aurelia solida Rhizostoma pulmo
Medusa Efira Medusa Efira Medusa Efira
Completo  69.51 97.35 98.41 96.19 97.93 98.40 95.25
Periodo1l 99.16 99.83 100 100 100 99.57 100
Periodo2  80.33 99.77 98.98 92.71 99.67 99.28 93.87
Periodo3  56.91 96.06 97.41 94.57 90.12 99.39 93.86
Precrisis 85.31 98.53 98.97 99.83 99.84 96.39 97.37
Crisis 45.93 91.79 84.56 90.77 51.13 89.93 68.29

El andlisis de asociacion por el método CFD y bootstrap indica que el rango de concentracion
de clorofila a mas probable para la aparicion de la fase medusa en todas las especies es de 0-2
ug/l, pero esta asociacidn no es significativa en ninguin caso (Figura 6.7). No obstante, se debe
tener en cuenta que existe una tendencia hacia una asociacidn significativa con este intervalo
tanto en la fase medusa de las tres especies de escifozoos analizadas como en la fase éfira de C.
tuberculata. Esta tendencia se observa en la reduccidn del p-valor para la asociacién con el
intervalo de 0 a 2 ug/l en el cambio de periodo ecoldgico. En el caso de C. tuberculata, entre el
periodo precrisis distréficas y el periodo con crisis frecuentes, la reduccion del p-valor es de
0.348 en la fase medusa y de 0.370 en la fase éfira, mientras que las fases medusa de A. solida
y R. pulmo experimentan una reduccidon del p-valor para la asociacion de 0.262 y 0.245

respectivamente (Figura 6.7).
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Figura 6.7. Distribucion de frecuencias acumuladas para la asociacion entre la concentracién de clorofila
a (f(t)) y las tres especies de escifozoos estudiadas (g(t); fases éfira y medusa), en los dos periodos
ecoldgicos diferenciados. El area sombreada en verde indica el intervalo mas probable para la asociacion
entre las especies y la clorofila a. El p-valor indica la probabilidad de asociacion significativa entre los
escifozoos y el intervalo de 0 a 2 pg/I de clorofila a.

6.3.5 Ciclo de vida

Se han reconstruido los ciclos de vida de cada una de las especies de escifozoos estudiadas en
la laguna costera del Mar Menor, resaltando las adiciones realizadas en este capitulo y
combinando todos los datos anteriormente expuestos (Figura 6.8). Con este propdsito, se ha
considerado que el momento de deteccidn de las éfiras en la columna de agua es indicativo de

un evento de estrobilacién proximo en el tiempo.

Las éfiras de C. tuberculata aparecen en el Mar Menor después de un evento de estrobilacion
importante a final de primavera y durante el verano, cuando se alcanza una SST entre 24 y 29
°C. Esta estrobilacion puede, eventualmente, prolongarse hasta otofio o principio de invierno
(Figura 6.4; Tabla 6.1). Sin embargo, cuando la estrobilacién ocurre en otofo-invierno no da
lugar a la aparicion de la fase medusa debido a la existencia de un umbral para la transicion
éfira-medusa, ocurriendo esta entre los 25 y los 29 °C y viéndose impedida en la estrobilacion
tardia por el descenso de las temperaturas (Figuras 6.5a y 6.6a; Tabla 6.1). Durante el pico de

temperatura veraniego, los ejemplares en fase medusa experimentan un crecimiento continuo
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que desemboca en la liberacién de las planulas y la mortalidad masiva de la fase medusa al

finalizar el otofio (Figuras 6.5a y 6.6a)

La estrobilacién, en los podlipos de A. solida, tiene lugar desde los 10 hasta los 19.5 °C. Esta
estrobilacion se desencadena por el descenso térmico que ocurre entre noviembre y
diciembre, pero se ha detectado una excepcién a este proceso en el afio 2020. Ese afo, la
estrobilacion comenzd en los meses mencionados, pero no alcanzé su pico hasta el ascenso
térmico primaveral de abril (Figuras 6.3 y 6.4). También se han registrado otras estrobilaciones
de menor intensidad a los 22.5 °Cy entre 26.5 y 28.5 °C, pero en esas ocasiones no se produce
una transicion de la fase éfira a la fase medusa. Se ha detectado un umbral para esta transicion
que impide que ocurra cuando la temperatura supera los 19.5 °C (Figura 6.6b; Tabla
Suplementaria 2). También se debe resaltar que, aunque no existen diferencias significativas
entre periodos en el desencadenamiento del proceso de estrobilacion, las mortandades
masivas de éfiras o de juveniles de medusa de talla 0 a 5 cm pueden impedir el desarrollo
habitual de la poblacion (Figuras 6.4 y 6.5b; Tabla 6.2; Tabla Suplementaria 6.1). La fase
medusa crece desde su aparicion en invierno, a lo largo de primavera, hasta que la SST alcanza
los 21.7 °C. Superada esa temperatura, las planulas son liberadas y la fase medusa experimenta

una reduccion en la talla y una mortandad masiva entre los 24.5 y los 29 °C.

En el caso de R. pulmo, la estrobilacién tiene lugar durante todo el afo, pero la transicién de
éfira a medusa solo se produce cuando la SST supera 21 °C (Figura 6.5c; Tabla 6.1). La fase
medusa crece durante el final de la primavera y el verano. Tras concluir esa estacion, la mayoria
de los ejemplares desaparecen de la columna de agua, pero algunos individuos sobreviven al

invierno, pudiendo encontrarse ejemplares adultos durante todo el afio.
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laguna costera del Mar Menor.
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6.4 Discusion

6.4.1 Dinamica espaciotemporal de los escifozoos y variabilidad de las proliferaciones

El zooplancton gelatinoso del Mar Menor estd compuesto por diez especies diferentes, pero la
mayoria de ellas no completa su ciclo de vida en el ecosistema y se encuentran clasificados
como marine stragglers o visitantes marinos frecuentes sensu Pérez-Ruzafa et al. (2019b)
(Capitulo 7; Fernandez-Alias et al., 2022). De este listado, tres especies de escifozoos, C.
tuberculata, A. solida y R. pulmo, han cerrado su ciclo de vida en el Mar Menor y muestran una
segregacion espacial y temporal en sus proliferaciones (Capitulo 5; Fernandez-Alias et al.,
2020). La estacionalidad de estas especies se estudidé por primera vez para los afios 1996 y
1997 (Capitulo 5; Pérez-Ruzafa, 1996, 1997; Fernandez-Alias et al., 2020) y, a pesar de la
existencia de afos en los que alguna de las especies no prolifera y de la gran variabilidad
interanual en sus abundancias (Figura 6.3), el patrdon estacional se ha mantenido a lo largo de
todo el periodo de monitorizacion del Mar Menor (Figura 6.5). Estas irregularidades,
incluyendo las diferencias de abundancia y los afos sin avistamientos de alguna de las
especies, son comunes en los sistemas de monitorizacion de zooplancton gelatinoso de larga
duracion, pero en ellos, igual que ocurre con el seguimiento realizado en este capitulo, la
estacionalidad, en los afos de proliferacidn, se mantiene de un afio a otro (van Walraven et al.,

2015; Stone et al., 2019; Pestori¢ et al., 2021).

La abundancia y la intensidad de las proliferaciones de C. tuberculata y de R. pulmo en el Mar
Menor se incrementd desde la década de 1990 hasta el afio 2012 (Figuras 6.3 y 6.5), sufriendo
una reduccién progresiva desde que comenzaron a desencadenarse crisis distroficas en el Mar
Menor (Capitulo 7; Fernandez-Alias et al., 2022). Las proliferaciones mas importantes tuvieron
lugar en los afios 2011 y 2012, fechas en las que C. tuberculata tuvo un maximo poblacional de
146.10 ind/100 m3 (septiembre 2011; Figura 6.3) y en las que R. pulmo alcanzé 3.41 ind/100 m3
(julio 2012; Figura 6.3). Trasladando las densidades poblacionales a nimero de individuos para
el conjunto de la laguna, se puede estimar que, en los momentos de maxima abundancia, la
poblacién de C. tuberculata estuvo compuesta por 875 millones de ejemplares, y la de R.
pulmo por 20 millones de individuos. Comparando estos datos con los del estado de referencia
de 1997 (Capitulo 5), el incremento poblacional de ambas especies en esos afos fue,
aproximadamente, de un 3000 %. El incremento demografico en las poblaciones de medusas
durante este periodo tuvo una interferencia con los sectores pesquero y turistico, forzando a
las autoridades locales a instalar redes de proteccién de las zonas de bafio y a la

implementacién de un programa de retirada masiva de ejemplares. Sin embargo, la fertilidad y
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densidad de organismos era tal que se demostrd la ineficiencia del sistema de captura y
retirada de ejemplares (Pérez-Ruzafa, 1997; Pérez.Ruzafa et al., 2002), suspendiéndose esta

actividad en el afio 2014.

Tras alcanzar los maximos de los afios 2011 y 2012 las dos especies experimentaron una
reduccion en su abundancia: en el caso de C. tuberculata, se ha observado una reduccion de la
abundancia del 89.25 % con posterioridad a 2011, acentuandose hasta una reduccion del 99.95
% después de 2019, mientras que la reduccién poblacional de R. pulmo fue de un 96.06 % con
posterioridad a 2012 (Figuras 6.3 y 6.5). No se ha analizado en detalle el papel que pudo jugar
la retirada de ejemplares en el colapso de las poblaciones, pero es sorprendente que, durante
el periodo en que esta retirada sistematica estuvo presente, las poblaciones incrementaran
drasticamente su abundancia y que el colapso tuviera lugar de forma casi coincidente con la

cancelacién del programa.

El caso de A. solida es diferente a los expuestos para las otras dos especies de escifozoos: entre
2006 y 2011, mientras que las proliferaciones de C. tuberculata y R. pulmo experimentaron un
incremento, los ejemplares de A. solida no consiguieron superar la fase éfira o sufrieron una
mortandad completa en la clase de talla de 0 a 5 cm (Figuras 6.3 y 6.5). No obstante, se puede
hipotetizar que el desempefio de la fase pdlipo fue considerablemente superior durante ese
periodo debido a que las densidades de éfiras superan ampliamente a las del estado de
referencia y a que, aunque no consiguieran superar la primera clase de talla, el pico poblacional
de 2012 es 21.43 veces mas elevado que el de 1997 (Capitulo 5; Figuras 6.3 y 6.5). Esta
tendencia al alza, al contrario de lo que ocurrié con C. tuberculata y R. pulmo, se vio
continuada durante el periodo de crisis distroficas frecuentes hasta registrar un incremento,
comparando las densidades de 1997 y 2020-2021, superior al 5000 % (25.21 ind/100 m3 y

alrededor de 150 millones de individuos en el pico de 2020) (Capitulo 5; Figura 6.3).

El dragado y ensanche del canal de El Estacio durante la década de 1970 incrementd el
intercambio de agua entre el Mar Menor y el mar Mediterraneo y suavizd las condiciones mas
extremas de salinidad y temperatura en el interior de la laguna (Tabla 2.1). El nuevo régimen
ambiental reunia las condiciones para la colonizacién del Mar Menor por parte tanto de R.
pulmo como de C. tuberculata (Pérez-Ruzafa et al., 2005ab, 2012). A esto se debe afadir que
dentro del canal, el punto de mayor intercambio entre ambas masas de agua (Garcia-Oliva et
al., 2018), se llevd a cabo la construccion de un puerto comercial (Figura 2.4) que increment? la
disponibilidad de sustrato sélido para la fijacién de los pdlipos y que esto seguramente jugod un

papel importante en el proceso de colonizacién. De hecho, las primeras detecciones de R.
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pulmo y C. tuberculata tuvieron lugar en los afios 1979 y 1980, respectivamente, aunque a
fecha de 1989 todavia eran consideradas visitantes marinos ocasionales. Esta clasificacion se
cambid a «poblacidn lagunar» con posterioridad a la primera proliferacion masiva de ambas
especies en el aino 1993 (Pérez-Ruzafa, 1996, 1997). En el afio 1997, considerado en esta tesis
como el estado de referencia (Capitulo 5), las tres especies presentaban una segregacion
espacial en la que R. pulmo residia fundamentalmente en las costas interna y sur, con C.
tuberulata ocupando las zonas central y externa y A. solida restringida a la zona central de la
laguna (Capitulo 5, Figura Suplementaria 6.3; Fernandez-Alias et al., 2020). Durante el
desarrollo del periodo anterior a las crisis distréficas tanto R. pulmo como A. solida
mantuvieron una distribucion similar, mientras que C. tuberculata desplazd el nucleo de su
poblacién hacia las zonas central e interna (Figura 6.4). La llegada de las crisis distroficas y los
cambios demograficos en las poblaciones de escifozoos se tradujo en una reduccién de la zona
ocupada por R. pulmo, un incremento de la dominancia de A. solida y, sorprendentemente,
una ausencia de cambio en el patrén de distribucidn espacial de C. tuberculata, cuya poblacion

se habia reducido drasticamente (Figuras 6.3, 6.4 y 6.5).

6.4.2 Ciclo de vida

Cotylorhiza tuberculata

La medusa huevo frito, Cotylorhiza tuberculata, es una de las especies prolificas mds comunes
del mar Mediterraneo (Enrique-Navarro et al., 2021) y cuenta con poblaciones estables en
ecosistemas semiconfinados como la bahia de Vlyho en Grecia (Kikinger, 1992) o la laguna
costera del Mar Menor (Pérez-Ruzafa et al., 2002; Fernandez-Alias et al., 2020). la
estacionalidad y el comportamiento de la especie en ambos ecosistemas tiene muchas
similitudes: la fase medusa aparece entre junio y julio y los ejemplares mantienen un
crecimiento continuado durante los meses de verano y otofio para alcanzar un tamafio de
hasta 42.1 cm en menos de 6 meses (Figuras 6.6 y 6.8; Capitulo 5; Kikinger, 1992; Fernandez-
Alias et al., 2020). Los ejemplares adultos liberan las planulas a la columna de agua desde final
de verano y mantienen esta liberaciéon de forma continuada durante el otofio, situandose la
temperatura 6ptima para la fijacién de las planulas entre los 23 y los 25 °C (Kikinger, 1992;

Astorga et al., 2012; Franco, 2016).

Tras la fijacion de las planulas y el desarrollo de los pdlipos, estos incorporan las zooxantelas
simbiontes (Astorga et al., 2012), colonizan el sustrato disponible por reproduccidn asexual y se
preparan para un proceso de estrobilacién que serd disparado por el incremento térmico

primaveral (Kikinger, 1992; Prieto et al., 2010; Fernandez-Alias et al., 2020). La supervivencia
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invernal de los pdlipos podria ser uno de los puntos clave para el desarrollo de las
proliferaciones masivas de esta especie ya que, en los experimentos de laboratorio de Prieto et
al. (2010), se ha observado una gran mortandad de esta fase del ciclo de vida cuando la
temperatura es inferior a los 9 °C. En el Mar Menor, las temperaturas mas criticas (SST entre 9 y
10 °C) se alcanzan anualmente durante menos de 15 dias al afio (Figura 6.2) y, de acuerdo con
su tasa de supervivencia (Prieto et al., 2010), los pdlipos deberian mantener una densidad

suficiente como para no comprometer la viabilidad de la floracién estival.

Durante el invierno se han encontrado, eventualmente, éfiras de C. tuberculata, pero estas no
han derivado en la aparicion de la fase medusa (Figuras 6.3 y 6.8) dado que su desarrollo se
inhibe cuando la temperatura del agua desciende por debajo de los 20 °C (Astorga et al., 2012).
El evento principal de estrobilacién tiene lugar cuando, cumpliéndose las condiciones de
incorporacion de zooxantelas por parte de los pdlipos y siendo la comida abundante (Kikinger,
1992; Prieto et al.,, 2010), se registra un incremento de temperatura de 17 a 24 °C
aproximadamente. En ese momento, las éfiras comienzan a liberarse de los pdlipos y se
encuentran presentes en la columna de agua hasta que la SST alcanza los 29 ° C (Tabla 6.1;

Figura 6.6; Kikinger, 1992; Prieto et al., 2010; Fernandez-Alias et al., 2020).

El tiempo promedio de transicién, desde que se libera la fase éfira hasta que esta alcanza la
fase medusa, registrado a lo largo del sistema de monitorizaciéon del Mar Menor es de 68.36 +
9.83 dias (media + error estandar), con un minimo de 26 dias y un maximo de 139 (Figura 6.3),
manteniendo una coherencia con los datos de referencia del Mar Menor (Tabla 5.2) y con los
de la bahia de Vlyho (Kikinger, 1992). Bajo condiciones de laboratorio, se ha conseguido
obtener la fase medusa incluso en periodos inferiores a los 26 dias cuando la temperatura es
elevada (Astorga et al., 2012) y esto podria explicar una ausencia de detecciones de la fase
éfira o que la abundancia de éfiras sea menor que la de ejemplares en fase medusa en los afios
2012, 2017, 2018, 2020 y 2021 (Figura 6.3). En los afos en los que la densidad de éfiras era
superior a la de ejemplares en fase medusa, y asociando esta reduccion de abundancia a una
mortalidad del estado larvario, se puede estimar que la mortalidad oscila entre un maximo del
100 % en las estrobilaciones invernales hasta un minimo del 3.73 % (afio 2011), con un
promedio de 69.63 + 14.16 %. Finalmente, y de acuerdo con los experimentos de Astorga et al.
(2012), se ha detectado un umbral que impide la transicion desde la fase éfira a la fase medusa

en temperaturas inferiores a los 25 °C (Tabla 6.1; Figura 6.6).
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Aurelia solida

La medusa luna, identificada en el Capitulo 4 de esta tesis como Aurelia solida, se encuentra
presente en el Mar Menor en su fase medusa desde invierno hasta verano, pudiendo comenzar
la temporada entre diciembre y marzo y desapareciendo, de forma general, al finalizar junio
(Figuras 6.3 y 6.5). Esta estacionalidad coincide con la detectada para esta especie en la laguna
de Bizerta en Tunez (Gueroun et al., 2020). Desde el momento de su aparicidon, normalmente
con una temperatura alrededor de los 15.7 °C, y hasta final de abril o comienzo del mes de
mayo (SST de 21.7 °C) se registra un crecimiento de los ejemplares en fase medusa (Figuras 6.6
y 6.8) para, posteriormente, reducirse el tamafio promedio de la campana siguiendo un patrén
similar al de la laguna de Bizerta (Gueroun et al., 2020). Durante este periodo de crecimiento,
A. solida depreda sobre una amplia variedad de grupos zooplancténicos (Gueroun et al., 2020)
y diatomeas (Figura Suplementaria 6.4) en preparacion para la reproducciéon sexual y la
liberacién de las planulas. En el muestreo de zooplancton que se realizd desde junio de 2020
hasta septiembre de 2021, detallado en el capitulo 7 de esta tesis doctoral, se encontraron
planulas de A. solida entre los meses de marzo y junio, momento en el que los ejemplares
acababan de alcanzar su maximo tamafio promedio y comenzaban a reducirse los didmetros de
sus umbrelas. Esta reduccidn, que se observo también en el andlisis del ano de referencia, 1997
(Capitulo 5; Fernandez-Alias et al., 2020), se ha mantenido de forma consistente durante los
afios en que la especie ha estado presente en el Mar Menor (Figura 6.6), se ha observado en
otras localizaciones geograficas (Gueroun et al., 2020) y en diversas especies del género Aurelia
(Moller, 1980; Toyokawa, 2000; Bonnet et al., 2012). Se han propuesto varias explicaciones
para esta regresion en el tamafio de los ejemplares, incluyendo una inanicién provocada por la
extrusion de filamentos gastricos durante la liberacién de las planulas (Spangenberg, 1965),

determinismo genético o parasitismo (Moller, 1980).

Los podlipos de A. solida, y de forma general en todas las especies del género Aurelia, tienen
una gran plasticidad termohalina en términos de supervivencia y mantenimiento de la
reproduccion asexual (Schifer et al., 2021), pero, por el contrario, el proceso de estrobilacion
presenta una fuerte regulacion térmica. En experimentos de laboratorio se ha comprobado
que, en ausencia de fluctuaciones térmicas, la liberacidn de éfiras por parte de los pdlipos de
A. solida es practicamente inexistente y que, cuando esto ocurre, las éfiras liberadas presentan
deformaciones (Schafer et al., 2021). En la naturaleza, y particularmente en un ecosistema
semiconfinado, donde las oscilaciones térmicas se producen con caracter anual e incluso
diario, el proceso de liberacion de éfiras en A. solida se registra con posterioridad a los

descensos térmicos (Capitulo 5; Fernandez-Alias et al., 2020; Gueroun et al., 2020). En el Mar
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Menor, las éfiras de A. solida comienzan a detectarse en el mes de noviembre con
posterioridad a una reduccion de, aproximadamente, 10 °C entre septiembre y noviembre
(Figuras 6.2 y 6.3), y pueden encontrarse hasta marzo; traduciéndose, por tanto, en una
presencia entre los 10 y los 17 °C (Figura 6.2; Tabla 6.1). La transicion de la fase éfira a la fase
medusa ocurre en un plazo que oscila entre los 11 y los 153 dias (promedio de 71.5 + 16.95
dias; Figura 6.3) en el Mar Menor, encontrdndose el periodo de la laguna de Bizerta, de 30 a 60
dias, en un rango similar (Gueroun et al., 2020). La ratio de mortalidad de las éfiras en los afios
en que su abundancia es superior a la de la fase medusa oscila entre el 74.01 % y el 100 % con

un promedio de 92.17+ 3.33 %.

Rhizostoma pulmo

La especie conocida como aguamala, Rhizostoma pulmo, es un escifozoo comun en las zonas
costeras y semiconfinadas de los mares Negro y Mediterrdneo (Fuentes et al., 2011; Leoni et
al., 2021a, b). En su fase medusa, es capaz de sobrevivir a lo largo del invierno y, por tanto, de
encontrarse presente durante todo el afio (Figuras 6.3 y 6.4; Capitulo 5; Fernandez-Alias et al.,
2020; Pestori¢ et al., 2021), pero su pico poblacional ocurre entre abril y agosto (Leoni et al.,
20214, b). La aparicion de los juveniles de medusa se encuentra asociada con una temperatura
minima de 21 °C (Tabla 6.1; Figura 6.8), pero puede ocurrir con valores desde 18.78 °C en el
Mar Menor (Figura 6.6) donde crecen hasta superar un didmetro de campana de 40 cm
(Capitulo 5; Fernandez-Alias et al., 2020; Leoni et al., 2021b). La existencia de multiples
cohortes de R. pulmo con parametros de crecimiento y mortalidad diferentes (Capitulo 5) y la
capacidad de los adultos para, eventualmente, sobrevivir al invierno (Fernandez-Alias et al.,
2020; Leoni et al., 2021b) genera una gran dispersidn en las tallas y temperaturas a las que se

han registrado las desapariciones de las diferentes poblaciones anuales (Figura 6.6).

Los resultados de los andlisis del indice gonadosomatico sugieren que R. pulmo posee un
periodo reproductivo mas extenso que las otras dos especies analizadas, ya que tanto C.
tuberculata como A. solida sufren una mortalidad masiva tras la reproduccién sexual (Capitulo
5; Fernandez-Alias et al., 2020). En esta especie, la colonizacion del sustrato sélido por parte de
los pdlipos generados tras la fijacidn de las planulas tiene lugar por medio de la formacién de
podocistos (Fuentes et al., 2011; Schiariti et al., 2014). La estrobilacién se ve disparada por
fluctuaciones térmicas, tanto ascensos como descensos (Capitulo 5; Fernandez-Alias et al.,
2020), las cuales, en ecosistemas semiconfinados con gran variabilidad, se producen en

multiples ocasiones y, debido a que la estrobilacion en esta especie tiene caracter polidisco
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(Fuentes et al., 2011), puede dar lugar a la sucesidn de multiples cohortes (Capitulo 5;

Fernandez-Alias et al., 2020; Leoni et al., 2021b).

En el andlisis a gran escala temporal se observa que el reclutamiento de éfiras puede ocurrir a
lo largo de todo el afio y que esta etapa no muestra una afinidad particular por ninguna
temperatura, pero la transicién desde la fase éfira a la fase medusa si presenta una regulacién
térmica, viéndose bloqueada por debajo de los 21 °C (Tabla 6.1; Figura 6.8). En esta especie, la
existencia de multiples cohortes, el reclutamiento continuo de éfiras y la posibilidad de perder
alguno de los picos de estrobilacion en los muestreos (Leoni et al., 2021b) dificulta la
determinacion del tiempo necesario para completar la transicion éfira-medusa, pero en el
capitulo 5 de esta tesis, que contaba una frecuencia semanal de muestreo, se estima que el

tiempo necesario oscila entre 27 y 53 dias.

6.4.3 Factores operando sobre la estacionalidad y la intensidad de las proliferaciones

El papel de la temperatura sobre la estacionalidad de los escifozoos

El cambio climatico y, mas especificamente, la temperatura, es el factor al que mds veces se
recurre para explicar la formacién de blooms por parte de las diferentes especies de escifozoos
(Capitulo 9; Pitt et al., 2018; Fernandez-Alias et al., 2021). Sin embargo, aunque la temperatura
y la amplitud térmica regulan el ciclo de vida, esta no garantiza por si misma el desarrollo de
una proliferacion masiva (Capitulo 9; Fernandez-Alias et al., 2021). En esta linea, la
amplificacion de los razonamientos expuestos en el marco tedrico de las proliferaciones del
zooplancton gelatinoso (ver Capitulo 1) podrian haber contribuido a la percepcion
generalizada, y llevada mas alld de la evidencia, de que el calentamiento de los océanos
produce un aumento en la abundancia de este grupo (Pitt et al., 2018) y el rol que juega la

temperatura tiene que ser revisado y redefinido.

Los analisis realizados en este capitulo revelan que la estacionalidad estd dirigida por Ila
temperatura dado que las diferentes etapas y clases de talla de la fase medusa, en las
diferentes especies, aparecen asociadas a determinados rangos térmicos (Tabla 6.1; Tabla
Suplementaria 6.1). Ademas, esta asociacidén no se ve modificada por cambios en el régimen de
anomalia térmica (Tabla 6.2), lo que implica que la tendencia de calentamiento de los océanos
(Ramanathan & Feng, 2009) solo podria producir una expansion en el rango de distribucion de
aquellas especies prolificas que ya habitan o toleran las aguas calidas y para las que la amplitud
térmica del ecosistema receptor permita el correcto desarrollo de su ciclo de vida (Capitulo 9;
Fernandez-Alias et al., 2021). Por otra parte, debido a que no se detecta una modificacién en la

asociacién térmica a lo largo de toda la base de datos analizada, se podria esperar que las
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relaciones encontradas al realizar experimentos de laboratorio o seguimientos de menor
resolucion temporal (e.g. Fuchs et al., 2014; Leoni et al., 2021b; Loveridge et al., 2021), entre la
estrobilacion y la presencia de medusas con la temperatura, en diferentes especies y
ecosistemas diversos, se mantengan en el tiempo. Dicho de otra forma, los estudios de
asociacion térmica permiten la descripcion del ciclo de vida de la especie de escifozoos
analizada en el ecosistema objeto de estudio. Sin embargo, y como se desarrollard en
profundidad en el capitulo 9, el mantenimiento de esta asociacidn aumenta la incertidumbre
sobre la gran variabilidad interanual encontrada y el cambio en el patréon de las proliferaciones
registrado en el Mar Menor. Esto implica que, en términos generales, la intensidad de los
blooms es independiente de la respuesta fenoldgica de la especie y que se deben discutir

diferentes factores.

No obstante, permanece sin estudiar un efecto plausible de la temperatura sobre la dindamica
de los escifozoos. Por ejemplo, hay evidencias que apoyan que la intensidad de la estrobilacién
se relaciona con la velocidad de calentamiento del agua durante su ciclo anual (Zang et al.,
2022) y que los podlipos de determinadas especies pueden experimentar mortandades
completas tras la estrobilacion (Prieto et al., 2010), pero es una laguna de conocimiento el
efecto que las olas de frio o calor fuera de temporada pueden ejercer sobre la dindmica

poblacional si estas disparan la estrobilacién (ver Capitulo 10).

El papel del estado trofico y la eutrofizacidon

Mientras que la temperatura regula el ciclo de vida y la transicidon entre las diferentes etapas
de este (Tabla 6.1; Figura 6.8), la disponibilidad de alimento, tanto en cantidad como en
calidad, juegan un papel en la supervivencia de las éfiras en su transicidn a fase medusa
(Chambel et al., 2016; Miranda et al., 2016), modula la intensidad de la estrobilacion (Schiariti
et al.,, 2014; Goldstein & Steiner, 2019) y aporta los requerimientos nutricionales de la
poblacion (Giron-Nava et al., 2015). Sin embargo, como se desarrollard mas adelante, la
distribucidn de las especies de escifozoos prolificas y no prolificas parece no estar afectada por
la concentracién de clorofila a en la columna de agua (Capitulo 9; Fernandez-Alias et al., 2021),
aunque podria deberse a complejas interacciones entre los controles top-down y bottom-up

(Capitulos 7 y 9; Fernandez-Alias et al., 2021, 2022).

Si bien el andlisis de asociaciéon entre la abundancia de escifozoos y la concentracidon de
clorofila @ no ha resultado significativo (Figura 6.7), si que ha ocurrido una importante
reduccion del p-valor desde el cambio del estado trofico de 2016 (Capitulo 7; Pérez-Ruzafa et

al., 2019a; Mercado et al., 2021; Fernandez-Alias et al., 2022). Esta reduccion del p-valor se
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debe a que, aunque los niveles promedio de clorofila a dentro del Mar Menor han
incrementado, la fase medusa de las tres especies, y las éfiras de C. tuberculata, han
mantenido una pauta por la que se encontraban presentes, fundamentalmente, cuando la
concentracion de clorofila era inferior a los 2 pug/l. Sin embargo, los periodos de crisis distréfica
en los que se registra una gran concentracién de clorofila a en el Mar Menor han sido, hasta la
fecha, de corta duracidn y han presentado cierta restriccidon espacial (Capitulo 7; Pérez-Ruzafa
et al., 2019a; Fernandez-Alias et al., 2022) y esto dificulta que pueda alcanzarse un p-valor
significativo por el método de CFD y bootstrap (Tabla 6.3). Si no se considera esta reduccidn en
el p-valor como un artefacto matematico, los dos posibles escenarios para esa reduccion son o
bien que el control top-down ejercido por las proliferaciones masivas de escifozoos sobre el
fitoplancton mantiene una baja concentracidn de clorofila a cuando estas ocurren, o bien que

los escifozoos son incapaces de proliferar masivamente en un escenario de control bottom-up.

El equilibrio entre el control top-down y bottom-up existente entre los escifozoos y los
diferentes grupos fitoplanctdnicos es fragil, y lo es particularmente en ecosistemas donde se
esta desarrollando un proceso de eutrofizacion (Boero et al., 2008; Fernandez-Alias et al.,
2021, 2022). Durante las primeras etapas de estos procesos, la produccidén primaria todavia se
encuentra dirigida hacia el sistema bentdnico (Pérez-Ruzafa et al., 2020b) y se ve
complementada por el control top-down que ejercen los escifozoos (Pérez-Ruzafa et al., 2002)
de un modo sinérgico. Los fondos del Mar Menor, antes de que comenzasen a desencadenarse
crisis distrdficas de forma habitual, se encontraban tapizados por praderas de macroalgas y
fanerdgamas que fijaban nutrientes y aportaban un sustrato sdélido para la fijacién de los
polipos de C. tuberculata (Astorga et al., 2012; Pérez-Ruzafa et al., 2012). Estas praderas,
complementando su actuacién con la fijacion de nutrientes por medio de las zooxantelas
simbiontes de C. tuberculata y la depredacion de esta sobre el fitoplancton, eran capaces de
desplazar competitivamente a este ultimo grupo (Kikinger, 1992; Pérez-Ruzafa et al., 2002;

Enrique-Navarro et al., 2021).

En el afio 2016 esta situacién cambid de forma drastica debido a una proliferacion masiva de
fitoplancton que impidio la llegada de luz al lecho marino (Pérez-Ruzafa et al., 2019a). Privadas
de luz y, por tanto, de la capacidad de realizar la fotosintesis, las praderas marinas en
profundidades superiores a los 3 m sufrieron una mortandad masiva (Bellando et al., 2017).
Ese afio también se registré un descenso en la abundancia de C. tuberculata (Figuras 6.3 y 6.5)
probablemente asociado al mismo factor debido a la necesidad de los pdlipos de esta especie
de incorporar zooxantelas dependientes de la luz para estrobilar (Kikinger, 1992; Prieto et al.,

2010). La desaparicidn de estas praderas vegetales no supuso, sin embargo, una desaparicidn
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del sustrato sélido sobre el que podrian haberse fijado las planulas de C. tuberculata, ya que
también se produjo una mortandad de organismos benténicos como los moluscos
(comunicaciéon personal de Olga Sanchez-Fernandez), cuyas conchas vacias pueden ser
utilizadas para la fijacién de los pdlipos (Astorga et al., 2012; Franco, 2016; van Walraven et al.,
2020). Por lo tanto, no se puede establecer una conexiéon directa entre la desapariciéon de las
praderas y el cambio de patron de dominancia en la fraccidon de zooplancton gelatinoso de C.
tuberculata a A. solida (Figura 6.5). Sin embargo, las crisis distroficas ocurridas con
posterioridad a la de 2016 se caracterizaron, tal como se desarrolla en el capitulo 7, por bolsas
de hipoxia en las capas bajas de la columna de agua (Fernandez-Alias et al., 2022) y, bajo estas
condiciones, la fase bentdnica de A. solida tiene ventajas competitivas frente a las de R. pulmo
y C. tuberculata (Ishii et al., 2008). Ademas, estas crisis distréficas han ocurrido de forma
recurrente durante el verano (Capitulo 7; Fernandez-Alias et al., 2022), periodo en el que se
produce la estrobilacién de los pdlipos de C. tuberculata (Figuras 6.3, 6.5 y 6.8), e impiden la
llegada de la luz al fondo de la laguna por lo que, si comprometen la viabilidad de las

zooxantelas, pueden llegar a inhibir la estrobilacién.

La segregaciéon temporal de las proliferaciones de A. solida y del fitoplancton, junto con la
posibilidad de que una proliferacién de este ultimo evite un bloom de C. tuberculata, parece
indicativo de que el sistema se encuentra bajo un control bottom-up (Fernandez-Alias et al.,
2022). Pero, al mismo tiempo, tanto la fase medusa de C. tuberculata como de R. pulmo tienen
a las diatomeas como parte fundamental de su dieta (Pérez-Ruzafa et al., 2002), mientras que
hemos encontrado diatomeas del género Coscinodiscus C.G. Ehrenberg, 1839 atrapadas en los
filamentos gastricos de una A. solida madura y, en los muestreos de zooplancton analizados en
el capitulo 7, aparecieron éfiras de C. tuberculata con la cavidad estomacal repleta de
diatomeas de este mismo género (Figura Suplementaria 6.4). Por lo tanto, se puede observar
que existe un equilibrio entre los dos tipos de control ecosistémico y que pequefias variaciones
en el sistema modifican cudl de los grupos se ve beneficiado. Estas variaciones incluyen, entre
otras, la presion depredadora sobre las fases de pdlipo, éfira y planula (Ishii et al., 2004; Takao
et al., 2014; Kuplik et al., 2015), o que la fase éfira sea incapaz de alcanzar la fase medusa
(Astorga et al., 2012). En este capitulo, se han encontrado picos de éfiras que no se ven
continuados por una poblacién de ejemplares en fase medusa (Figura 6.3), indicando una
mortalidad de las éfiras (natural o por depredacion) y, en resumen, una interrupcién del ciclo

de vida.
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La interrupcidn del ciclo de vida durante una temporada puede tener consecuencias mas alld
de que no se desarrolle una proliferacién masiva ese aifo debido a que existen especies donde
los pdlipos experimentan mortandades tras el proceso de estrobilacién (Prieto et al., 2010) y
otras en las que, si bien no se produce esta mortandad, si se da una reduccidon del potencial de
reproducciéon asexual tras varias generaciones (Chi et al., 2022). Por lo tanto, la mortalidad de

la fase éfira puede comprometer las proliferaciones masivas durante varios afios consecutivos.

»
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Capitulo 7: Crisis distréficas y pérdida del control top-

down en el Mar Menor como consecuencia de la
sobrecarga de nutrientes

7.1 Introduccion

Las lagunas costeras son ecosistemas de transicidon entre el mar y el continente (Kjerfve, 1994;
Pérez-Ruzafa et al., 2011) muy abundantes a lo largo de la linea de costa, registrandose, solo en
el Mar Mediterraneo, alrededor de unas 400 lagunas costeras con una cobertura aproximada
de 6400 km? (Cataudella et al., 2015). A nivel global, estos ecosistemas ocupan el 13 % de la
linea de costa (Barnes, 1980). Su geomorfologia, caracterizada por una escasa profundidad,
elevada irradiancia y unos importantes gradientes fisicoquimicos debido a sus multiples
barreras, las convierte en unos de los ecosistemas mas productivos del planeta (Kennish &
Paerl, 2010; Cloern et al., 2016; Pérez-Ruzafa et al., 2019b). Son consideradas como
ecosistemas clave tanto desde una perspectiva ecolégica como desde una perspectiva
socioecondmica o cultural debido a la gran variedad de servicios ecosistémicos, bienes y
beneficios que ofrecen (De Groot et al., 2012; Marcos et al., 2019; Pérez-Ruzafa et al., 2020a).
Sin embargo, estos servicios, ademds de atraer a la poblacién y favorecer el desarrollo de las
actividades en las areas circundantes, implican un aumento de la presién antrépica sobre el
ecosistema (Newton et al., 2014; Cloern et al., 2016). Estos usos del terreno y presiones sobre
el ecosistema incluyen el crecimiento urbano y el desarrollo de industrias, los trabajos
costeros, las actividades agrarias o los vertidos de aguas residuales y de materia en suspension;
habiendo sido todas estas actividades identificadas como fuentes principales de entrada de

nutrientes en las lagunas costeras (Tagliapietra et al., 2011).

La sobrecarga de nutrientes y la eutrofizacidn son puntos clave en términos de
disfuncionalidades ecosistémicas y preocupacion social en estos entornos (Nienhuis, 1992;
Kennish & de Jonge, 2011; Cloern et al., 2016). Pese a ello, la preocupacién por la eutrofizacion
generalmente no aumenta hasta que las consecuencias de esta (por ejemplo, proliferaciones
de algas perjudiciales o mortandades masivas de organismos) son evidentes. Pero la
eutrofizacion, mas que un estado, es un proceso derivado de un incremento en el aporte de
materia organica a un ecosistema y en el que pueden observarse distintas etapas (Likens, 1972;
Nixon, 1995, 2009). Este proceso esta ampliamente descrito en lagunas costeras (Reyes &

Merino, 1991; Boynton et al., 1996; Taylor et al., 1999, Newton et al., 2003; Solidoro et al.,
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2010) donde las consecuencias del proceso, tanto en magnitud como en escalas
espaciotemporales, pueden diferir entre ecosistemas debido a mecanismos homeostaticos mas
o menos especificos basados en el control top-down de la red tréfica por especies como las
medusas (Pérez-Ruzafa et al., 2002), la canalizacién del exceso de produccién hacia el sistema
bentdnico y los sedimentos o la exportacién de energia fuera de la laguna (Pérez-Ruzafa et al.,

2020b).

Sin embargo, este control top-down y el control de la red tréfica como respuesta a la
sobrecarga de nutrientes, incluso antes de la aparicién de dafos severos, no estd exento de
problemas e interferencias con las actividades antrdpicas. Ejemplo de esto son las
proliferaciones masivas de escifozoos que ocurren de forma preferencial en ecosistemas como
las lagunas costeras (Capitulo 9; Fernandez-Alias et al., 2021). En estos ecosistemas, las
politicas de gestiéon han tenido que moverse en la dicotomia que presenta el control de la
eutrofizacidon por parte de las poblaciones de medusas verdaderas y las molestias provocadas
por estas (Pérez-Ruzafa et al., 2002). Por otro lado, las comunidades zooplanctdnicas, mas alla
de la variabilidad espaciotemporal resultante de las caracteristicas intrinsecas de estos
ecosistemas (Howson et al., 2017), juegan un papel clave en las redes tréficas conectando la
transferencia de carbén desde el fitoplancton hasta las comunidades de medusas y peces

(Steele et al., 2011; Bueno-Pardo et al., 2018; Marques et al., 2020; Leoni et al., 2021b).

Los mecanismos de control de la red tréfica en lagunas costeras presentan un limite de
asimilaciéon y, una vez que se supera, se dispara una cascada de efectos que llevan a la
aparicidn de crisis distréficas, afectando de un modo severo a las comunidades benténicas y
planctonicas (Taylor et al., 1999; Basset et al., 2013; Papantoniou et al., 2020). Los epifitos de
crecimiento rdpido pueden colonizar a los macrdéfitos perennes disminuyendo e incluso
inhibiendo su actividad fotosintética e incrementando su ratio de mortalidad (Viaroli et al.,
2010). La reduccion de la biomasa fotosintética bentdnica incrementa la disponibilidad de
nutrientes aprovechables por el fitoplancton, algas flotantes y bacterioplancton, cuyas
proliferaciones masivas reducen la luz en el fondo, exacerbando asi la inhibicion de la
fotosintesis bentdnica (Taylor, 1983; Viaroli et al., 2010; Cloern et al., 2016). La muerte de flora
perenne y la descomposicidon de la materia orgdnica incrementa la demanda de oxigeno vy
puede, eventualmente, originar eventos de hipoxia-anoxia (Tagliapietra et al., 2011). Por lo
tanto, el monitoreo de las zonas eutrofizadas es un requerimiento imprescindible para
identificar los elementos mas sensibles y para adecuar las acciones de manejo en el area en
consecuencia a este proceso de evolucién continua de los ecosistemas hacia un nuevo estado

ecolégico, generalmente mas simple (Ferreira et al., 2015; Pérez-Ruzafa et al., 2019a).



Alfredo Fernandez Alias Capitulo 7: Crisis distréficas y control top-down

En el caso del Mar Menor se ha observado como, a pesar de registrar entradas de nutrientes
elevadas, el ecosistema ha sido capaz de mantener la transparencia y la calidad de sus aguas
durante varias décadas gracias a los mecanismos regulatorios y homeostdticos descritos,
destacando un importante control top-down del sistema biolégico. Estos mecanismos
combinan la presién sobre el fitoplancton ejercida por medusas, ictioplancton vy filtradores
bentdnicos con la fijacion de nutrientes por el microfitobentos, fanerégamas y macroalgas,
constituyendo una regulacién conjunta de la eutrofizacién (Pérez-Ruzafa et al., 2002, 20193, b,

2020b; Heck & Valentine, 2007; Lonsdale et al., 2009; Fernandez-Alias et al., 2020, 2023a).

Sin embargo, desde 2016, la laguna costera se ha caracterizado por crisis distréficas periddicas
(Pérez-Ruzafa et al., 2019a), como la ocurrida entre septiembre y octubre de 2019, cuando se
registré una mortandad masiva de peces. En este capitulo se analiza el periodo comprendido
entre junio de 2020 y septiembre de 2021, comparando dos periodos estivales bien
diferenciados: el verano de 2020, sin ninguna perturbacién resefiable, y el de 2021, cuando se
registréd un nuevo evento hipdéxico acompafiado de una mortandad masiva de peces bentdnicos
y una proliferacidn masiva de clorofila a. Para ello, se ha caracterizado la dindmica de
zooplancton y se muestra como un colapso de todos los grupos, simultdneo a un aumento en
la descarga de nutrientes, actia como disparador de la crisis distréfica. Ademas, se ha utilizado
la clorofila como indicador de eutrofizacidon y las variables bioldgicas, hidrograficas y quimicas

como variables explicativas.

7.2 Materiales y métodos

7.2.1 Datos del sistema de monitorizacion

Durante el desarrollo de este capitulo se utilizan los datos comprendidos entre el 1 de junio de
2020, fecha en la que concluia una proliferacién de Aurelia solida Browne, 1905 hasta el 20 de
septiembre de 2021. En ese periodo se muestreé quincenalmente una red de 26 estaciones en
el interior del Mar Menor recogiendo datos medioambientales, quimicos y biolégicos. De
acuerdo con la influencia terrestre, marina e hidrodinamica, la laguna se dividié en 5 zonas
(norte [Z1], oeste [Z2], central [Z3], este [Z4] y sur [Z5]) con de 4 (centro) a 6 (oeste y sur)
estaciones cada una (Pérez-Ruzafa et al., 2005b; Figura 2.10). Durante la segunda quincena de
agosto de 2021 se realizé una campaiia de muestreo adicional para registrar la evoluciéon de la
crisis distréfica. El esfuerzo de muestreo del capitulo incluye un total de 33 campaias

distribuidas a lo largo de 16 meses con 828 estaciones muestreadas.
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Adicionalmente a los pardmetros de monitorizacion descritos en la Tabla 2.2, en el periodo
abarcado por presente el capitulo, las campafas realizadas en la segunda quincena del mes
incluyeron la recoleccion de muestras de zooplancton mediante el lanzamiento de una red
Bongo de 200 um de luz de malla equipada con un flujometro digital (General Oceanics 2030R).
Se realizé un lance por zona, en las estaciones de muestreo 01, 05, 07, 12 y 18, de forma
horizontal y con una duracién de 5 minutos. Las muestras de zooplancton se conservaron en un
volumen final de 250 ml de formaldehido-agua de mar (3% v/v) para su posterior analisis en el

laboratorio.

En el laboratorio, una submuestra de 1 ml se utilizé para la identificacion y conteo de los
grupos taxonémicos e individuos respectivamente en una cdmara de conteo Sedgewick-Rafter.
Las guias Trégouboff & Rose (1957) y Larkin & Westheide (2011) fueron utilizadas para la
determinacion de los grupos taxondmicos. Las abundancias se estandarizaron a individuos/100

m3.

Para el tratamiento de los datos de nutrientes se construyeron las variables nitrégeno
inorganico disuelto (Dissolved Inorganic Nitrogen; DIN), calculado como la suma de NOs’, NOy' y

NHg*, y la ratio de nitrégeno-fésforo (N/P), calculada como DIN/ PO,*.

7.2.2 Listado de especies de plancton gelatinoso

Para proporcionar una lista actualizada de especies del plancton gelatinoso se han
complementado las observaciones realizadas mediante censos visuales y lanzamientos de red
de plancton del periodo de estudio con datos no publicados de diferentes periodos del sistema
de monitorizacion (Pérez-Ruzafa et al., 2019a) y con la obtencién y procesamiento de datos en
redes sociales y periddicos. Los datos recogidos de redes sociales se consideran Unicamente
cuando proporcionan la localizacién y la fecha (mes y afio) y si el material fotografico permite la

identificacién, al menos, a nivel de género.

7.2.3 Analisis estadistico

En este capitulo se presentan los datos hidrograficos, de clorofila a y de A. solida desde el 20
de junio de 2019 hasta el 20 de septiembre de 2021 para proporcionar un contexto del
ecosistema y comparar el andlisis de la crisis distréfica de 2021 con la ocurrida a finales de
2019. Sin embargo, y dado que el zooplancton comenzd a muestrearse en junio de 2020, este

es el considerado como periodo de estudio y el utilizado para el analisis estadistico.
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Regresion lineal para la concentracion de clorofila a

Se ha elaborado una matriz con las medias mensuales en cada zona de la laguna (N= 16 meses
x 5 zonas = 80 muestras). En un primer paso, las variables se normalizaron restando el valor
medio para el periodo y dividiendo por la desviacidon estandar, y se clasificaron en tres
conjuntos diferentes: biolégico (Aurelia, Crustacea, Mollusca, Phoronida y Tunicata),
hidrografico (Temperatura y Salinidad) y quimico (DIN, SiOs*, PO,*> y N/P). La hipoxia se
considera como una variable respuesta durante el proceso de eutrofizacidn (Nixon, 2009) y, por
tanto, se excluye de los conjuntos de variables explicativas, asi como los grupos minoritarios de

zooplancton.

A continuacién, se construyeron tres regresiones lineales con la clorofila a como variable
respuesta e, independientemente, los conjuntos biolégico, hidrografico y quimico como
variables explicativas. Cuando una regresidon resulta significativa, todas las variables del
conjunto se seleccionan para su inclusién en el grupo final de variables. En este punto, las
variables bioldgicas se descartaron ya que la regresién lineal que las utilizaba como variables
explicativas no resultd significativa. Las variables quimicas e hidrograficas se incluyeron en la
regresion final previo a la realizacién de una seleccién hacia atras de variables. Finalmente, la
regresién se construye con la temperatura, la salinidad, SiOs* y PO;* como variables

explicativas de la concentracién de clorofila a.

Para obtener el porcentaje de varianza de clorofila a explicado por cada variable se realizaron
tres particiones de esta utilizando la funcién varpart del paquete “vegan” en R (R Development
Core Team, 2011; Oksanen et al., 2013). En primer lugar, se utilizé una particion de la varianza
dividiendo las variables de la regresién final en hidrograficas (temperatura y salinidad) y
quimicas (SiO4* y PO4*). A continuacién, se aplicé una particién de la varianza con cada
variable por separado. Por ultimo, se definié un componente temporal transformando el afo
en una funcidn sinusoide donde el 1 de agosto es sin(r/2) y cada mes cuenta con una longitud
de m/6. Finalmente, se construyé una tercera particion de la varianza con cuatro variables

explicativas: temperatura, salinidad, variables quimicas (SiO4* y POs*) y componente temporal.

Analisis de crisis distrofica y respuesta diferencial entre los veranos de 2020 y 2021

Utilizando el conjunto de datos descrito con anterioridad y construyendo una matriz de
distancias euclideas se han realizado dos SIMPER de una via. El primero compara el periodo
anterior a la crisis distrofica (junio 2020 — julio 2021) y la fase de rotura (agosto-septiembre
2021). El segundo, para reducir las diferencias estacionales, compara el verano de 2020 con el

verano de 2021. Las diferencias indicadas por SIMPER se comprobaron con un PERMANOVA
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por pares (9999 permutaciones y test de Monte Carlo), utilizando el mismo conjunto de datos y
factores (precrisis vs crisis; verano 2020 vs verano 2021). Todos los analisis se realizaron en

PRIMER v7 (Clarke & Gorley, 2015).

Para visualizar los patrones espaciales de las variables involucradas en el proceso de
eutrofizacion y la crisis distréfica se han elaborado los mapas de distribucién horizontal de los
principales nutrientes y de clorofila a mediante la técnica de interpolacién kriging en SURFER.
Ademas, para proporcionar una mayor comprensién de las crisis distroficas, se ha realizado un
promedio de la concentracidon de oxigeno disuelto en las capas bajas de agua (0.5 m desde el

lecho marino) y se han construido los mapas de distribucién horizontal de esta variable.

7.3. Resultados

7.3.1 Condiciones ambientales

Antes del periodo de estudio considerado en este capitulo, 1 de junio 2020 — 20 de septiembre
2021, un evento de precipitacién torrencial producido por una depresion atmosférica aislada
en niveles altos (DANA) desencadend una crisis distréfica en septiembre-octubre de 2019
(Romero Diaz & Pérez Morales, 2021). En ella se registré una reduccion de salinidad, una fuerte
estratificaciéon de la columna de agua, una mortandad masiva de peces y una proliferacion
masiva de fitoplancton (Figura 7.1). Este evento vino seguido de un periodo de precipitaciones
a comienzos de 2020 que evito la recuperacion del valor habitual de salinidad (por encima de
42) y mantuvo una elevada entrada de nutrientes y una alta concentracién de clorofila a

(Figuras 7.1y 7.2). El balance ecolégico se recuperé una vez finalizé el periodo lluvioso.

Durante el periodo de estudio, la salinidad y la temperatura mostraron un comportamiento
estacional. La salinidad, que comenzé en un minimo de 39.29 + 0.03 al principio del periodo de
muestreo, incrementd durante el verano como consecuencia de la evapotranspiracién (maximo
de 43.89 + 0.07) y disminuyé durante primavera e invierno, en el periodo de mayores
precipitaciones. Durante todo el estudio la salinidad mostré una tendencia ascendente,
recuperandose del evento de precipitacion torrencial de septiembre de 2019 y el periodo de
lluvias que lo sucedié a comienzos de 2020. La temperatura oscilé entre un maximo de 30.14 +

0.06 °C en agosto de 2020 y un minimo de 10.07 + 0.08 °C en enero de 2021 (Figura 7.1).

La crisis de 2019 fue disparada por una entrada masiva de agua dulce cargada de nutrientes
que produjo una estratificacion de la columna de agua, una proliferacién de clorofila a y un
evento de hipoxia-anoxia. El 19 de septiembre de 2019 registramos una concentracion

anomala, muy elevada, de oxigeno disuelto (291.18 + 8.87 %, 19.3 + 0.53 mg/l), que descendid
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de forma abrupta hasta el 14 de noviembre de 2019 (87.58 + 0.93 %, 6.84 + 0.07 mg/Il). En la
misma fecha, se registrdé una proliferacidn de clorofila a con una concentracién media de 56.20
+ 4.50 pg/l que también descendié de forma rapida, pero que mantuvo picos de 16.19 + 1.20
pg/l hasta abril de 2020. En este proceso, el 10 de octubre de 2019, la estratificacion de la
columna de agua y la descomposicion de la materia organica disuelta supuso un consumo de
oxigeno que dio lugar a un evento de hipoxia-anoxia (61.62 + 7.63 %, 4.05 + 0.51 mg/l) en las
capas mas bajas de la columna de agua (medio metro sobre el fondo). Desde entonces, el
oxigeno se mantuvo en el nivel de saturacidon durante la practica totalidad del periodo previo a
la crisis distrofica de 2021, cuando se registré un descenso, no homogéneo a nivel espacial, a
partir del 2 de agosto de 2021 (el minimo se registré en el 17 de agosto de 2021, 78.90 + 3.13
%, 4.75 + 0.19 mg/l en los 1.5 m superiores; 68.98 + 5.03 %, 4.16 + 0.30 mg/l en el 0.5 m
inferior). La concentracién de clorofila a experimentd una reduccién tras la finalizacion del
periodo de lluvioso de 2020 y mantuvo valores por debajo de 2.5 pg/l (promedio 1.28 + 0.02
ug/l) antes de la crisis distrofica de 2021. Al comenzar el verano de 2021, la concentracion de
clorofila a comenzé a incrementarse, alcanzando un valor promedio de 12.21 + 1.33 pg/l el 20
de septiembre de 2021, donde el error estandar indica que la proliferacién no fue

horizontalmente homogénea en toda la laguna (Figuras. 7.1y 7.4a).
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Figura 7.1. Evolucién de la salinidad, temperatura, oxigeno disuelto y clorofila a en los 1.8m superiores
de la columna de agua del Mar Menor. El area blanca indica los valores previos al comienzo del periodo
de estudio, mientras que las areas coloreadas indican el periodo de estudio, siendo el area amarilla el
periodo anterior a la crisis distréfica y la sombreada en verde la crisis distréfica de 2021. Las barras
indican el error estandar. Las flechas negras indican periodos intensos de precipitacién. La informacion
sobre la precipitacidn ha sido facilitada por la Agencia Estatal de Meteorologia (AEMET). *El promedio de
oxigeno disuelto en las capas superiores de la columna de agua del Mar Menor el 14 de noviembre de
2019 es de 291.18 + 8.89 %.

El periodo anterior al estudio, marcado por lluvias en la cuenca de drenaje, muestra
importantes descargas de nutrientes en la laguna, principalmente en la forma de NOs’, que se
redujeron de forma drastica al disminuir las precipitaciones. Durante el periodo comprendido
por el estudio, el DIN, calculado como la suma de NOs, NO; y NH4", se encuentra dominado
por NOs, excluyendo un pico de amonio registrado en el verano de 2020. El nitrato
generalmente se mantiene en concentraciones inferiores a 1 pmol/l (85% de las muestras),
pero presenta picos de entrada, la cual principalmente ocurre a través de la rambla de El
Albujén. Los niveles de fosfato se mantuvieron por debajo de los 0.30 umol/I durante todo el
periodo anterior a la crisis distréfica (promedio 0.17 + 0.003 umol/l), experimentando un

incremento durante la crisis distrdfica y alcanzando un maximo de 0.73 + 0.06 umol/l el 25 de
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agosto de 2021. El silicato, durante el periodo de estudio, incrementd su concentracién entre
junio y septiembre de 2020 antes de reducirse de forma analoga a la temperatura. Un nuevo
incremento de silicato se registré en junio-julio de 2021, seguido de un descenso abrupto

durante la crisis distréfica (Figura 7.2).

La ratio de Redfield indica la relaciéon de nitrégeno-fosforo requerida para la proliferacién de
fitoplancton (Redfield, 1958; Nature Geoscience Editorial, 2014). Por ello, su analisis permite
determinar el nutriente limitante en los afloramientos de fitoplancton. Antes del periodo de
estudio, la crisis de septiembre-octubre 2019 estuvo limitada por nitrégeno. Posteriormente, la
descarga superficial de nitratos, forzada por el periodo lluvioso, convirtid al fésforo en el
nutriente limitante. En este capitulo se observa una alternancia entre el nitrégeno y el fésforo
como nutrientes limitantes, siendo el nitrégeno el limitante durante la crisis distréfica de 2021

(Figura 7.2).
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Evolucion de nutrientes y de la ratio nitrégeno-fésforo en la columna de agua del Mar Menor.

El drea blanca indica los valores previos al comienzo del periodo de estudio, mientras que las areas
coloreadas indican el periodo de estudio, siendo el drea amarilla el periodo anterior a la crisis distréfica y
la sombreada en verde la crisis distrofica de 2021. Las barras indican el error estandar. Las flechas negras
indican periodos intensos de precipitacion.

La evolucion del verano de 2021 estuvo marcada por un incremento en la concentracion de

clorofila a asociado a la entrada de fosfato desde el sur de la laguna hacia el norte (Figura 33,

c). Antes de la crisis distréfica el silicato aumento en toda la laguna y fue consumido durante la
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proliferacion de fitoplancton de la misma (Figura 3b). Las entradas de fosfato, asociadas con el
area de influencia de la rambla de El Albujén antes del comienzo del estudio, incrementaron
drasticamente a comienzos de agosto de 2021 a través toda la costa suroeste de la laguna
(Figura 3c) con un posterior aumento en la concentracion de clorofila a. A través de la rambla
de El Albujén se produjo de forma continua la entrada de agua con altas concentraciones de
nitrato, pero este se consumia completamente en tres kildmetros desde el foco de entrada
(Figura 3d). El oxigeno disuelto en el fondo de la laguna, habiéndose mantenido cerca de la
saturacion antes de la fase de rotura, sufrié un descenso abrupto durante agosto de 2021

(Figura 3e).

Clorofila a (ug/L)

Fosfato (umol/L)

Silicato (pmol/L)
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Oxigeno Disuelto (%)

Figura 7.3 Distribucion horizontal de a) clorofila a superficial; b) silicato superficial; c) fosfato superficial;
d) nitrato superficial; y e) oxigeno disuelto en el fondo del Mar Menor durante la crisis distréfica de
2021.
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7.3.3 Listado de especies del zooplancton gelatinoso

El zooplancton gelatinoso del Mar Menor, popularmente conocido como medusas, se compone
de 10 especies diferentes, siendo 9 de ellas del filo Cnidaria (6 de la clase Scyphozoa, 1
Cubozoa y 2 Hydrozoa) y una del filo Ctenophora (Tabla 7.1). De ellas, unicamente A. solida
cuenta con registros anteriores al dragado y ensanche del canal de El Estacio. Esta tesis incluye
los primeros registros cientificos de Pelagia noctiluca (Forsskal, 1775), Phyllorhiza punctata von
Lendenfeld, 1884, Cassiopea sp. Péron & Lesueur, 1810, y Carybdea marsupialis (Linnaeus,
1758) en el Mar Menor, habiendo aparecido anteriormente en fuentes no revisadas por pares
como redes sociales y/o el inventario ecoldgico. Las observaciones de Obelia sp. Péron &
Lesueur, 1810 son el primer registro de esta especie en la laguna costera del Mar Menor. El
estatus de las especies se ha establecido segun los criterios descritos en Pérez-Ruzafa et al.
(2019b) siendo una poblacidn lagunar aquella que realiza todo su ciclo de vida en el interior del
Mar Menor, un marine straggler aquel que entra en la laguna, pero no es capaz de aclimatarse
a las condiciones interiores y se retira, y un visitante marino frecuente aquel que soporta las

condiciones lagunares, pero no se reproduce en el interior.
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Tabla 7.1. Lista de especies de zooplancton gelatinoso detectadas en el Mar Menor. Incluye el grado de
establecimiento, la fecha del primer registro, el método de deteccion y la primera referencia
bibliografica. Esta tabla constituye una actualizacion de la publicada en Fernandez-Alias et al. (2022).

Especie Origen Estado Primer Método Referencia
registro de inicial
deteccion

Filo Cnidaria

Clase Scyphozoa

Aurelia solida Autéctona Poblacidn Censo Pérez-

Browne, 1905 lagunar visual Ruzafa,
1989

Cotylorhiza Mediterraneo Poblacién 1980 Censo Pérez-

tuberculata (Macri, lagunar visual Ruzafa,

1778) 1989

Rhizostoma pulmo Mediterraneo Poblacion 1979 Censo Pérez-

(Macri, 1778) lagunar visual Ruzafa,
1989

Phyllorhiza Pacifico Poblacién Agosto Censo Esta tesis

punctata von lagunar 2017 visual

Lendenfeld, 1884

Pelagia noctiluca Mediterraneo Marine straggler  Diciembre  Censo Esta tesis

(Forsskal, 1775) 2016 visual

Cassiopea sp. Péron Indopacifico Marine straggler  Julio 2017 Redes Esta tesis

& Lesueur, 1810 sociales

Clase Cubozoa

Carybdea Mediterraneo Marine straggler ~ Agosto Redes Esta tesis

marsupialis 2021 sociales

(Linnaeus, 1758)
Clase Hydrozoa

Olindias muelleri Mediterraneo Visitante marino Julio 2010 Censo Kousteni et
Haeckel, 1879 frecuente visual al., 2022
Obelia sp. Péron & Global Poblacion Junio 2021 Red Bongo Esta tesis
Lesueur, 1810 lagunar

Filo Ctenophora

Mnemiopsis leidyi Atlantico Marine straggler Verano Buceo y Marambio
A. Agassiz, 1865 2008 Red Bongo etal., 2013

7.3.4. Dinamica del zooplancton

Los datos analizados en este capitulo empiezan al concluir una proliferacion masiva de A. solida
y, durante el periodo de analizado, el macrozooplancton en el Mar Menor estuvo dominado
precisamente por esta especie, con otro bloom registrado entre febrero y junio de 2021.
Durante el periodo de estudio se censaron un total de 1.17 x 10° ejemplares de A. solida,
alcanzdndose la méxima abundancia promedio (24.14 *+ 10.24 ind/100 m3) el 5 de mayo de
2021. También se han realizado avistamientos de Cotylorhiza tuberculata (Macri, 1778) (se
registraron un total de 243 individuos por medio de censos visuales con una abundancia
promedio méxima de 0.14 + 0.13 ind/m3 el 19 de julio de 2021), Rhizostoma pulmo (Macri,

1778) (se registraron un total de 716 individuos por medio de censos visuales con una
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abundancia promedio maxima de 0.13 + 0.10 ind/m? el 23 de julio de 2020), P. noctiluca (4
individuos registrados durante el periodo de estudio por censo visual), Olindias muelleri
Haeckel, 1879 (se registraron 13 individuos adultos por censos visuales y se recuperaron dos
juveniles recién liberados de los tentdculos de una A. solida) y C. marsupialis (observacion

recuperada de redes sociales).

Durante el periodo de estudio, los otros grupos zooplancténicos han estado dominados por los
copépodos, que comparten periodicidad con los decdpodos (incluidos para la regresion en el
grupo de Crustacea), con oscilaciones variables de abundancia. Debido a su presencia en las
muestras de plancton, se observa que los moluscos (gasterépodos y bivalvos) tuvieron dos
periodos reproductivos, uno en primavera y otro, menos intenso, en otofio. Los tunicados
tuvieron oscilaciones bimensuales de abundancia con un pico mayor en junio de 2021,
mientras que los foronideos estuvieron presentes en la columna de agua desde noviembre de
2020 hasta mayo de 2021, con un pico en marzo de ese afo. Los poliquetos, Obelia sp., y los
cirripedos (incluidos estos ultimos en el grupo de crustaceos para la regresion) son grupos
minoritarios durante todo el periodo de muestreo. Obelia sp. mostrd una periodicidad similar a

la de los crustaceos (Figura 7.4).
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Figura 7.4. Evolucion del plancton en la columna de agua del Mar Menor. El area blanca indica los
valores previos al comienzo del periodo de estudio, mientras que las areas coloreadas indican el periodo
de estudio, siendo el drea amarilla el periodo anterior a la crisis distréfica y la sombreada en verde la
crisis distréfica de 2021. Las barras indican el error estandar.
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7.3.5. Factores influenciando la concentracion de clorofila a

La regresion realizada utilizando las variables bioldgicas como explicativas no mostré ninguna
respuesta significativa sugiriendo, asi, una ausencia de control top-down por parte de ningln
grupo zooplanctdnico sobre la clorofila a. Para las variables hidrograficas y quimicas, una
seleccion hacia atrds dio como lugar una regresidn linear con la concentracién de clorofila a
positivamente relacionada con el fosfato, la salinidad y la temperatura (p = 0) y negativamente
relacionada con el silicato (p = 0) (Tabla 7.2).

Tabla 7.2. Resultados del analisis de regresidon con seleccion hacia atras de variables realizado en la
matriz de medias mensuales normalizadas para explicar la concentracidon de clorofila a en el metro

ochenta superiores de la columna de agua del Mar Menor utilizando las variables bioldgicas,
hidrograficas y quimicas como variables independentes.

Efecto Coeficiente Error estandar T value p-value
Intercepto 1.528E% 0.05126 0 1
Fosfato 0.5557 0.05810 9.563 0.000
Silicato -0.5522 0.06707 -8.233 0.000
Salinidad 0.5333 0.05478 9.736 0.000
Temperatura 0.4493 0.07114 6.316 0.000

N= 16 promedios mensuales x 5 zonas = 80 muestras. Multiple R-squared = 0.8004. Adjusted R-
squared = 0.7898. p-value = 0.000

Esta regresion no intenta construir un modelo predictivo para crisis futuras, pero si resaltar los
factores que han disparado la estudiada. Por ello, para analizar la contribucion de cada variable
incluida en la regresidon en la explicacion de la varianza de la clorofila a se han realizado tres

particiones diferentes de la varianza.

Cuando se estudia el efecto de los factores agrupados en hidrograficos (temperatura y
salinidad) y quimicos (SiO4* y PO,*), observamos que los factores hidrogréficos, por si mismos,
explican el 29.37 % de la varianza, mientras que los quimicos explican un 44.25 %, y la
interaccién entre ellos un 5.35 % (Figura 5a). La segunda particién de la varianza, realizada con
las variables de forma separada, muestra como el fosfato y la salinidad son los factores que
mas contribuyen a la explicacion de la varianza, contribuyendo un 25.02 % y un 25.94 %
respectivamente. El silicato y la temperatura explican, cada uno, un 18.47 % y un 10.76% de la
varianza de la clorofila a. El 21.02 % de varianza de clorofila a permanece sin explicar mientras
que la suma de las interacciones resulta practicamente nula y refleja cierto ruido de fondo

(Figura 5b).

Finalmente, cuando se afiade un componente estacional, la contribucion de los factores
guimicos permanece invariable, pero la contribucién exclusiva a la explicacion de la varianza de

la clorofila a por parte de la temperatura y la salinidad se reduce. Esto indica que ambas se
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encuentran influenciadas estacionalmente. La temperatura muestra un solapamiento casi
completo con la estacionalidad, reduciéndose su contribucién exclusiva de un 10.76 % a un
0.25 % con la inclusién de la estacionalidad. La reduccion se debe a que la interaccion entre
ambos factores es responsable de un 10.51 % de explicacidn de la varianza de la clorofila a. En
el caso de la salinidad la reduccidn de su contribucion con la inclusién de la estacionalidad es

de un 25.94 % a un 19.9 4 %, explicando la interaccidn entre factores un 6.03 % (Figura 5c).
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Figura 7.5. Particién de la varianza de la clorofila @ normalizada explicada por andlisis de regresion. a:
Particién utilizando como variables explicativas las hidrograficas (temperatura y salinidad) y quimicas
(fosfato y silicato). b: Particion usando las cuatro variables sin agrupar. c: Particién usando salinidad,
temperatura, compuestos quimicos y estacionalidad como variables explicativas.
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7.3.6. Andlisis de la crisis distréfica de 2021 y de la respuesta diferencial entre el verano 2020

y el verano 2021

La ruptura del Mar Menor de 2021 estuvo caracterizada por un incremento marcado en la
concentracion de clorofila a, un mayor aporte de DIN y fosfato y una reduccién en la
abundancia de todos los grupos del zooplancton (Tabla 7.3). El incremento en la temperatura 'y
la salinidad es indicador de que la rotura tuvo lugar durante el verano, lo que coincide con el
anadlisis de regresion. Para eliminar el efecto estacional se ha realizado un segundo SIMPER
comparando el verano anterior a la rotura (2020) y el de la crisis distrofica (2021). Este andlisis
muestra un resultado similar al SIMPER realizado para el factor ‘rotura’, indicando un aumento
en la concentracién de clorofila a, una mayor entrada de nitréogeno y fésforo y una reduccion
en la abundancia de los grupos zooplancténicos. Durante el verano de la rotura, también se
registra una reduccién en la concentracion de silicato (Tabla 7.4).

Tabla 7.3. Resultado del analisis SIMPER de una via para el factor ‘Rotura’ en la matriz normalizada de

promedios mensuales. Las medias y errores estandar se han calculado en la matriz de promedios
mensuales. PERMANOVA por pares para el factor ‘Rotura’.

Variable Pre-rotura Rotura Contribucion (%)
Clorofila a (ug/1) 1.28 £ 0.07 7.75+1.10 24.79
Fosfato (umol/I) 0.17£0.01 0.42 +0.05 15.32
Oxigeno Disuelto (%) 106.62 £ 0.70 94.68 £ 2.95 12.39
Salinidad 41.78 £0.12 43.37+0.14 9.02
Temperatura (°C) 21.36+0.72 28.13+0.22 6.55
DIN (umol/I) 2.32+0.43 2.49+1.07 5.39
N/P 12.85+2.11 5.07+1.97 4.18
Crustacea (ind/100m?3) 8.1x10% + 1.4x10* 4.88x10* + 1.6x10* 4.05
A. solida (ind/100m?3) 5.71+1.66 00 3.81
Tunicata (ind/100m3) 3474.7 £ 1126.4 157.43+112.4 3.68
Mollusca (ind/100m3) 2.7x10% + 0.9 x10* 2063 +932.39 3.68
Grupos t Permutaciones tnicas  P(MC)
Pre-rotura, Rotura 3.6979 9936 0.0001

Pre-rotura = 14 medias mensuales x 5 zonas = 70 muestras. Rotura =2 x 5 = 10 muestras

Tabla 7.4. Resultado del analisis SIMPER de una via para el factor ‘Verano’ en la matriz normalizada de
promedios mensuales. Las medias y errores estandar se calculan en la matriz de promedios mensuales.
PERMANOVA por pares para el factor ‘Verano’.

Variable Verano 2020 Verano 2021 Contribucién (%)
Clorofila a (ug/1) 1.61+0.13 5.57+1.10 31.01

Fosfato (umol/I) 0.22+£0.01 0.32+£0.05 15.82

Crustacea (ind/100m3) 1.1x10° + 0.4x10° 4.5x10% + 1.2x10* 15.27

Salinidad 41.68+0.21 42.98 £0.18 13.66

Silicato (umol/I) 19.07 +1.16 13.05+1.49 9.84

DIN (umol/I) 1.79+0.51 2.01+0.77 5.72

Grupos t Permutaciones tnicas  P(MC)

VER2020, VER2021 2.7969 9949 0.001

Verano 2020 = 3 medias mensuales x 5 zonas = 15 muestras. Verano 2021 = 3 x 5 = 15 muestras
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La ratio N/P indica que, a pesar de las entradas de nutrientes elevadas desde la cuenca de
drenaje, actualmente el nitrégeno es, generalmente, el nutriente limitante para la proliferacion
de clorofila a en el Mar Menor, aunque existe una elevada variabilidad espaciotemporal
(Figuras 7.2 y 7.3). La Figura 7.6 representa la distribucidn horizontal de la ratio N/P y del
oxigeno disuelto en el fondo los dias especificos en los que se produjo una rotura, de forma
obvia y severa, del sistema de regulacidon del Mar Menor (9 de octubre de 2019 y 17 de agosto
de 2021). Esos dias estuvieron marcados por una fuerte entrada de nitrégeno a través de la
rambla de El Albujén (Figura 7.3d), donde la ratio N/P fue favorable al nitrégeno (Figura 7.6).
Sin embargo, la distribucion horizontal de la ratio es revertida rapidamente debido al consumo
de nitrogeno y la entrada de fésforo (Figuras 7.3c, 7.6). En las dos ocasiones, el consumo de
nitrégeno viene acompanado con una eliminacién de oxigeno, produciendo una hipoxia severa
(<20 % y <1.50 mg/| de oxigeno disuelto) frente al canal de El Estacio. Al sur de esa érea la
hipoxia fue severa el 9 de octubre de 2019 y moderada (<50 % y 3.30 mg/| de oxigeno disuelto)
el 17 de agosto de 2021 (Figura 7.6).
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Figura 7.6. Distribucidn horizontal de la ratio N/P y del oxigeno disuelto en el fondo el 9 de octubre de
2019y el 17 de agosto de 2021, con las principales corrientes del Mar Menor.

7.4 Discusion

Antes de que los cambios en el régimen agricola de la cuenca de drenaje dieran comienzo a un
proceso de eutrofizacion, el andlisis de la red tréfica del Mar Menor mostraba que los
principales mecanismos para mantener la columna de agua en condiciones de oligotrofia
consistian en la canalizacién de la produccion primaria hacia el sistema bentdnico y la
exportaciéon de otra parte de esta en forma de especies migratorias (Pérez-Ruzafa et al.,
2020b). Después del comienzo del proceso de eutrofizacion, el control top-down de la red
tréfica peldgica fue complementado por la proliferaciéon de las medusas C. tuberculata y R.
pulmo, asi como por el ictioplancton (Pérez-Ruzafa et al., 2002; 2004; 2005a). Esta situacién se
mantuvo durante tres décadas, hasta la llegada de la crisis distrofica de 2016 (Pérez-Ruzafa et

al., 2019a). Después de la primera crisis, se han registrado otras dos. Una, ocurrida tras las
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lluvias torrenciales de septiembre de 2019 que produjeron una estratificacion de la columna de
agua, en la que una proliferacion de fitoplancton impidié la llegada de luz a las capas
profundas, dando lugar a un evento de anoxia/hipoxia junto con una mortandad masiva de
peces en octubre de ese mismo afio. El nivel de clorofila a se mantuvo elevado hasta finales de
marzo de 2020, cuando la entrada de nutrientes asociada a precipitaciones y escorrentia de
agua se redujo (Figuras 7.1y 7.2). Todas las crisis distréficas del Mar Menor comparten como
caracteristicas comunes una elevada concentracion de clorofila a debido a una alta entrada de
nutrientes, principalmente de origen agricola, temperatura elevada y una ausencia de las
especies estivales de escifozoos. Sin embargo, mientras que la primera crisis de 2016 implicé
principalmente una pérdida de la calidad del agua y la mortandad de las praderas bentdnicas
por una limitacién luminica, las crisis siguientes han estado asociadas a la aparicién de eventos
de hipoxia en capas profundas (Figura 7.6) y mortandad de organismos. Como se muestra en
este capitulo, esto podria estar asociado con una mayor descarga de nutrientes desde la
cuenca de drenaje, destacando especialmente el fosfato tras el consumo de nitrégeno tal y

como refleja la baja ratio N/P.

7.4.1 Control top-down de la red tréfica por parte del zooplancton gelatinoso

Durante las ultimas décadas (1990-2020), las poblaciones de zooplancton gelatinoso han
recibido una creciente atencion (Pitt et al., 2018) dada la interferencia que producen sus
proliferaciones en las actividades humanas (Richardson et al., 2009; Purcell et al., 2013) y el
creciente nimero de especies para el que se han registrado proliferaciones masivas (Capitulo
9; Fernandez-Alias et al., 2021). Sin embargo, también se han discutido los servicios
ecosistémicos aportados por este grupo, como puede ser el papel en el mantenimiento de la

calidad de las aguas mediante el control top-down de la red tréfica (Pérez-Ruzafa et al., 2002).

En el mismo periodo, el zooplancton gelatinoso también ha sido objeto de preocupacion y
estudio en el Mar Menor. Antes del ensanchamiento y dragado del canal de El Estacio (década
de 1970; Figura 2.4) y la transicién de una agricultura de secano a una de regadio (década de
1980; Figura 2.9) solamente A. solida se encontraba establecida en el ecosistema (Pérez-
Ruzafa, 1989). El dragado de El Estacio trajo consigo un suavizamiento de las condiciones
termohalinas del Mar Menor facilitando la entrada de nuevas especies de zooplancton
gelatinoso que, a consecuencia de la mayor disponibilidad de nutrientes derivada del cambio
de régimen agricola, se establecieron en la laguna (Tabla 7.1). La composicion especifica de
zooplancton gelatinoso lagunar se adscribe a la teoria de colonizacion y el modelo de

confinamiento descrito por Pérez-Ruzafa et al. (2019b).
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Las primeras especies de zooplancton gelatinoso que colonizaron la laguna tras el
ensanchamiento de El Estacio fueron la medusa huevo frito, C. tuberculata, y la aguamala, R.
pulmo. Este asentamiento se vio beneficiado por la ausencia de depredadores en su fase
adulta. Ademads, estas dos especies son capaces de separar sus proliferaciones espacial y
temporalmente de las realizadas por A. solida (ver Capitulos 5 y 6; Ferndndez-Alias et al.,
2020), lo que les ha permitido mantener poblaciones regulares durante los ultimos 35 afios.
Durante este periodo se han detectado, ademas de las mencionadas anteriormente, otras seis
especies de macro-zooplancton gelatinoso, entendiendo por este aquel que podemos detectar
sin la utilizacidon de microscopio (Tabla 1). En este listado de especies distinguimos aquellas que
se han detectado de forma aislada vy sin llegar a proliferar, como son P. noctiluca, Cassiopea sp.
y C. marsupialis, y las que se han reproducido en una temporada particularmente propicia,
pero aislada, como son Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 1865 (Marambio et al., 2013) y O. muelleri
(Kousteni et al., 2022). Durante el verano de 2022 se registrd, ademds, la primera proliferacién
de la medusa de puntos australiana, P. punctata (ver Capitulo 8) siendo importante su
monitoreo para determinar los efectos sobre el ecosistema. Su estado se ha actualizado de
marine straggler a poblacion lagunar tras volver a proliferar, aunque con densidades y tallas

menores, durante el aio 2023 (observacion personal).

Hay que destacar que, a pesar de haber mantenido poblaciones abundantes, con
proliferaciones concentradas en el periodo estival durante tres décadas, tanto C. tuberculata
como R. pulmo han sufrido un colapso desde el afio 2016 (ver Capitulo 6; Fernandez-Alias
2023a). Dicho afio, se produjo en el Mar Menor la primera crisis distrofica, caracterizada por
una proliferacién de fitoplancton en un fenémeno que localmente se denominé “sopa verde”.
En esta linea se ha sugerido que el equilibrio existente entre dinoflagelados, algas y medusas es
un equilibrio fragil (Boero, 2008; Fernandez-Alias et al., 2021). La reduccién de abundancia ha
sido tal que las mdaximas densidades encontradas en un dia de muestreo, de individuos de C.
tuberculata y R. pulmo, han sido 57 y 17 veces inferiores a las densidades registradas en el afio
1997, considerado como pre-eutréfico (Capitulo 5; Fernandez-Alias et al., 2020). Por el
contrario, la medusa luna, A. solida ha sido encontrada en densidades muy superiores a las
registradas anteriormente. Estas observaciones suponen un apoyo a la hipdtesis de que no
todas las especies de la clase Scyphozoa responden de forma andloga a estimulos ambientales
y que, el cambio de estas condiciones (e.g. cambio climatico, eutrofizacién, modificacidn

antrdpica) afectard al grupo de forma desigual (Fernandez-Alias et al., 2021).

Las causas del colapso de las poblaciones de C. tuberculata y R. pulmo junto con el incremento

de A. solida no se han esclarecido completamente, aunque se encuentran discutidas en mayor
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profundidad en el capitulo 6. De forma sucinta, es importante resaltar que la fase bentdnica,
bien en forma de pdlipo o su forma de resistencia, como quiste, juega un papel clave en la
dindmica de las poblaciones de escifozoos y podria resultar fundamental en estas
observaciones (Boero et al., 2008; Schiariti et al., 2014; Stone et al., 2018). Podria atribuirse el
colapso de las poblaciones a la retirada masiva de individuos implementada por el gobierno
local desde la década de 1990 hasta 2014 pese a haberse probado su ineficiencia (Pérez-
Ruzafa, 1997; Pérez-Ruzafa et al., 2002). Sin embargo, los afios 2011 y 2012 corresponden con
las mayores proliferaciones registradas para C. tuberculata y R. pulmo respectivamente
(Fernandez-Alias et al., 2023a). En cambio, a nivel bentdénico, se debe resaltar que las
diferentes especies del género Aurelia Lamarck, 1816 presentan estrategias multimodales de
reproduccion asexual en su fase pdlipo, siendo esta una ventaja competitiva sobre C.
tuberculata y R. pulmo (Prieto et al., 2010; Purcell et al., 2012; Schiariti et al., 2014). Ademas,
los pdlipos de las especies del género Aurelia son capaces de tolerar las condiciones hipdxicas
(Ishii et al., 2008) que han caracterizado las crisis distroficas de 2019 y 2021 y son capaces de
resistir la exposiciéon prolongada a productos fitosanitarios, como herbicidas y pesticidas
(Olguin-Jacobson et al., 2020), mientras que la liberacidn de éfiras en C. tuberculata es sensible

a las condiciones ambientales (Enrique-Navarro et al., 2021).

El incremento en A. solida tiene, sin embargo, poca influencia en el control de las crisis
distroficas dada su presencia invernal y primaveral en la columna de agua (Capitulos 5 y 6;
Fernandez-Alias et al., 2020, 2023a) y la dependencia térmica de las crisis distréficas (Figuras
7.1y 7.4). Sin embargo, conviene mencionar que tras la crisis de 2019, desencadenada por el
arrastre masivo de nutrientes tras una DANA, se registréd un descenso en la concentracion de
clorofila al enfriarse las aguas y que la clorofila fue reemplazada con una proliferacién masiva
de A. solida. Ademas, hay registros de que diferentes especies del género Aurelia son capaces
de alimentarse de fitoplancton (Marques et al., 2020; Stenvers et al., 2020). La reduccion de la
abundancia de C. tuberculata y R. pulmo, que principalmente se alimentan de diatomeas en el
Mar Menor, implica una eliminacién del control top-down sobre el fitoplancton durante los
periodos de alta temperatura (Pérez-Ruzafa et al., 2002) facilitando asi su proliferacion. Es
destacable que estos resultados concuerdan con los del capitulo 6, en los que todas las
poblaciones de escifozoo en su fase medusa aparecen en la laguna predominantemente

cuando los niveles de clorofila a son bajos (Fernandez-Alias et al., 2023a).
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7.4.2. Dindmica del zooplancton durante el periodo comprendido entre junio de 2020 y

septiembre de 2021

En los ecosistemas marinos, los copépodos, dada su abundancia, tienen un papel clave como
conexion en la red tréfica: controlan el fitoplancton mediante depredacidn, reciclan nutrientes
al excretar compuestos nitrogenados y fosforados y sirven como fuente de alimento a medusas
y peces (Steele et al.,, 2011; Bueno-Pardo et al., 2018; Marques et al., 2020; Leoni et al.,
2021b). En el Mar Menor, el componente de zooplancton (>200 um), en términos de
abundancia, se encuentra dominado por copépodos (Figura 7.4) tal y como ocurre en otras
lagunas costeras mediterraneas (Marques et al., 2020; Papantoniou et al., 2020). Sin embargo,
y a pesar de su dominancia en el zooplancton, su abundancia varia hasta cuatro érdenes de
magnitud en pulsos de duracidn variable, incluyendo un primer colapso de la poblacién en
septiembre de 2020 y un segundo colapso durante la crisis distréfica. Este segundo colapso no
fue exclusivo del grupo de copépodos o de la fraccién de crustdceos, sino que afectd a la
totalidad de grupos zooplancténicos (Figura 7.4). Un colapso similar al que se ha registrado en
el Mar Menor, también durante una crisis distréfica andxica, habia sido registrado con
anterioridad en otra laguna costera mediterranea en la que las proliferaciones masivas de algas
y la anoxia fueron sefialados como los causantes de dicho colapso (Papantoniou et al., 2020).
Este colapso durante la crisis distréfica vino precedido de un pico en la abundancia de todos los
grupos considerados, siendo esto coherente con el aumento en la abundancia de zooplancton

en lagunas costeras durante procesos de eutroficacion (Gamito et al., 2019).

Asumiendo que los registros mds antiguos, de 1988, representan un estado pre-eutréfico del
Mar Menor, se pueden observar numerosas diferencias (Figura 7.4; Gilabert, 2001). A pesar de
mantenerse como el componente principal en la fraccién de zooplancton estudiada, los
copépodos, anteriormente, mantenian un biovolumen aproximadamente constante con
minimos de abundancia en septiembre (Gilabert, 2001), mientras que en el presente trabajo se
encuentran fluctuaciones de abundancia mayores (Figura 7.4). Las principales diferencias
ocurren en las formas larvarias de los filtradores bentdnicos; con anterioridad se habia
registrado una marcada estacionalidad veraniega, mientras que aqui se encuentran dos picos
reproductivos en primavera y otofio (Gilabert, 2001; Figura 7.4). Una explicacién plausible para
esta diferencia podria ser el colapso producido durante la crisis distrofica (Papantoniou et al.,
2020). Sin embargo, la comparacidn entre los dos conjuntos de datos debe hacerse con cautela
por varias razones. Mientras que Gilabert (2001) realizdé muestreos semanales, en una Unica
estacion, con una amplia gama de redes y luces de malla, nuestro disefio experimental

demuestra la importancia de la variabilidad espacial, obteniendo valores mayores para la
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desviacion estandar que para la media en la mayoria de los grupos y muestras. Mas alla de las
limitaciones de ambos estudios, el alto grado de presidn antrdpica al que el ecosistema ha sido
expuesto ha modificado la respuesta planctdnica (Pérez-Ruzafa et al., 2002) y, probablemente,
sea causante de muchas de las diferencias observadas. Por tanto, la dindmica de zooplancton
proporcionada debe ser considerada Unicamente como la descripcidn de la comunidad bajo un

régimen de eutrofizacidn, siendo necesaria mas investigacion en el campo.

7.4.3. Analisis de la crisis distréfica y la respuesta diferencial entre el verano de 2020 vy el

verano de 2021

La eutrofizacién no es un estado, sino un proceso que debe ser monitorizado para comprender
la evolucién del ecosistema y adecuar las acciones de manejo (Nixon, 2009; Ferreira et al.,
2015). Cuando se convierte en cronica se registran cambios importantes, como son los
episodios de anoxia, desbalances en la red tréfica, descenso de las pesquerias o pérdida de
servicios ecosistémicos (Keenish & de Jonge, 2011; Keenish, 2016). En los procesos de
eutrofizacion es necesario diferenciar las causas (e.g. la entrada de nutrientes o el descenso de
la presién sobre los eslabones inferiores) de sus consecuencias (e.g. hipoxia o mortandad de
peces) (Nixon, 2009). En la laguna costera del Mar Menor, la clorofila a se ha descrito como el
parametro mas caracteristico de las anteriores crisis distréficas (Pérez-Ruzafa et al., 2019a). Por
tanto, considerando las fluctuaciones en las variables biolégicas, hidrograficas y quimicas como
posibles causas explicativas para el incremento de la clorofila, se ha realizado un andlisis de

regresion donde la clorofila a es una aproximacion a la eutrofizacion.

Este analisis revela que la concentracién de clorofila a en el Mar Menor, durante el periodo de
estudio, ha sido dependiente de variables quimicas (fosfato) e hidrogréficas (temperatura y
salinidad), mientras que la relacién significativa con el silicato se debe a que este es un buen
indicador del estado de crecimiento y degradacion de las diatomeas (Steele et al., 2011),
siendo dificil esclarecer qué variable actia como independiente, controlando a la otra. El
crecimiento de las poblaciones de diatomeas implica el consumo de silicato para la
construccién de las tecas; consecuentemente, puede actuar como un nutriente limitante en el
crecimiento de estas y, al mismo tiempo, la degradacion de estos organismos o su consumo por
parte del zooplancton implica una liberacién del silicato a la columna de agua (Cooper, 1933;
Boyd et al., 2010). Sin embargo, la concentracién de clorofila a puede permanecer elevada
después del consumo del silicato si tiene lugar una sucesidn de fitoplancton desde grandes a
pequefias diatomeas, dinoflagelados o cianobacterias (Cooper, 1933; Fraga, 1967). Esta

situacién es la que se observé durante la crisis de 2016 cuando Synechococcus spp. Nageli,
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1849, que no utiliza el silicato, fue la especie dominante (Pérez-Ruzafa et al., 2019a; Mercado

etal., 2021).

Por otro lado, no se ha encontrado una relacidn significativa entre la concentracién de clorofila
a y las variables bioldgicas. No obstante, conviene resaltar que la ausencia de escifozoos y la
reduccion de la abundancia en la fraccién de zooplancton son responsables de un 15.22 % de
diferencia entre las fases pre-rotura y rotura, asi como de un 15.27 % de la diferencia entre el
verano de 2020 y el de 2021 (Tablas 7.3 y 7.4). Antes de 2016, afio de la primera crisis distréfica
(Pérez-Ruzafa et al., 2019a), existia un control top-down anual por la segregacidon en las
proliferaciones de las tres especies dominantes de escifozoos y del ictioplancton (Capitulo 5;
Fernandez-Alias et al., 2020), pero desde 2016, el deterioro en la calidad de las aguas y la
extrema carga de nutrientes, considerando la variabilidad interanual de la comunidad
zooplanctdnica, parece superar el control top-down (Eloire et al., 2010; Pérez-Ruzafa et al.,
2013; Van Walraven et al., 2015; Gamito et al., 2019). La evolucién de la laguna desde un
estado oligotréfico a uno hipertréfico parece estar relacionada con una sustitucidon del control

top-down por uno bottom-up (Gamito et al., 2019; Pérez-Ruzafa et al., 2019a).

En relacién a las variables hidrograficas se ha comprobado que existe una gran dependencia de
la temperatura con la estacionalidad (Figura 7.5c), mientras que la salinidad ha mostrado una
tendencia creciente desde los importantes eventos de precipitacion previos a este estudio,
contando, ademas, con oscilaciones estacionales (Figura 7.1). Hay que resaltar que las
condiciones hidrograficas necesarias para que una crisis distréfica ocurra en el Mar Menor se
alcanzaran anualmente desde mediada la primavera hasta mediados de otofio (Pérez-Ruzafa et
al., 2019a), siendo necesario que las acciones de manejo que se tomen para controlar la

entrada de nutrientes sean particularmente efectivas en estos periodos.

Dentro de los nutrientes, pueden observarse diferentes dindmicas relacionadas con su entrada
o los regimenes de recirculacion. La dinamica del silicato no parece estar asociada con entrada
desde tierra sino con una recirculacion dentro del sistema. El ciclo biogeoquimico del silicato
necesita ser investigado en la laguna, incluyendo su relacién con el aumento de temperatura, el
papel que el flujo desde el sedimento puede jugar y la importancia del pH del agua (Cooper,
1933). Durante el verano se ha observado un incremento en su disponibilidad para las
proliferaciones de fitoplancton, asi como su precipitacion al lecho marino si estas

proliferaciones no tienen lugar (Figuras 7.2 y 7.3; Tabla 7.2).

Por el contrario, el nitrégeno vy el fosforo, asociados a practicas agricolas y deposicion urbana

respectivamente, muestran entradas localizadas asociadas a las descargas de agua dulce que,
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actualmente, provienen del acuifero bajo la cuenca de drenaje, retornos de riego o son
posteriores a eventos de lluvias torrenciales (Garcia-Ardstegui, 2018; Alcolea et al., 2019;
Direccion General del Mar Menor, 2022). Ambos nutrientes se alternan como factores
limitantes para la proliferacion del fitoplancton (Figuras 7.2 y 7.3). En el caso del fésforo, hasta
la década de 1990, su entrada provenia de descargas directas, aumentadas durante el verano,
habiéndose calculado que el 70 % del fosfato descargado en el Mar Menor tenia un origen

urbano (Garcia-Pintado et al., 2007).

Tal y como se ha indicado en el capitulo 2, la poblacién humana en la cuenca vertiente ha
aumentado desde unos 28500 habitantes en 1970 hasta aproximadamente 105000 habitantes
en 2011, concentrandose fundamentalmente en las areas urbanas cercanas a la linea de costa
del Mar Menor (Diaz-Romero et al., 2017), con un elevado porcentaje de viviendas secundarias
(entre un 45 y un 68 %). A pesar de este aumento en la presion, desde los 2000s, la
construccién de una red de saneamiento urbana, con alcantarillado y sistemas de depuracidn,
redujo significativamente las entradas de fdsforo (Pérez-Ruzafa et al., 2002, 2005b),
convirtiéndolo en el nutriente limitante. Sin embargo, hay que resaltar que la mayoria de la red
de alcantarillado no dispone de redes separadas para el agua de lluvia y de saneamiento y esto
implica que, en periodos de lluvias torrenciales, las aguas urbanas pueden desbordarse y
alcanzar la laguna, tal y como parece que ocurrié en 2019. Ademas, aunque la mayoria de las
residencias estan conectadas al alcantarillado, podrian existir algunas que, debido a su
ocupacion estacional (Romero Diaz et al., 2017) o por otros motivos, no estan conectadas a
este, o al menos no lo estan de forma funcional. De hecho, hay casas aisladas en la cuenca de
drenaje y algunas areas residenciales ilegales que no tienen sistema de alcantarillado (Pérez-
Ruzafa et al., 2002; Ribelles, 2022). Estas limitaciones al funcionamiento repercuten sobre la
entrada de nutrientes al Mar Menor dado que el nivel fredtico en la cuenca de drenaje,
después de la prohibicion de extraer agua de los pozos para uso agricola a raiz de la primera
crisis distrofica en 2016, ha aumentado progresivamente hasta entrar en contacto con los
pozos ciegos de las casas y zonas residenciales no conectadas a las redes de drenaje, facilitando

nuevamente la descarga de fésforo a la laguna.

Las entradas de nitrégeno a la laguna, principalmente en forma de iones de nitrato, tienen
origen agricola y, aunque la entrada principal comunmente ha estado asociada con la rambla
de El Albujén, la cual continua siendo todavia esta una de las vias principales, esta muestra
ahora una rango de entrada mds amplio a lo largo de la costa oeste, con variabilidad en la

descarga superficial y subsuperficial en funcion del patrén de lluvias y del nivel freatico (Pérez-
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Ruzafa et al., 2002, 2019a; Garcia-Pintado et al., 2007; Garcia-Ardstegui, 2018; Alcolea et al.,
2019; Garcia-Martinez, 2020; Direccion General del Mar Menor, 2022).

En este contexto, la crisis de 2021 probablemente estuvo originada por una entrada
importante de nitrégeno a través de la rambla de El Albujon el 17 de agosto de 2021, llegando
esta descarga a un entorno en el que las condiciones para una proliferacion de fitoplancton ya
se encontraban presentes (Figura. 7.3); esto es, una elevada temperatura, disponibilidad de
fosfato, el cual comenzé a entrar en la laguna a través de la costa interior de una forma
significativa al principio de julio, y alta disponibilidad de silicato (Figuras 7.1, 7.2 y 7.3), en
ausencia de los mecanismos de control top-down y de fijacién de nutrientes. Durante esta crisis
distrofica, al igual que en la anterior, de 2019, y como sucede en condiciones con una baja ratio
N/P, el nitrégeno se consume rapidamente convirtiéndose en el nutriente limitante en un radio
inferior a los tres kildmetros desde el punto de entrada (Fig. 7; Steele et al., 2011). En ambas
ocasiones, el consumo de nitrdgeno vino acompafiado de dos consecuencias bien
documentadas de la eutrofizacidon: consumo del oxigeno disuelto y mortalidad masiva de
organismos benténicos (Fig. 7; Nixon, 2009). La alta concentracion de nitrogeno se registro
también entre enero y abril del afio 2020, lo que dio lugar a un aumento de la concentracién
de clorofila a hasta valores similares a los registrados en el verano de 2021. Sin embargo, esta
proliferacion no dio lugar a una crisis distréfica, probablemente como combinacion de las bajas
temperaturas, la menor intensidad luminica y duracién del fotoperiodo, asi como la menor
demanda de oxigeno por el zooplancton, bacterioplancton y descomponedores en un contexto

de limitacidon por fésforo.

7.4.4 Posibles acciones de manejo

La recuperacion de ecosistemas acudticos donde se estd desarrollando un proceso de
eutrofizacion crénico no es una tarea sencilla, habiéndose incluso argumentado que, aunque
se eliminen las entradas de nutrientes, estos habrian quedado atrapados durante el proceso en
el sedimento marino, de donde pueden seguir liberandose durante afios (Nienhuis, 1992). Sin
embargo, la reduccién en la entrada de fdsforo ha resultado exitosa en el control de la
eutrofizacion en lagos de agua dulce (Schindler, 2012; Schindler et al., 2016) y la reduccién en
la descarga de nitrégeno ha proporcionado recuperaciones temporales en la calidad del agua

del Mar Menor (Pérez-Ruzafa et al., 2019a).

Consideramos que las acciones de manejo deben actuar sobre las fuentes y los reservorios de
ambos nutrientes. En el caso del fosforo, es necesario controlar sus entradas a través de los

puntos urbanos (Garcia-Pintado et al., 2007) y modelar otras entradas difusas que puedan
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estar relacionadas con otros usos humanos y con un elevado nivel fredtico. Con respecto al
nitrégeno, ya se han realizado los cdlculos de numerosas practicas que reducirian
significativamente las entradas a la laguna costera y su percolacién al acuifero bajo la cuenca
de drenaje sin que esto afecte de forma importante a la produccién agricola (Puertes et al.,
2021). En esta linea, la construccion de humedales actuando como filtros verdes (o su
restauracion en el caso de la cuenca vertiente del Mar Menor) también se ha demostrado
efectiva para la reduccion de la entrada de nitrédgeno en escorrentias superficiales de agua
(Tournebize et al., 2017; Alvarez-Rogel et al., 2020) y la construccién de biorreactores de
astillas de citricos para la desnitrificacion de agua del subsuelo desalada ha resultado efectiva,
especialmente con temperaturas elevadas, momento de mayor riesgo de desencadenamiento
de una crisis distrofica (Diaz-Garcia et al., 2021). La descarga sub-superficial de nutrientes no
debe ser ignorada dado que existe una elevada concentracion de nitrato en el agua
subterranea, muy superior a los limites permitidos por la Directiva Europea de Nitratos, y a que
esta puede mezclarse con agua de origen urbano en el caso del fosforo. Por tanto, la reduccion
del nivel freatico reduciria la entrada de ambos nutrientes (Alcolea et al., 2019). El elevado
nivel que presenta actualmente el nivel fredtico y su continuo aumento después de las
restricciones a la extraccion de agua le ha llevado a emerger superficialmente en el curso bajo
de las ramblas y en muchas playas de la costa interior del Mar Menor, reduciendo la salinidad
por la contribucién de un agua dulce que también lleva elevadas concentraciones de nitrato y
fosfato (Garcia-Ardstegui, 2018; Garcia-Martinez, 2020; Direccion General del Mar Menor,
2022). Es altamente probable que las medidas aisladas (por ejemplo, la reduccién de la
fertilizacién sin considerar la descarga sub-superficial o viceversa) no contribuyan de forma
significativa a la recuperacion del Mar Menor por si mismas. Es por esto por lo que todas las
acciones de manejo deben aplicarse de forma coordinada en un marco integrado de manejo

del agua y con la infraestructura adecuada.

5. Conclusiones

Durante las etapas iniciales de los procesos de eutrofizacién, dada su capacidad de resiliencia,
las lagunas costeras pueden mantener un estado de oligotrofia y buena calidad del agua. Sin
embargo, estas condiciones, mantenidas a través del efecto combinado de canalizar la
produccidn primaria hacia el compartimento benténico, el control top-down de la red tréfica 'y
la exportacion de biomasa fuera del sistema, pueden romperse si la entrada de nutrientes
excede la capacidad de asimilacién del ecosistema. Ademas, el comienzo de un proceso de
eutrofizacion no estd exento de molestias dado que aumentan las proliferaciones de

escifozoos, que afiaden su presién sobre el fitoplancton al control top-down, pero causan
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interferencias con actividades humanas. La existencia de ejemplos en los que el fitoplancton
toma el control del ecosistema, dando lugar a una transicion de un control top-down a uno
bottom-up, demuestra que el conocido como “océano gelatinoso”, en el que las medusas
dominan el ecosistema, no es una etapa final de la degradacién ecosistémica. Hay que
considerar que no todas las especies de escifozoos han respondido de forma andloga al
proceso de eutrofizacién, habiendo registrado la investigacion realizada sobre el Mar Menor
desarrollada en esta tesis doctoral una especie, A. solida, que ha aumentado su abundancia, y
dos, C. tuberculata y R. pulmo, que han visto sus poblaciones significativamente reducidas.
Finalmente, se puede concluir que las acciones de manejo en los procesos de eutrofizacion
deben aplicarse de forma coordinada en un contexto de plan de manejo integrado del agua

focalizado en la reduccion de las descargas de agua dulce, rica en nutrientes, a la laguna.
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Capitulo 8: Biogeografia mediterranea, proceso de

expansion, colonizacion y ciclo de vida del escifozoo
invasor Phyllorhiza punctata von Lendenfeld, 1884

8.1 Introduccion

El mar Mediterrdaneo es un enclave de elevada biodiversidad, pero, al mismo tiempo, es un
ecosistema confinado y sensible que afronta retos como la degradacion de sus diferentes
habitats, el cambio climatico y modificaciones en su biodiversidad y la composicion de sus
comunidades (Dailianis et al., 2016). Centrando el enfoque sobre las colonizaciones por parte
de especies del zooplancton gelatinoso, actualmente, un 13.5 % de las especies de este grupo
gue se han detectado en el Mediterraneo son aléctonas v, si se hace referencia exclusivamente
a los escifozoos, el porcentaje es todavia superior (Killi et al., 2020). Dentro del filo Cnidaria, las
especies formadoras de proliferaciones masivas o prolificas se concentran precisamente en la
clase Scyphozoa (Hamner & Dawson, 2009), que, como se mencionaba anteriormente, es
también la clase de zooplancton gelatinoso con mayor presencia de especies aléctonas en el
mar Mediterraneo y la que mas riesgo de registrar nuevas colonizaciones posee (Killi et al.,

2020).

Parte del aumento del interés que han despertado las proliferaciones de medusas en los
ultimos afios (Pitt et al., 2018) esta relacionado con el incremento en el rango de distribucion
de algunas de las especies que componen el grupo (Capitulo 4; Purcell et al., 2007; Richardson
et al., 2009; Fernandez-Alias et al., 2023b). De forma resumida, para que una especie del
zooplancton gelatinoso aumente su rango de distribucién de forma natural esta necesita poder
alcanzar, dentro del periodo de tiempo al que se limita su vida peldgica, habitats que
favorezcan su asentamiento. En ocasiones, estas regiones pueden encontrarse mas allad de la
capacidad de dispersion inherente a la especie, por lo que se han propuesto diferentes
vectores de traslocacidén antrdpica entre los que se incluyen las aguas de lastre, el comercio de
especies asociado a la mala gestion de acuarios y la apertura de nuevas vias y canales de
comunicacién maritima (Purcell et al., 2007; Richardson et al., 2009; Killi et al., 2020). Estos
mecanismos de dispersion antrdpica, en los que el transporte por barco se sitla como uno de
los mas importantes (Purcell et al., 2007; Richardson et al., 2009), posiciona a los puertos y a
las lagunas costeras como lugares accesibles para la colonizacidn. Ademas, como se desarrolla
en profundidad en el capitulo 9, estos lugares se encuentran entre los mds propensos a

albergar proliferaciones masivas de escifozoos (Fernandez-Alias et al., 2021). Por lo tanto, no
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resulta sorprendente que Phyllorhiza punctata von Lendenfeld, 1884, una especie prolifica que
reside en lagunas costeras (Rippingale & Kelly, 1995), presente uno de los potenciales invasivos

mas altos de todo el mar Mediterraneo (Killi et al., 2020).

La localizacidn tipo de P. punctata se situa en Port Jackson, Australia (von Lendenfeld, 1884), y
en su rango de distribucién ‘nativo’ u ‘original’ se incluyen otras localizaciones del Indo-Pacifico
como las lagunas costeras australianas, el archipiélago de Filipinas y Tailandia (Rippingale &
Kelly, 1995; Graham et al., 2003). Durante el siglo XX, la distribucion de esta especie
incrementd con su llegada, en primer lugar, al Pacifico este (Larson & Arneson, 1990) para,
posteriormente, atravesar el canal de Panama y colonizar las aguas del Atlantico tropical
(Garcia, 1990) y el golfo de México (Graham et al., 2003). La primera deteccidn de esta especie
en el mar Mediterrdneo data del afio 1965 en la costa de Israel (Galil et al., 1990) y que, junto
con una segunda observacién en Egipto en el afio 1986 (Atta, 1991), representan la totalidad
de registros de la especie en el siglo XX dentro de este mar. Sin embargo, desde el afio 2005, se
ha registrado una expansidn y colonizacion de esta especie por toda la cuenca mediterranea
(Abed-Navandi & Kikinger, 2007; Galil et al., 2009; Madkour et al., 2021; Kaminas et al., 2022).
El patrén de colonizacidn revela, con cierto grado de confianza, que la entrada de la especie
tuvo lugar a través del canal de Suez (Mizrahi et al., 2021), pero los mecanismos de dispersidn
una vez alcanzado el Mediterraneo no se han detallado. Ademas, los estudios anteriores que
han tratado de abordar la biogeografia de esta especie en el mar Mediterraneo han omitido la
realizacién de una busqueda sistematica en la bibliografia o han ignorado las observaciones
registradas en las bases de datos de biodiversidad y medusas (Madkour et al., 2021; Kaminas et

al., 2022).

Esto ha resultado en la generacién de bases de datos incompletas que necesitan ser revisadas
para profundizar en el conocimiento de la especie. En el caso del Mar Menor, la primera
deteccién se realizd por un vecino de Los Urrutias en julio de 2017 (Comunicacion personal
Navarro-Leandro J.), aunque el sistema de monitorizacion no la detecté hasta el afio 2018.
Desde entonces, esta especie ha presentado registros dispersos en la laguna hasta que
consigue cerrar su ciclo de vida entre los afios 2021 y 2022, con posterioridad a los colapsos de
las especies de escifozoos estivales, Cotylorhiza tuberculata (Macri, 1778) y Rhizostoma pulmo
(Macri, 1778). Esta monitorizacion de la especie, realizada quincenalmente, desde la primera
deteccidn hasta que cierra su ciclo de vida, constituye el Unico ejemplo disponible para este

escifozoo a nivel global y permite profundizar en los mecanismos de su expansion.
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Debido a lo anterior se ha fijado como objetivo general de este capitulo la determinacion de la
biogeografia mediterrdnea de P. punctata y sus mecanismos de colonizacién. Este objetivo

general se subdivide en los siguientes objetivos especificos:

- Revisar sistematicamente las observaciones de P. punctata en el mar Mediterraneo.

- Detallar el proceso de colonizacién del Mar Menor por parte de P. punctata.

- Parametrizar el crecimiento, mortalidad y asociacién a intervalos térmicos de P
punctata en el Mar Menor.

- Establecer una hipétesis para su dispersiéon por el mar Mediterraneo en base a los

registros y el proceso de colonizacién del Mar Menor.

8.2 Materiales y métodos

8.2.1 Biogeografia mediterranea

Se ha elaborado una base de datos que reune todas las observaciones disponibles de P.
punctata en el mar Mediterraneo y sus margenes (mar Rojo y golfo de Cadiz). Para
desarrollarla, se ha llevado a cabo una adaptacién del método PRISMA (Preferred Reporting
Items for Systematic Reviews and Meta-Analysis) (Moher et al., 2009). En primer lugar, se ha
utilizado el algoritmo de busqueda «Phyllorhiza OR “spotted jellyfish” OR “australian jellyfish”
OR “spotted australian jellyfish”» en las bases de datos SCOPUS y Web of Science (WOS)
obteniendo 70 y 71 resultados respectivamente. Tras la eliminacion de los duplicados se
mantienen 87 articulos. Se utilizan dos criterios de inclusion para la seleccion de los articulos: i)
el estudio se desarrolla en el mar Mediterraneo, mar Rojo o golfo de Cadiz, y ii) el estudio

proporciona avistamientos de P. punctata. Un total de 15 articulos cumplian los dos criterios.

Los algoritmos de busqueda de SCOPUS y WOS devuelven aquellos articulos para los que el
término utilizado se encuentra en el resumen, titulo o palabras clave. Por el contrario, el
algoritmo que utiliza Google Scholar, mucho mas flexible, también busca el término clave en el
cuerpo del articulo y las referencias, pero incluye, ademas, articulos que ni siquiera llevan el
término proporcionado, pero que el motor de busqueda “considera” sindnimos o términos
relacionados. Esto disminuye su precisién y lo inhabilita para busquedas sistematicas al no
garantizar repetibilidad, pero puede ser un complemento a los motores profesionales de
busqueda (Boeker et al., 2013; Haddaway et al., 2015). Uno de sus principales problemas es
que, al ser tan flexible, aumenta en exceso el nimero de articulos devueltos y necesita de un
mayor refinado de los algoritmos de busqueda. En este caso, al utilizar el mismo algoritmo que

en SCOPUS y WOS, el nimero de resultados aumenta de 70-71 hasta 1640. Por ello, en esta
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plataforma, el algoritmo se ha sustituido por «”Phyllorhiza punctata” AND “Mediterranean”»
siendo el principal cambio el del operador booleano OR por AND. Con este algoritmo, el motor
de Google Scholar devuelve 700 articulos que, utilizando los criterios de inclusidn
anteriormente descritos y eliminando los duplicados, aumentan la selecciéon final en 6

articulos, hasta un total de 21.

La segunda etapa de la elaboracién de la base de datos consistié en extraer las observaciones
de las principales bases de datos de biodiversidad y medusas: Jellyfish Dataset Initiative (JeDl),
Ocean Biodiversity Information System (OBIS), Global Biodiversity Information Facility (GBIF),
MedusApp, JellyWatch, Observadores del Mar, The Mediterranean Science Commission
(CIESM), The Policy Oriented Marine Environmental Research in the Southern European Seas
(PERSEUS), Jellyfish Sightings Along the Italian Coast 2009-2017, y la Campafia Informativa de
Presencia de Medusas a lo largo de la costa de la Comunidad Valenciana (2010-2021). Las
observaciones disponibles se inspeccionaron manualmente y se seleccionaron cuando la
especie podia confirmarse y la observacién se ubicaba en el mar Mediterraneo, mar Rojo o
golfo de Cadiz. Finalmente, se completd la base de datos con las observaciones disponibles del

sistema de monitorizacién del Mar Menor (Capitulo 2) y se eliminaron los duplicados.

Para afiadir contexto oceanografico, cuando se proporcionan, se ha complementado la
observacién en la base de datos con la concentracién de clorofila superficial (S5C), temperatura
superficial (SST) y salinidad en superficie (SSS) procedente de la fuente original. Para aquellas
observaciones donde esta informacién no se encontraba disponible, se ha asignado la SST y
SSC disponibles en el servidor del observatorio terrestre de la NASA (NEO,

https://neo.gsfc.nasa.gov/), obtenidas por medicion satélite con resolucién espacial de 0.1

grados y promediadas mensualmente. Los parametros de las observaciones provenientes del

Mar Menor fueron recolectados in situ.

Para representar la expansidn de P. punctata dentro del mar Mediterraneo se han calculado las
isolineas anuales de la expansion de esta especie a partir de la fecha de la primera observacion
en cada localidad por medio del método kriging en el programa Surfer. Finalmente, para
ahondar en la ecologia de P. punctata, se analizaron los articulos seleccionados en busca de
indicadores de la presencia de zooxantelas en los individuos detectados. Cuando esto no
aparecia indicado en el texto, pero se proporcionaba una fotografia del ejemplar se ha
asignado a las diferentes poblaciones una categorizacion de presencia o ausencia de

zooxantelas en los ejemplares que las componen (Tabla Suplementaria 8.1) utilizando la escala
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de coloracion de Bolton & Graham (2004) para definir la concentracidon de zooxantelas en P.

punctata.

8.2.2 Datos del sistema de monitorizacion

En este capitulo se presentan los datos ambientales y bioldgicos recolectados entre enero de
2021 y diciembre de 2022, periodo en el que P. punctata cierra su ciclo de vida en el interior
del Mar Menor. En ese periodo se realizaron los muestreos de forma quincenal, con dos
muestreos por mes, a excepcion de los meses de agosto: en agosto de 2021 se realizd una
campafia de monitoreo adicional para registrar la evolucién de una crisis distréfica (ver
Capitulo 8) y en agosto de 2022 se realizd6 una campafia adicional para detallar en mayor
profundidad la primera proliferaciéon masiva de P. punctata en el Mar Menor. Las campafias
siguieron el disefio detallado en el capitulo 2, y en las dos adicionales también se realizaron
arrastres con la red de plancton de 500 um. En los censos visuales de medusas, los ejemplares
en esta fase de P. punctata se clasificaron en clases de talla de 5 cm en funcion del didmetro de

la campana, desde el intervalo de 0-5cm hasta el intervalo 40-45cm.

8.2.3 Ciclo de vida

Crecimiento y mortalidad

Tal y como se expone en el capitulo 5, el crecimiento de la fase medusa de los escifozoos puede
ajustarse a un modelo de Von Bertalanffy (Von Bertalanffy Growth Function, VBGF) cuando se
parte de una base de datos talla-frecuencia (Bertalanffy, 1938; Palomares & Pauly, 2009;
Fernandez-Alias et al., 2020). El calculo de los pardmetros de crecimiento realizado en este
capitulo para la poblacidn de P. punctata del afio 2022 en el Mar Menor sigue la metodologia
expuesta en el capitulo 5: separacién de la poblacidn en las cohortes que la componen por el
método de Bhattacharya para la resolucion de una distribucién en componentes gaussianos
(Bhattacharya, 1967) e implementacion del método ELEFAN (Brey & Pauly, 1986) en el paquete
‘TropFishR’ del programa R (Mildenberger et al., 2017; R Core Team, 2021).

Dado que la metodologia se encuentra detallada en el capitulo 5, en este apartado Unicamente
se describen las modificaciones de la misma realizadas para el ajuste de la curva de P. punctata.
El célculo de cohortes por el método de Bhattacharya (Bhattacharya, 1967) determind que la
poblacién del Mar Menor en el aiflo 2022 estuvo compuesta por una Unica cohorte (Figura

Suplementaria 8.1) y que no debia dividirse la poblacidn en componentes gaussianos.

Para el calculo de los parametros de crecimiento de la Ecuacién 5.2 se implementaron las dos

metodologias disponibles en ‘TropFishR’: con una longitud asintdtica variable (L,) 0 con una
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longitud asintética fija. En primer lugar, se realizé un analisis de la respuesta en superficie
(Response Surface Analysis, RSA) con diferentes combinaciones de K (0.5 — 6 afio) y Ly, (42.5 —
52.5 cm). El RSA revelaba un &rea de alta probabilidad (K = 1.2-1.7 afio™) para todas las Lo
analizadas (Figura Suplementaria 8.2). En el siguiente paso, a pesar de su puntuacién, se
descartaron todos los modelos para los que la longitud asintética era inferior a las maximas
tallas registradas en el campo ya que no explicaban los datos recopilados. Posteriormente,
utilizando una Ly fija, se comprobaron 5 modelos, en intervalos crecientes de 1 cm, desde el
intervalo inmediatamente superior al maximo registrado en los censos visuales (47.5 — 52.5
cm). Finalmente, se construyd el modelo con el mejor ajuste para cada uno de los intervalos. La

mortalidad total y la supervivencia se calculd siguiendo las indicaciones del capitulo 5.

Asociacion térmica

La metodologia aplicada para el calculo de la asociacién de P. punctata a un intervalo térmico,
tanto en su fase medusa como en la fase éfira, es idéntica a la descrita en el capitulo 6 para las
especies Aurelia solida Browne, 1905, C. tuberculata y R. pulmo. Es decir, se aplica una
modificacién del método de distribuciones de frecuencias acumuladas (CFD) de Perry & Smith

(1984).

Tal y como se menciona en el capitulo 6, la asociaciéon de la fase éfira a un determinado
intervalo térmico es indicador de una estrobilacién cercana en el tiempo ya que la ocurrencia
de este evento es mas probable que la supervivencia de la éfira por un periodo extendido de
tiempo. De forma similar, la asociacién de la fase medusa con un intervalo térmico indica el

umbral existente para la transicion de la fase éfira a la fase medusa.

La unica diferencia entre la metodologia expuesta en el capitulo 6 y la de este capitulo se
refleja en el nimero de intervalos en los que se construye el CFD de la temperatura sin
ponderar y ponderada por la abundancia de P. punctata: entre 1997 y 2021 la temperatura del
agua habia registrado un minimo de 9.17 °C y un maximo de 31.5 °C. En el periodo
comprendido por este estudio, y siguiendo la tendencia del tercer periodo de anomalia térmica
identificado en el capitulo 6, las temperaturas han oscilado entre un minimo de 9.54 °C y un
maximo, récord desde que se tienen registros de temperatura en el Mar Menor (Tabla 2.2;
Capitulo 6), de 32.45 °C. Por lo tanto, el nimero de intervalos de longitud 1 °C se amplia de 23

(Capitulo 6) a 24.
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8.3 Resultados

8.3.1 Biogeografia mediterranea

Se ha elaborado una base de datos, combinando los registros presentes en la bibliografia, las
bases de datos y los propios del sistema de monitorizacion del Mar Menor, de 156
observaciones en el mar Mediterraneo y 30 observaciones pertenecientes al golfo de Cadiz, en
la costa atlantica espafiola. En orden cronoldgico, los primeros registros de P. punctata por pais
en el Mediterraneo corresponden a Israel (1965), Egipto (1985), Grecia (2005), Italia (2009),
Turquia (2010), Siria (2011), Tunez (2012), Espafia (2012), Libano (2015), Libia (2015), Malta
(2016), Chipre (2022) y Marruecos (2022). En las aguas espafiolas del océano Atlantico, tras
atravesar el estrecho de Gibraltar, los primeros registros son del afio 2018 (Figura 8.1a; Tabla
Suplementaria 8.2). La fase éfira se ha detectado en cuatro habitats semiconfinados: la bahia
de Vlyho (Grecia), la laguna de Bizerta (Tunez), el Mar Menor (Espafia) y el lago SilGngur
(Turquia). De hecho, es en dreas semiconfinadas y las zonas circundantes donde existe una
mayor predominancia de registros para esta especie en el mar Mediterrdneo, habitats que
incluyen puertos comerciales, lagunas costeras, salinas, bahias semiconfinadas, estuarios y

deltas (Tabla 8.1).

El calculo de las isolineas de expansion de la especie revela que ésta no ha ocurrido
Unicamente en direccidn este-oeste, sino que determinadas localizaciones han servido como
focos de colonizacion bidireccionales tras el asentamiento de la especie. Es decir, la estrategia
de P. punctata en el mar Mediterraneo consistia en alcanzar una localizacion, completar el ciclo
de vida y emitir particulas al drea circundante (Figura 8.1b). Siguiendo los patrones de isolineas
y primeras detecciones, se ha establecido el primer foco de expansion en la costa de Israel,
desde donde alcanzaria la bahia de Vlyho (Grecia). A su vez, desde aqui, lugar donde se
detectan por primera vez las éfiras, se emiten particulas hacia el este y el oeste, donde
aparecen tres nuevos focos de expansion: costa noreste de Cerdefia (ltalia), laguna de Bizerta

(Tunez) y delta del Ebro (Espafia).

|a
[
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Figura 8.1. Distribucion de Phyllorhiza punctata en el mar Mediterrdneo. Los puntos rojos indican
localizaciones donde solo se ha encontrado la fase medusa, las estrellas azules indican lugares donde
existen registros tanto de la fase éfira como de la fase medusa y la estrella purpura indica la localizacion
del primer registro en el mar Mediterraneo. Se ha dividido la visualizaciéon en dos componentes: a) fecha
del primer registro por localidad y b) isolineas anuales de distribucién calculadas por kriging con flechas
de posibles trayectos superpuestas.
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Tabla 8.1. Habitats semiconfinados en los que se ha registrado Phyllorhiza punctata: pais, localidad,
habitat y referencia original.

Pais Localidad Habitat semiconfinado Referencia original
Egipto Port Said Puerto, laguna costera, delta Madkour et al., 2020
El-Arish Puerto, laguna costera Atta, 1991
Grecia Bahia de Vlyho Bahia confinada Abed-Navandi & Kikinger, 2007
Igoumenitsa Puerto, laguna costera Abed-Navandi & Kikinger, 2007
Israel Ashdod Puerto Galil et al., 2009
Haifa Puerto Galil et al., 2009
Tel Aviv Estuario, puerto GBIF
Italia Isola d’Elba Puerto GBIF, OBIS, Jellyfish sighting
along the Italian coast 2009-2017
Laguna Marano  Laguna costera GBIF, OBIS, Jellyfish sighting
along the Italian coast 2009-2017
Pessaro Estuario, puerto GBIF, OBIS, Jellyfish sighting
along the Italian coast 2009-2017
Porto Cesareo Laguna costera, puerto GBIF
Cerdefia Bahia confinada, puerto, Boero et al., 2009
laguna costera
Libia Al Dafiniyah Puerto Rizgalla & Crocetta, 2020
Malta Malta Salinas Deidun et al., 2017
Marruecos Saidia Estuario y puerto GBIF
Espafia Delta del Ebro Delta Barrado et al., 2014
Mar Menor Laguna costera Fernandez-Alias et al., 2022
Cadiz Marisma Enrique-Navarro & Prieto, 2020
Torrevieja Salinas y Puerto Observadores del Mar
Siria Lattakia Puerto Durgham, 2011
Tlnez Laguna Bizerta Laguna costera Gueroun et al., 2015
Turquia Lago Sulungtr Laguna costera Killi, 2020

Las observaciones de P. punctata indican un patrén estacional de aparicién de la especie: las
primeras observaciones tienen lugar en junio y julio, el maximo de registros se alcanza entre
agosto y septiembre para posteriormente reducirse paulatinamente el numero de
observaciones hasta su desapariciéon en los meses de invierno (Figura 8.2a). La mitad de los
registros de P. punctata ocurre en un estrecho margen de SST, entre 23.83 y 26.99 °C (mediana
de 25.5 °C y media de 24.98 °C), los bigotes extienden el rango de detecciones desde 19.41 °C
hasta 31.36 °C, con una observacidn andmala que sitda el minimo en 12.41 °C. Por el contrario,
los registros se distribuyen a lo largo de un amplio intervalo de SSS debido a la presencia de la
especie desde deltas y estuarios hasta balsas salineras (Tabla 8.1). En el caso de la SSC, la mitad
de los registros ocurren con concentraciones entre 0.2 y 0.79 pg/l, pero la mitad superior
alcanza valores de SSC de 8.74 pg/l, con observaciones atipicas llegando hasta 15.32 g/l

(Figura 8.2b).
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Figura 8.2. a: Numero de observaciones por mes de Phyllorhiza punctata en el mar Mediterraneo. b:
Diagrama de cajas y bigotes de las variables ambientales asociadas a cada observacion de P. punctata en
el mar Mediterrdaneo. SST: temperatura superficial del mar, SSS: salinidad superficial del mar, SSC:
concentracion de clorofila a superficial.

8.3.2 Datos del sistema de monitorizacion del Mar Menor

Tanto SST como SSS presentan un patron estacional en el Mar Menor influenciado por la
radiacion global, la temperatura del aire y la precipitacion. El maximo de SST se alcanza durante
los meses de julio y agosto (maximo 31.48 + 0.09 °C, media * error estandar, del 28 de julio de
2022) y el minimo en enero (minimo 10.02 + 0.07 °C, 18 de enero de 2021). SSS oscild, en el
periodo de estudio, entre un minimo de 40.21 + 0.04 en abril de 2022, después de un periodo
de lluvias particularmente pronunciado, y un maximo de 44.12 + 0.07 en octubre de 2023

(Figura 8.3a). El Mar Menor es propenso a sufrir crisis distroficas, caracterizadas por
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proliferaciones masivas de fitoplancton durante los meses de verano (Capitulo 7; Fernandez-
Alias et al., 2022). En la dltima, que se analiza en detalle en el capitulo 7 de esta tesis, ocurrida
entre los meses de agosto y septiembre del afio 2021, se alcanzé un maximo de SSC de 14.91 +
2.04 pg/l el dia 25 de agosto de ese mismo afio. Durante el afio 2022, no se produjo ningln
afloramiento masivo de fitoplancton y la concentracion de SSC permanecid por debajo de 2.3

ng/l (Figura 8.3b)

En el afio 2021 se recolecté una unica éfira de P. punctata, el 5 de mayo, en la estacion de
muestreo E02 (Figura 2.10) y se detectaron 5 ejemplares en fase medusa, por medio de censos
visuales, entre octubre y diciembre (Figura 8.3b). La primera proliferacién de esta especie en el
Mar Menor ocurrié en el afio 2022. La aparicion de las éfiras coincidié con el incremento de
SST en una ratio de 0.11 °C/dia (Figura 8.3) y su presencia se detectd en la columna de agua
desde junio hasta octubre con un maximo de 3.52 + 1.12 ind/100 m? en septiembre. La fase
medusa se detectd durante esta proliferacion desde el 2 de agosto de 2022 (1 ejemplar) hasta
el 10 de enero de 2023 (4 ejemplares), alcanzando el maximo de abundancia el 6 de

septiembre de 2022 con una densidad de 3.58 + 2.95 ind/100 m3.



Alfredo Fernandez Alias Capitulo 8: Biogeografia de P punctata

35 45
d ot o= phrr
AT =0.11 *C/dia
30 44
;Lj25 43
= =
5 =
£ 20 a2 E
g &
E
& 15 41
10 40
5 39
0OleegfTeogeegpeglopags 29000y o w 38
I3 E3FSSEeScg|ziEfFEs35E852¢2
P EAR RS EE S LREREERS SRS
e EQ 39 L £ 0 % 9
En gﬂ o gﬂ
[¥5] (¥4
2021 2022
Eb 12
4.5 [
10
4
E s
s 5
— 3 =
g el
= =
= 15 i =
& =
£ 2 5
2 4 B
[
&1,5
1 2
0.5 . - Gy
0 | O ey ey ) r--n‘:- o 0
EEEEE.Q-EEEEEEEEEEEEEEEEEE
dez"=2>-"2E8FEldsz"=2>"285828E§
& t g2 &= 8242
5 S & 28
[*5] (%3]
2021 2022

== TEMpEratura  s=ce=Salinidad =ece=bedusa  s—ge=Efifa s—ge=Clarofila a

Figura 8.3. Evolucion de los parametros ambientales y bioldgicos en el Mar Menor. Las barras de error
indican el error estandar. a: temperatura superficial del mar y salinidad superficial del mar; b:
concentracion superficial de clorofila a y abundancia de Phyllorhiza punctata en fase medusa y éfira.

La proliferacién de P. punctata comenzé en la parte norte del Mar Menor, encontrandose todas
las éfiras y medusas, al comienzo del bloom, en el interior de esta laguna confinada. Durante el
transcurso de la proliferacion, los ejemplares en fase medusa se distribuyeron por la totalidad
de la laguna vy, eventualmente, algunos de ellos fueron transportados al mar Mediterraneo a

través de los canales de comunicacidén entre ambas masas de agua (Figura 8.4). La fase éfira,
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por el contrario, no se ha detectado en la parte mediterranea de La Manga y todas las
observaciones realizadas de éfiras de P. punctata de esta region geografica se localizan en el

interior del Mar Menor.
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Figura 8.4. Distribucién horizontal de la proliferacion de Phyllorhiza punctata (fase éfira en la columna
izquierda y fase medusa en la columna derecha) en la laguna costera del Mar Menor y area circundante
del mar Mediterraneo. La ausencia de arrastres de red de zooplancton y, por tanto, de recoleccién de
éfiras, en una fecha concreta, se indica por la falta del mapa correspondiente a esa campafia.

8.3.3 Ciclo de vida

Crecimiento

El método de Bhattacharya para la resolucion de una distribucién en componentes gaussianos
revela la existencia de una Unica cohorte de P. punctata en el Mar Menor durante el afio 2022
(Figura Suplementaria 8.1). El RSA revela un area de maxima probabilidad para el pardmetro de
crecimiento K en valores comprendidos entre 1.2 y 1.7 afio? (Figura Suplementaria 8.2).
Después de excluir los modelos con una longitud asintdtica, L, iguales o inferiores a la mayor

clase de talla detectada en los censos visuales (47.5 cm) se determiné que el valor mas
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probable de K era 1.24 afio™. El calcul6 de Ly indica un valor de 50.5 cm de longitud asintética.
El anclaje de la curva de VBGF se establecid en el dia 2 de agosto, aproximadamente dos
semanas después de la deteccion del pico de éfiras el 17 de julio (Tabla 8.2). Asumiendo que
tanto el anclaje de la curva de VBGF como la deteccidn de un pico de éfiras son indicativos de
un evento de estrobilacion préximo en el tiempo (ver Capitulo 5; Fernandez-Alias et al., 2020),
se ha estimado que el tiempo necesario para la transicion de éfira a medusa es de 17 a 27 dias
segun VBGF y de 37 dias de acuerdo con las detecciones del sistema de monitorizacién del Mar
Menor. La mortalidad (Z) se ha estimado en 6.11 + 0.4 afio® que se corresponde con una tasa

de supervivencia (S), al final de la temporada, del 0.2 %.

Asociacion térmica

Las etapas éfira y medusa del ciclo de vida de P. punctata no tienen una distribucion
homogénea por todo el rango térmico de la laguna costera del Mar Menor (Figura 8.5). Se ha
detectado una asociacion significativa de la fase éfira con el intervalo de 27 a 30 °C (p-valor =
0.015) y de la fase medusa con el intervalo de 22 a 27 °C con un p-valor de 0.025 (Figura 8.5;
Tabla 8.2).

Tabla 8.2. Parametros de la funcidn de crecimiento de Von Bertalanffy (VBGF) y asociacién entre la
poblacidn de Phyllorhiza punctata del Mar Menor, en fase éfira y en fase medusa, a un rango térmico.

Lo K to z Dia de Pico de Pico de Transicion éfira a
(cm) (afio?) (afio'l) estrobilacion  éfiras medusas medusa (dias)
(comienzo) (comienzo)
Calculado Real Real Calculado  Real
Valor 50.5 1.24 -0.06 6.11+ 2 de Agosto 17 de julio 23 de 21 37
0.4 agosto
miny 485a 1.2a -0.073a 5.81a 27dejulioab 17a27
max 52.5 1.3 -0.048 6.69 de agosto
Asociacion térmica Efira p-valor Medusa p-valor
27-30°C 0.015 22-27°C 0.025
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Figura 8.5. Distribucion de frecuencias acumuladas (CFD) de la temperatura superficial del Mar Menor
(SST), indicada como f(t), y de la SST ponderada por la abundancia de Phyllorhiza punctata, indicada
como g(t). El area sombreada indica la diferencia, en valor absoluto, entre las dos distribuciones, |g(t) —
f(t)|. Dmax indica la maxima diferencia entre las dos distribuciones, la cual se utiliza para el calculo del p-
valor en la asociacién térmica por medio de reconstrucciones bootstrap de las curvas. a (azul): fase éfira;
b (rojo): fase medusa.

Ciclo de vida

Se ha realizado una reconstruccién del ciclo de vida de P. punctata en base a la distribucién de
la especie en el mar Mediterraneo, a su estacionalidad y al calculo de los pardmetros de
crecimiento realizados para la poblacion del Mar Menor (Figura 8.6). Los pdlipos de P. punctata
realizan una estrobilacion después del incremento de temperatura primaveral, estando la fase
éfira asociada al pico de temperatura estival (27 — 30 °C). La transicién de éfira a medusa

requiere entre 17 y 37 dias. En la laguna costera del Mar Menor, los ejemplares juveniles de la
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fase medusa, de entre 1 y 10 cm de didametro de campana, presentaron generalmente una
coloracién marrén suave en el borde de la umbrela y los brazos orales, que se desvanecio en
individuos de mayor talla. El didmetro de la umbrela en la poblacién se incrementé siguiendo
una curva VBGF durante el periodo en el que estuvieron presentes en el Mar menor. La fase
medusa aparecié asociada con un SST de 22 a 27 °C que se corresponde con el descenso
térmico registrado desde agosto hasta noviembre de 2022. Se debe destacar que la fase
medusa desapareciéo completamente entre diciembre y febrero y que no existe ningun registro

de ejemplares sobreviviendo al invierno.

Fase medusa asociada con una
temperatura de 22 a 27 °C
(julio/agosto hasta noviembre) /

Ejemplares aislados
pueden sobrevivir hasta
febrero, pero no hay
registros de individuos
soportando el invierno

' V1 Crecimiento ajustadoaVBGF " |
0 K=1.2year" )
Lee=50.5cm
Z=6.11£ 0.4 year’
$=02%

Transicion éfira-medusa
completada en un plazo
de 17 a 30 dias

Fase éfira asociada al
maximo térmico estival
(27-30°Q)

La estrobilacién ocurre con el

incremento de temperatura
primaveral

Figura 8.6. Ciclo de vida de Phyllorhiza punctata en la cuenca mediterranea. Se ha ajustado la coloracidn
del escifozoo para incrementar el contraste con el fondo y resaltar las inclusiones cristalinas blancas
conocidas como puntos o ‘punctae’.
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8.4 Discusion

8.4.1 Biogeografia mediterranea

Los intentos anteriores de recopilar los registros de P. punctata en la cuenca mediterranea
carecen de una revisién sistematica con criterios definidos de inclusién y exclusion de trabajos
y omiten, de forma general, las observaciones recopiladas en las bases de datos de
biodiversidad cientificas o de ciencia ciudadana. Como resultado, la distribucidn de la especie,
tanto en la escala espacial como en la temporal, no quedaba representada adecuadamente. En
estos intentos previos se reunian Unicamente de 15 (Madkour et al., 2021) a 30 registros
(Kaminas et al., 2022), frente a los 156 recogidos en este capitulo de tesis (Tabla Suplementaria

8.2).

P. punctata se detecta por primera vez en el mar Mediterraneo en la costa de Israel en 1965
(Galil et al., 1990) y se ha sugerido que esta especie entré al mar Mediterrdneo a través del
canal de Suez, por medio de transporte maritimo desde una poblacidn originaria ubicada en
Australia (Mizrahi et al., 2021). Después de la primera deteccidn en Israel, Gnicamente se tiene
constancia de un segundo registro en el siglo XX, ocurrido en Egipto en el afio 1986 (Atta,
1991). Tras estas dos observaciones transcurririan dos décadas sin nuevas detecciones hasta
que, en el afio 2005, esta especie reaparece en lIsrael (Galil et al., 2009) y se detectan por
primera vez las éfiras en una localidad griega (Abed-Navandi & Kikinger, 2007). Desde
entonces, la especie se ha expandido practicamente por todo el mar Mediterraneo (Figura

8.1a).

La llegada de la especie a Espafia es objeto de debate. El primer registro que aparece en la
literatura habla de una proliferacién masiva en las playas de Espafia en el afio 2010 (Brotz &
Pauly, 2012; Galil, 2012). En Brotz & Pauly (2012), primera referencia revisada por pares de la
llegada de esta especie a costas espafiolas, se afirma que 6 playas de la Comunidad Valenciana
se cerraron después de que esta especie produjese picaduras a mas de 100 baiistas y citan
como fuente un periddico australiano (Anénimo, 2011). Sin embargo, esta deteccién no es
correcta dado que el cierre de esas playas espainolas en el afio 2010 se produjo debido a la
llegada masiva de ejemplares de Pelagia noctiluca (Forsskal, 1775) (Ambrojo & Ruiz, 2010).
Ademas, el sistema de monitorizacién de medusas implementado por el Gobierno de Espania
entre los aflos 2007 y 2010 no registré ningln ejemplar de P. punctata en las costas espafiolas
en las fechas mencionadas (Ministerio de Medio Ambiente y Medio Rural y Marino, 2011) y, de
igual modo, tampoco presenta ninguna deteccidn de esta especie el sistema de monitorizacion

especifico de la Comunidad Valencia (Instituto de Ecologia Litoral, 2011). La primera
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observacién fiable de esta especie en las cosas espafiolas se encuentra publicada en Barrado et
al. (2014) y fue presentada anteriormente en un congreso en abril de 2013 (ISRE35). Dichos
autores proporcionan fotografias de P. punctata en el delta del Ebro y mencionan que fueron

|Il

tomadas el “pasado octubre” por lo que, considerando que el congreso ISRE35 tuvo lugar en

abril de 2013, se ha considerado como fecha de esa deteccidon octubre de 2012.

Habitats semiconfinados como eslabones intermedios en la expansion de P. punctata

La percepcidn del aumento global de los bloom de zooplancton gelatinoso queda explicada en
parte por la traslocacién de especies prolificas y la subsiguiente expansidon desde su habitat
nativo a nuevas localizaciones (Purcell et al., 2007; Richardson et al., 2009). Los dos vectores
principales propuestos para la dispersiéon de las especies de escifozoo, principalmente en su
fase de podlipo, son las aguas de lastre y el comercio para acuarios (Purcell et al., 2007;
Richardson et al., 2009). En el caso de P. punctata, el transporte maritimo se ha sugerido como
medio de dispersiéon fuera de su rango nativo de distribucion (Larson & Arneson, 1990) y como
via de entrada en el mar Mediterrdneo a través del canal de Suez (Abed-Navandi & Kikinger,
2007; Deidun et al., 2017; Mizrahi et al., 2021). Sin embargo, este no es el Unico vector
propuesto, habiéndose sugerido que las corrientes pudieron permitirle atravesar Australia
desde la costa oeste hasta la costa este (Rippingale & Kelly, 1995) e incluso servir como vector
de dispersidn entre los 1000 kildmetros que separan el Caribe del delta del Misisipi en Estados

Unidos (Graham et al., 2003; Johnson et al., 2005).

La ausencia de detecciones de P. punctata en el mar Rojo, junto con los estudios genéticos,
sugieren un transporte directo por barco desde Australia hasta la cuenca mediterrdnea
(Mizrahi et al., 2021). Sin embargo, una vez en el mar Mediterraneo, el patrén de dispersion
(Figura 8.1b) sugiere que podrian haber operado otros factores ademas del transporte directo
por barco. Carlton (1996) describe seis factores no excluyentes para la dispersién de
organismos marinos: i) cambios en la regién donadora que incrementen la abundancia de la
especie invasora en su habitat natural, ii) aparicidon de nuevas regiones donadoras intermedias,
iii) cambios ambientales en la regidn receptora que incrementen la probabilidad de
colonizacién, iv) ventanas de invasién apropiadas, v) eventos de inoculacion estocasticos y vi)

cambios en el vector de dispersion.

Las isolineas anuales de propagacién de P. punctata en el mar Mediterrdaneo sugieren que los
habitats semiconfinados actlan como eslabones intermedios del proceso de colonizacién
(Figura 8.1b) de forma similar a las regiones donadoras intermedias propuestas por Carlton

(1996). Como se desarrollard en el capitulo 9, se debe destacar que estas regiones
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semiconfinadas son las dreas mas probables para que se desarrolle una proliferacién masiva de
escifozoos (Fernandez-Alias et al., 2021), y que, ademas, P. punctata es una especie a la que se
conoce por eventos de bloom en los estuarios y lagunas costeras de su zona original de
distribucion (Rippingale & Kelly, 1995). Esta especie tiene un largo historial de invasiones en
este tipo de ecosistemas en el océano Pacifico (Larson & Arneson, 1990), el océano Atlantico
(Graham et al., 2003; Haddad & Nogueira Junior, 2006) y el mar Mediterraneo (Abed-Navandi
& Kikinger, 2007; Gueroun et al., 2015; Killi, 2020). Ademas, dentro del mar Mediterraneo, la
fase éfira solo se ha encontrado en la bahia de Vlyho (Abed-Navandi & Kikinger, 2007), la
laguna de Bizerta (Gueroun et al., 2015), el lago Siliingtr (Killi, 2020) y la laguna costera del

Mar Menor (esta tesis) indicando que se reproduce en estos ecosistemas semiconfinados.

Los tres ultimos factores propuestos por Carlton (1996) para la dispersion de organismos
marinos, en el caso de las lagunas costeras y otros habitats semiconfinados, pueden explicarse
por la teoria del confinamiento (Pérez-Ruzafa & Marcos, 1992, 1993; Pérez-Ruzafa et al.,,
2019b). Esta teoria incorpora un componente aleatorio a la colonizacion, donde las
comunidades lagunares se modulan por la probabilidad de la colonizacién especies aldctonas,
el balance coste beneficio derivado del gasto energético asociado a la adaptacién,
reproduccion y ratio de crecimiento en las condiciones de la laguna, asi como por la
competencia con otras especies autdctonas. Estos factores se ven influenciados por la
hidrodindamica, la salinidad, caracteristicas del agua, sustrato, condiciones tréficas y la
magnitud y predictibilidad de las fluctuaciones ambientales entre otros (Pérez-Ruzafa &
Marcos, 1993). Ademas, la baja tasa de colonizacidn asociada a las restricciones que imponen
los canales de comunicacién entre el mar abierto y las aguas confinadas, los gradientes
fisicoquimicos, las diferencias entre salinidad y temperatura de las dos masas de agua y el
componente inherente de aleatoriedad del proceso evitan que las lagunas costeras se
homogenicen. Esto permite una amplia diversidad, adaptacién al cambio y variaciones en la
composicion especifica entre lagunas. Por lo tanto, los ecosistemas lagunares son
heterogéneos y la fuente principal de variabilidad parece ser el componente de aleatoriedad
que se genera para la colonizacion debido a las restricciones de conectividad (Pérez-Ruzafa,

2015).

En el caso de P. punctata, su caracter eurihalino (Rippingale & Kelly, 1995; Rato et al., 2021) le
permite la entrada en ecosistemas semiconfinados con regimenes variables de salinidad que
oscilan desde condiciones estuarinas hasta balsas salineras (Tabla 8.1; Figura 8.2b). El proceso
de colonizacién de la laguna del Mar Menor comienzd en 2017 con P. punctata cerrando su

ciclo de vida, proliferando masivamente y exportando individuos al Mediterraneo a partir del
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verano del afio 2022 (Figuras 8.4 y 8.6). De forma similar, la expansién desde la bahia de Vlyho
en Grecia a la costa noreste de Sicilia en Italia y, subsiguientemente, hasta el delta del Ebro en
Espafia y la laguna de Bizerta en Tunez ocurre en etapas de 3 a 5 afos (Figura 8.1a). Esto
sugiere la existencia de un periodo de transicién de alrededor de 4 afios en el proceso de
colonizacién vy dispersién de P. punctata. Este proceso de colonizacién en el Mar Menor,
comparandolo con los 15 afios invertidos, desde la primera deteccion hasta el primer bloom,
por las otras dos especies de escifozoos no aléctonas del ecosistema, R. pulmo y C. tuberculata,

ha tenido una duracién mucho menor (Pérez-Ruzafa, 1989, 1996, 1997).

8.4.2 Ciclo de vida

La estacionalidad de P. punctata parece mantenerse de forma consistente a lo largo de toda la
cuenca mediterranea (Figuras 8.2, 8.3b; Abed-Navandi & Kikinger, 2007; Gueroun et al., 2015).
En esta regidn, la estacionalidad de la especie estd dirigida por la temperatura, pero en una
laguna costera de Puerto Rico los principales factores son el régimen de lluvias y la salinidad
del agua (Garcia, 1990; Palomares & Pauly, 2009), y en una laguna costera australiana es la
combinacién de estos factores, junto con el fotoperiodo, los que actian de forma coordinada
sobre el ciclo de vida de P. punctata (Rippingale & Kelly, 1995). En las lagunas costeras de
Puerto Rico y Australia la salinidad cae por debajo de los valores inferiores para los que se
tienen registros de la fase medusa en el mar Mediterraneo (Figura 8.2b), pero permanece por
encima de los limites de tolerancia de la fase pdlipo (Rippingale & Kelly, 1995; Rato et al.,
2021), siendo este el motivo principal por el que el ciclo de vida esta dirigido por la salinidad en

estas localizaciones.

La descripcion del ciclo de vida proporcionada en este capitulo (Figura 8.6) estd enfocada en las
observaciones realizadas a nivel de mar Mediterrdneo, donde la temperatura es el factor
director, pero, en ecosistemas donde la salinidad fluctie en mayor medida, se debe considerar
que esta Ultima variable jugard un papel en la aparicion de la fase medusa. En las areas
tropicales, donde las condiciones térmicas para que ocurran la estrobilacion de los pélipos vy el
posterior desarrollo de los ejemplares de P. punctata estan presentes durante todo el afio, es
probable que sea la salinidad el factor que dirige la aparicion de sus proliferaciones. Si la
descripcién del ciclo de vida aportada en este trabajo se va a utilizar como modelo para ese
tipo de ecosistemas, debe considerarse que el limite de tolerancia a la salinidad de la fase
polipo es de 10 (Rippingale & Kelly, 1995; Rato et al., 2021). Sin embargo, el limite de tolerancia
de las fases peldgicas es desconocido. En nuestras observaciones se ha estimado que debe

estar proximo a 20 ya que el valor mas bajo para las detecciones realizadas en el mar
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Mediterraneo es de 20.74, y dado que, por debajo de ese umbral, se ha indicado como
desaparece la fase medusa en otras localizaciones geogréficas (Rippingale & Kelly, 1995).
Ademas, la fase pdlipo, si bien puede sobrevivir por debajo de este limite, presenta mayores
tasas de madurez y reproduccidn asexual con salinidades iguales o superiores a 20 (Rippingale
& Kelly, 1995; Rato et al., 2021) por lo que no se puede descartar que la estrobilacién se inhiba

por debajo de este umbral.

Los pdlipos de P. punctata colonizan el sustrato a través de yemas de natacion libre (Capitulo 1;
Schiariti et al., 2014), y después de un incremento térmico de 16 a 24 °C, se produce la
liberacién de las éfiras en una estrobilacidn monodisco (Rippingale & Kelly, 1995). La fase éfira
aparece asociada al maximo de temperatura estival (27 a 30 °C) (Tabla 8.2). La transicidn desde
la fase éfira a la fase medusa se produce entre 17 y 37 dias, manteniendo una consistencia
entre los modelos, los experimentos de laboratorio y las observaciones de campo (Tabla 8.2;
Abed-Navandi & Kikinger, 2007). En este capitulo se ha detectado la existencia de una Unica
cohorte en el Mar Menor durante el afio 2022 (Figura Suplementaria 8.1), siendo consistente
con la estrategia de estrobilacion monodisco de P. punctata (Rippingale & Kelly, 1995). Las
estimaciones previas de los pardmetros de crecimiento segun VBGF para P. punctata muestran
una gran variabilidad tanto del valor K (2.3 — 4.69 afio?) como de la longitud asintética (38.3 —
57.5 cm) (Palomares & Pauly, 2009). El cdlculo de Ly, para esta especie en el Mar Menor se
encuentra en un rango similar a la estimacion realizada para P. punctata en Laguna Joyuda,
Puerto Rico, pero el valor de K es de 1 a 3 puntos inferior en las estimaciones del Mar Menor.
Las variaciones de K superiores a la unidad se pueden explicar debido a que, en esos modelos,
las longitudes asintdticas son menores a las detectadas en el Mar Menor, estando el descenso
de Ly asociado a un incremento del valor K (Figura Suplementaria 8.2). Para el ultimo modelo,
K =2.3aflo!y Ly = 57.5cm (Palomares & Pauly, 2009), las diferencias podrian estar derivadas
del menor tiempo de reclutamiento de éfiras encontrado en la laguna puertorriquefia (Garcia,
1990). De acuerdo con los célculos del modelo, en los seis meses que la fase medusa estuvo
presente en el Mar Menor la talla promedio alcanzada fue de 25 cm vy la real fue de 20 cm,
pero se detectaron ejemplares de hasta 47.5 cm de didmetro de campana por lo que podria
existir cierta subestima del valor K si existe un solapamiento de cohortes que no pueda
discernirse por el método de Bhattacharya (1967). En esta linea, hay que considerar que el
periodo de reclutamiento de éfiras en el Mar Menor tuvo una larga duracién y que otras
especies con caracteristicas ecoldgicas similares, dentro del Mar Menor, tienen valores de K
superiores (Capitulo 5; Fernandez-Alias et al., 2020). En el Mar Mediterraneo, la desaparicion

de la fase medusa ocurre durante el final del otofio y el invierno, no existiendo registros de
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individuos que alcancen la primavera tras sobrevivir a lo largo de todo el invierno (Figura 8.2a;

Tabla 8.2).

8.4.3 Consideraciones ecoldgicas

P. punctata es un escifozoo que puede presentar zooxantelas de forma facultativa y alcanzar un
desarrollo completo tanto con ellas como simbiontes como en ausencia de éstas (Graham et
al., 2003). La cantidad de zooxantelas que los ejemplares albergan es variable entre las
diferentes poblaciones existentes (Bolton & Graham, 2004). Por ejemplo, los individuos de las
aguas tropicales, oligotroéficas, son de pequefio tamafio y presentan zooxantelas (Garcia, 1990;
Rippingale & Kelly, 1995), mientras que en las aguas turbias y ricas en nutrientes del golfo de
Meéxico, los ejemplares de P. punctata, ademads de tener un mayor tamafio, se caracterizan por
su ausencia de estas (Graham et al., 2003; Bolton & Graham, 2004). La coloracién de los
individuos de P. punctata varia desde la ausencia de color, o los tonos blancos y azulados en
ejemplares carentes de zooxantelas hacia una gama de tonalidades de marrén que se va
intensificando en funcién de la cantidad de zooxantelas simbiontes que albergue la fase

medusa (Bolton & Graham, 2004; Cevik et al., 2011).

Dentro del mar Mediterrdneo existe una gran variabilidad en la coloracion entre las diferentes
poblaciones (Tabla Suplementaria 8.1). La presencia de estas zooxantelas simbiontes aparece
indicada en el texto, o puede inferirse de fotografias utilizando la escala de color de Bolton &
Graham (2004) en los ejemplares de Grecia (Abed-Navandi & Kikinger, 2007; Dall’Olio et al.,
2022), Malta (Deidun et al., 2017), en determinados individuos de la poblacién de Israel (Galil
et al., 2009), Egipto (Madkour et al., 2021) y Chipre (Kaminas et al., 2022). En el otro lado, las
poblaciénes de Italia (Boero et al., 2009; Deidun et al., 2017), Turquia (Cevik et al., 2011,
Gulsahin & Tarkan, 2012), Libia (Rizgalla & Crocetta, 2020), Libano (Dailianis et al., 2016), Siria
(Durgham et al., 2011) y Tunez (Gueroun et al., 2015; Stamouli et al., 2017) o bien no poseen
zooxantelas, presentan tonalidades azuladas y blancas, o bien la presencia de las zooxantelas

es dudosa.

En la laguna costera del Mar Menor, los ejemplares observados presentaban coloracién marrén
suave en las clases de talla mas pequefas, pero esta coloracidon desaparecia al crecer. De
acuerdo con la escala de color de Bolton & Graham (2004), esto podria indicar que las
zooxantelas simbiontes son expulsadas durante el crecimiento, apoyando la hipdtesis de que
estas solo se encuentran presentes en las tallas mas pequefias de los ejemplares (Graham et
al., 2003). La expulsion de las zooxantelas en las tallas mas grandes podria explicarse debido a

que, en tallas juveniles, necesitan del aporte energético adicional que supone la actividad
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autotrdfica para mantener la ratio de crecimiento (Garcia & Durbin, 2003). Sin embargo, una
vez alcanzado un determinado tamafo, los ejemplares de P. punctata incrementan su
capacidad de capturar alimento (Garcia & Durbin, 1993). Por lo tanto, es probable que P.
punctata realice un control de la red tréfica peldgica en varios niveles, depredando sobre la
fraccion de zooplancton (Garcia & Durbin, 1993; Gueroun et al., 2015) y compitiendo con el
fitoplancton por la disponibilidad de nutrientes (Figura 8.3b). En ambos casos, las fracciones de
plancton serian mantenidas en bajas concentraciones durante la proliferacion de este escifozoo

(Figuras 8.2b y 8.3b; Garcia & Durbin, 2003; Gueroun et al., 2015).

La introduccién y dispersiéon de P. punctata por el mar Mediterraneo, a excepcion de la
colmataciéon de algunas redes en la laguna de Bizerta (Gueroun et al., 2015), no ha supuesto
una pérdida importante de dinero en ninguna de las localizaciones donde ha colonizado
(Stamouli et al., 2017). Esto contrasta, sin embargo, con su introduccién en el golfo de México,
donde se estima que la colonizacién por parte de P. punctata ha supuesto la pérdida de varios
millones de ddlares (Graham et al., 2003). En la laguna costera del Mar Menor, el proceso de
eutrofizacidon ha desembocado en la ocurrencia de crisis distrdficas caracterizadas por elevadas
concentraciones de clorofila a y por mortandades de organismos en los eventos de hipdxia y
anoxia (Capitulo 7), suponiendo pérdidas econdmicas y elevando la alarma social (Fernandez-
Alias et al., 2022). Hasta la fecha, todas las crisis distréficas han tenido lugar durante los meses
de verano en un contexto de ausencia de escifozoos y grandes entradas de nutrientes
(Fernandez-Alias et al., 2022). El verano de 2022, se vertieron al Mar Menor 230 toneladas de
nitrato mas que en el mismo periodo del afio 2021 (CARM, 2023) vy, sin embargo, la crisis
distrofica del afio 2021 no tuvo una réplica en el verano de 2022 (Figura 8.3b; Capitulo 7;
Fernandez-Alias et al., 2022). Ademas, una temperatura elevada es un requisito previo a la
ocurrencia de una crisis distréfica y el verano de 2022 registrd la temperatura mas elevada
desde que se tienen registros de este ecosistema. El potencial de control top-down que las
proliferaciones de medusas pueden ejercer previniendo estas crisis distroficas ha sido objeto
de estudio en esta tesis doctoral (Capitulos 6 y 7). Ademads, otro factor importante es que,
desde el invierno de 2021, el Gobierno de la Comunidad Auténoma de la Regiéon de Murcia ha
implementado un programa de retirada de los arribazones de algas nitréfilas que se acumulan
en la costa. Esto ha evitado la descomposicién, con el consumo de oxigeno asociado, y ha
supuesto una retirada de nutrientes del ecosistema (Pérez-Ruzafa, 2023). Ambas
circunstancias, la proliferacién de P. punctata y la retirada de biomasa, podrian haber actuado
sinérgicamente para evitar el desencadenamiento de otra crisis distrofica. Por lo tanto, se

requiere un mayor estudio para determinar si la presencia de P. punctata, tal y como sugieren
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estas observaciones (Figura 8.3b), puede ayudar a mantener el control top-down sobre el

fitoplancton y prevenir crisis distréficas.
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Capitulo 9: Proliferaciones de los escifozoos

‘ 9.1 Introduccidon

Existe una percepcion muy extendida acerca de un incremento de la abundancia del
zooplancton gelatinoso en nuestros océanos (Arai, 2001; Brotz et al., 2012). Muchas de las
especies que componen este grupo proliferan de forma estacional como parte de su ciclo de
vida y esto puede resultar en periodos donde llegan a dominar la columna de agua (Gershwin,
2016; Frolova & Miglietta, 2020). Cuando estas proliferaciones ocurren en aguas interiores
pueden causar numerosos impactos socioecondmicos sobre el turismo, las pesquerias, la
acuicultura o las industrias energéticas costeras (Richardson et al., 2009; Purcell et al., 2013).
Los impactos producidos destacan, generalmente, mucho mas que los servicios ecosistémicos
que estos organismos aportan, tales como pueden ser el mantenimiento de la calidad del agua
en procesos de eutrofizacion (Pérez-Ruzafa et al., 2002) o su utilizacidn en alimentacién (Omori

& Nanako, 2001).

Estas proliferaciones masivas se han relacionado con fenémenos como el cambio climatico, la
eutrofizacion, la sobrepesca, la traslocacién de especies o las modificaciones del habitat (Arai,
2001; Richardson et al., 2009; Brotz et al., 2012; Purcell et al., 2013), aunque existen trabajos
argumentando que estas conexiones podrian estar sobredimensionadas, habiéndose llevado
mas alld de la evidencia existente (Sanz-Martin et al., 2016; Pitt et al., 2018). Se debe
considerar que el marco conceptual que propicia esta percepcién esta basado en andlisis que
engloban todas las especies de medusa dentro del grupo del zooplancton gelatinoso
(Richardson et al., 2009; Condon et al., 2013), sin considerar la sobrerrepresentacién del
género Aurelia (Lamarck, 1816) y el ctenéforo Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 1865 (Pitt et al.,
2018), las divergencias genéticas y evolutivas de ese grupo (Khalturin et al., 2019), ni la
concentracion de las proliferaciones en las especies de la clase Scyphozoa (Hamner & Dawson,
2009). Si consideramos Unicamente esta clase, la aceptacidn sistematica del marco conceptual
es inadecuada debido a la respuesta diferencial frente a los estimulos ambientales que se han
registrado para las diferentes especies de escifozoos (van Walraven et al., 2015; Fernandez-
Alias et al., 2020). De hecho, el estudio de esta respuesta diferencial a los diversos factores
ambientales, considerando la diversidad fisioldgica y ecoldgica de la clase Scyphozoa, (Hamner

& Dawson, 2009), todavia no se ha realizado.

En estudios anteriores sobre el potencial de realizar proliferaciones masivas por parte de la

clase Scyphozoa se ha utilizado la deteccién de eventos de bloom por parte de una especie
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como indicador de su capacidad de floracidn y se ha estimado el porcentaje de especies
capaces de proliferar masivamente (blooming-species, en esta tesis utilizado como especies
prolificas) en un 14 % de la clase (Hamner & Dawson, 2009). Sin embargo, no se ha indagado
en las diferencias entre especies prolificas y especies no prolificas y, ademds, dado que el
numero de trabajos que incluyen el concepto jellyfish bloom ha crecido de forma considerable
desde los andlisis anteriores (Pitt et al., 2018) se hace necesario reevaluar el potencial de
proliferacion de esta clase y analizar las caracteristicas fisicas y bioldgicas que diferencian a las

especies prolificas y no prolificas.

9.2 Materiales y métodos

9.2.1 Especies prolificas de medusas verdaderas y factores directores de los blooms

La clasificacidon taxondmica de este capitulo sigue las directrices de especies, familias y géneros
aceptadas por el World Register of Marine Species hasta el afio 2020 (WORMS, 2020). Para la
revision bibliografica se ha realizado una adaptacién del protocolo Preferred Reporting Items
for Systematic reviews and meta-Analyses o PRISMA (Moher et al., 2009). Cada uno de los
géneros recogidos en WORMS se ha utilizado individualmente como término de busqueda en

las bases de datos bibliograficas Scopus (www.scopus.com/), en las categorias Abstract,

Keyword, y Title, y Web of Science (WOS; www.webofknowledge.com/), en la categoria Topic.

También se ha incluido en la bulsqueda bibliografica a los géneros no aceptados, pero
transferidos a alguno de los aceptados actualmente, considerando los articulos seleccionados
dentro de su género actual. No se han aplicado filtros de antigliedad o citacién en los articulos

revisados, realizdndose la busqueda y seleccion en diciembre del afio 2020.

En un primer paso de busqueda de los géneros se obtuvieron 5305 articulos en Scopus y 6971
en WOS. En un segundo paso se eliminaron los articulos duplicados y, considerando que esta
revisién tiene como objetivo identificar a todas las especies prolificas de medusa verdadera, el
habitat y la temperatura donde estas residen y resaltar las diferencias entre las especies
prolificas y las especies no prolificas, se seleccionaron Unicamente aquellos trabajos cuyos
resimenes tratan de escifozoos junto con alguno de los siguientes temas: historia o ciclo de
vida, ecologia, importancia comercial, bloom, actividades humanas, dindmica poblacional o

cambio climatico. Esta segunda seleccién comprendia 368 articulos.

En Ultima instancia se descartaron los trabajos que no concordaban con los objetivos de este
capitulo, incluyendo los listados de especies de un area concreta que no profundizan en la

ecologia o dindmica poblacional de las especies y aquellos discutian Unicamente aplicaciones
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biotecnoldgicas de moléculas extraidas de ejemplares de medusas verdaderas sin tratar
aspectos biolégicos de la especie de donde se extrae la biomolécula. La seleccién definitiva de
trabajos utilizados para la revision en profundidad y los analisis estadisticos comprende un
total de 142 articulos. La busqueda bibliografica, seleccién y descarte de articulos para cada
uno de los géneros y en cada una de las bases de datos se encuentra detallada en profundidad

en la Tabla Suplementaria 9.1.

El analisis de los articulos se ha realizado buscando indicaciones de eventos de agregacion,
enjambre o proliferacién masiva realizados por las especies, los factores promotores de estos
eventos y las pruebas que confirman el papel de dichos factores. Debido a que las
proliferaciones masivas de medusas se han registrado desde hace mas de un siglo, se ha
considerado a las especies que no presentan ningun registro de proliferacién masiva como
especies no prolificas. Sin embargo, no se puede descartar que, debido a cambios
medioambientales, alguna de las especies cambie su clasificacidon en el futuro tras realizar un
evento de bloom. Siguiendo las indicaciones de Hamner & Dawson (2009), también se han
considerado como prolificas a aquellas especies que tienen interés comercial. Una de las
limitaciones de este capitulo es que algunas especies que aqui se recogen como “no prolificas”
podrian serlo al existir, en estos casos, un cierto grado de duda, presente o pasado, con
respecto a las clasificaciones taxonémicas. Un ejemplo de esto es el caso de Rhizostoma luteum
(Quoy & Gaymard, 1827), una especie cuyos ejemplares se han clasificado habitualmente en
como Rhizostoma pulmo (Macri, 1778) cuando las detecciones se han realizado en el mar
Mediterraneo (Kienberger & Prieto, 2018). Con estas consideraciones se ha elaborado una
matriz con la clasificacién taxondmica, el listado de especies prolificas y el porcentaje de estas

dentro de los diferentes niveles taxondmicos.

También se han registrado los factores asociados a las proliferaciones masivas, entendiendo
por estos a aquellos que disparan el incremento demografico de la poblacién. Siguiendo las
indicaciones de Pitt et al. (2018), se han considerado como estudios que ‘prueban’ el papel de
uno de estos factores Unicamente a aquellos que elaboran un modelo, demuestran un papel
significativo de una variable en estudios de laboratorio, o aquellos en los que las medidas in
situ muestran una correlacion significativa entre la proliferacién y una o varias variables. La
informacion recopilada se muestra en un diagrama solar que resume el porcentaje de articulos
que prueba el papel de uno de los factores directores y el porcentaje que nombra, sin realizar
una demostracién, a esos factores como desencadenantes de las proliferaciones masivas. Esta

informacion puede encontrarse de forma desglosada en la Tabla Suplementaria 9.3.
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9.2.2 Rango térmico y habitat de las especies prolificas de escifozoos

Para las especies prolificas, el rango de temperaturas en el que habitan se ha obtenido de los
trabajos originales cuando estos proporcionaban esa informacidn y, cuando esta no se

detallaba, de la pagina web www.seatemperature.org. Los datos recopilados en esta seccion, y

utilizados en los andlisis descritos a continuacion se proporcionan en la Tabla Suplementaria

9.4.

Para un estudio mds detallado del rango térmico de las diferentes etapas del ciclo de vida
(medusa, planula, pdlipo, estrébilo y éfira) se han seleccionado seis especies de escifozoos,
cuatro de ellas con presencia de primavera y/o verano de su fase medusa (Aurelia sp. 1,
Cotylorhiza tuberculata (Macri, 1778), Nemopilema nomurai Kishinouye, 1922 y Rhopilema
esculentum (Kishinouye, 1891)) y dos con presencia perenne de la fase medusa (R. pulmo y
Cassiopea xamachana Bigelow, 1892). El rango térmico de las diferentes etapas para las

especies seleccionadas se ha obtenido de los trabajos originales (Tabla Suplementaria 9.5).

Por ultimo, se ha registrado el habitat en el que se han producido las proliferaciones masivas
basandonos en las indicaciones de los articulos y estos se han clasificado como semiconfinados
cuando existian restricciones para el intercambio de agua (lagunas y lagos costeros, marismas,
bahias semicerradas, ensenadas, fiordos y estuarios), costa no confinada cuando la
proliferacion ocurria cerca de costa, pero en zonas sin impedimentos para la renovacién de las
aguas (archipiélagos, estrechos y playas no confinadas), y alejados de costa (también incluye

las aguas profundas).

9.2.3 Especies prolificas (blooming species) vs especies no prolificas (non-blooming species)

de escifozoos

Para el analisis estadistico se ha construido una matriz de 13 variables: tamafio maximo,
temperatura (mdaxima, minima y modal), salinidad (mdaxima, minima y modal), profundidad
(maxima, minima y modal) y clorofila a (maxima, minima y media); y dos factores: “Orden” (3
niveles, Coronatae, Semaeostomeae y Rhizostomeae) y “Bloom” (2 niveles: Especies Prolificas y

Especies no Prolificas). El tamafio maximo se ha extraido de www.sealifebase.ca. Las

temperaturas, salinidades y profundidades (maximas, minimas y modales) a las que habitan las
diferentes especies se han obtenido de los registros de www.obis.org. Los datos de clorofila a

superficial se han recuperado de www.earthobservatory.nasa.gov para la década 2010-2019 en

las localizaciones donde las diferentes especies han proliferado masivamente (Figura 9.1; Tabla

Suplementaria 9.2). Los maximos, minimos y valores medios de clorofila a de este periodo se
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han calculado para el drea de distribucidn de las especies indicadas en la Tabla Suplementaria
9.2. Los drdenes se han obtenido de la clasificacidn taxonédmica disponible en WORMS vy la
capacidad de proliferar es resultado de la revisién realizada en este capitulo. La matriz se ha
analizado en dos niveles: utilizando los géneros como muestras y utilizando las especies como
muestras. Todos los andlisis estadisticos de este capitulo se han realizado en PRIMER 7 +

PERMANOVA (Anderson et al., 2008).

Géneros como muestras

Se ha elaborado una matriz a nivel de género para analizar las diferencias entre el grupo de
especies prolificas y no prolificas en los tres érdenes de la clase Scyphozoa. Para ello, se han
calculado los valores promedio de las 13 variables analizadas dentro de cada género. Es decir,
la temperatura maxima a la que habita el género Aurelia como el promedio de los méaximos
registrados para cada una de las especies de este género. Existen tres tipos de géneros,
aquellos en los que todas las especies proliferan masivamente (16 géneros), los que no poseen
ninguna especie prolifica (16 géneros) y los que poseen especies de ambos grupos (6 géneros).
En este ultimo caso, el género se divide en dos muestras; por ejemplo, el género Pelagia
Lamouroux, 1821 se subdivide en Pelagia-prolifica y Pelagia-no-prolifica. Por tanto, la matriz

cuenta con 44 muestras (38 géneros, 6 de ellos subdivididos).

Para determinar las diferencias entre el grupo de las especies prolificas y no prolificas, asi como
entre los tres ordenes de la clase Scyphozoa, se ha realizado un andlisis de componentes
principales (PCA, Principal Components Analysis) previa transformacion log(x+1) de la matriz de

géneros.

Posteriormente, se comprobd si las diferencias expuestas por el analisis PCA eran significativas
por medio de andlisis multivariantes permutados de la varianza (PERMANOVA, PERmutational
Multivariate ANalysis Of VAriance) con 9999 permutaciones y la prueba de Montecarlo en una
matriz de distancias euclideas con una transformacion log(x+1). Para ello se realizé, en primer
lugar, un PERMANOVA con el disefio “Orden x Bloom” para comprobar la existencia de
diferencias significativas entre los diferentes niveles de los factores “Orden”, “Bloom” y el cruce
de ambos factores. Para comprobar si existen diferencias significativas entre las especies
prolificas y no prolificas dentro de un orden concreto, se ha realizado el andlisis por pares para
el factor “Bloom” en el PERMANOVA anterior. La contribucién, en porcentaje, de cada variable
a las diferencias entre las especies prolificas y no prolificas de cada orden se ha obtenido por

medio de un andlisis de porcentaje de disimilitud (SIMPER).

-
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Especies como muestras

Se ha elaborado una segunda matriz, a nivel de especie, para el andlisis de las diferencias entre
las especies prolificas y no prolificas en los tres érdenes de la clase Scyphozoa. Al usar las
especies como muestras (78 especies), las variables empleadas se restringen al tamafio

maximo y a las temperaturas maxima, minima y modal a la que residen estas especies.

La existencia de diferencias significativas se comprobd por medio de andlisis tipo PERMANOVA
con 9999 permutaciones y la prueba de Montecarlo en una matriz de distancias euclideas con
una transformacion de raiz cuadrada. En primer lugar, se realiz6 un PERMANOVA, con el disefio
“Orden x Bloom” para comprobar la existencia de diferencias significativas entre los diferentes
niveles de los factores “Orden”, “Bloom” y el cruce de ambos factores. Para comprobar si
existen diferencias significativas entre las especies prolificas y no prolificas dentro de un orden
concreto, se ha realizado el analisis por pares para el factor “Bloom” en el PERMANOVA
anterior. La contribucidn, en porcentaje, de cada variable a las diferencias entre las especies

prolificas y no prolificas de cada orden se ha obtenido por medio de un andlisis de porcentaje

de disimilitud (SIMPER).

0 2500 5000 km
.

Figura 9.1. Localizacion de las proliferaciones masivas de la clase Scyphozoa (destacadas en rojo)
registradas durante el proceso de revisidn y utilizadas para el cilculo de la concentracién de clorofila a
maxima, media y minima durante la década 2010-2019. Las coordenadas especificas utilizadas para cada
localizacion y especie se proporcionan en la Tabla Suplementaria 9.2.
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9.3 Resultados

9.3.1 Especies prolificas de medusas verdaderas y factores directores de los blooms

Este capitulo proporciona un listado actualizado de las blooming-species, especies prolificas, de
la clase Scyphozoa (Tabla 9.1). Este constituye, ademas, el primer listado publicado a nivel de
especie de los escifozoos capaces de proliferar masivamente y supone un incremento del
porcentaje de especies de la clase Scyphozoa capaces de realizar blooms desde alrededor del
14 % estimado en la ultima revision del grupo taxonédmico (Hamner & Dawson, 2009) hasta un
24.66 % de la clase en la presente tesis. También se proporciona la primera tabla que conecta a
cada especie prolifica con los factores desencadenantes de blooms con los que se ha
relacionado y las evidencias proporcionadas para esa conexion cuando estas existen (Tabla

Suplementaria 9.3).

De los 142 articulos revisados para este capitulo, 108 hacian referencia a especies prolificas y
34 a especies no prolificas. En aquellos que hacian referencia a las primeras se recogen ocho
factores que actuan como directores de los afloramientos masivos (Figura 9.2; Tabla

Suplementaria 9.3):

- Temperatura (nombrada en el 49.07 % de los articulos, con evidencias explicitas en el
19.44 %). Se incluyen en este apartado los trabajos que realizan experimentos en
laboratorio, modelados de anomalias térmicas, analisis de regresiones de temperatura
superficial y aquellos que citan este factor como desencadenante sin analizar su efecto.

- Disponibilidad de alimento y sobrepesca (nombrados en el 21.30 % de los articulos,
proporcionandose evidencias en el 2.78 % de los mismos). El estudio de estos aspectos
incluye regresiones entre abundancia de peces y medusas verdaderas, entre
zooplancton y medusas verdaderas, experimentos de laboratorio y citas de este factor
en otros trabajos. Estos dos factores se han considerado en conjunto dado que los
peces planctivoros y las medusas verdaderas compiten por el alimento, pudiendo
establecerse relaciones complejas e indirectas entre ellos en relacion a la
disponibilidad de alimento.

- Eutrofizacion y descarga de nutrientes (nombrados en el 13.89 % de los articulos, con
evidencias proporcionadas en el 2.78 % de los casos). Se consideran en este punto las
correlaciones y regresiones observadas entre las zonas de upwelling, las entradas de
nutrientes, la clorofila a y las medusas verdaderas, asi como las citas de este factor en

otros trabajos.
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- Habitat (11.11 % y 1.85 %). Se ha considerado que este factor se trata en aquellos
trabajos que relacionan la morfologia costera, la profundidad, la ratio de renovacion

del agua vy, en general, las caracteristicas de las masas de agua que albergan los blooms

con la abundancia de medusas verdaderas.

- Traslocacidn de especies (9.26 % y 3.70 %). Incluye aquellos trabajos que aluden a la
expansion geografica de una especie, las inferencias acerca del trayecto realizado para

colonizar nuevos emplazamientos y las referencias a otros trabajos que indiquen este

factor como desencadenante de proliferaciones masivas.

- Construccion de estructuras sumergidas (7.41 % y 0 %). Se consideran en este punto
los trabajos que proporcionan imagenes de los pdlipos en estructuras submarinas,

considerando esta la causa de las proliferaciones masivas, y aquellos que realizan

inferencias sobre este factor.

- Salinidad (6.48 % y 3.70 %). Incluye experimentos de laboratorio y correlaciones entre

la distribucién de medusas verdaderas y la salinidad.

- Meteorologia e indices atmosféricos (6.48 % y 0 %). Incluye los articulos que han

buscado correlaciones o regresiones entre la abundancia o distribucién de medusas

verdaderas y los dias lluviosos o regimenes atmosféricos.

Temperatura

Salinidad 2%~
[ o~ L

Y WO\ \
f*ffa’ilf*'{' HHR‘“\\\~
."ll,.-' | ,f ..-j!u__,r"‘d k"““ﬂ- ™y '\ \ '\-.
f;/;f;,r,,, SRR
oot /11 //]/] R\ \\\ N\ N\
Eutrofizacion/ / / / [/ / / ' \ AR ER _ . _
: COCO0( ¢ ) ) YY) ) )}Cunhlrucclun costera
Nutrientes % % % % % 4N NNy
ARRRRRY =
Voo Vi A IX
\ A\ \e=_—/ /1))
b \x\ \ \:HHHV ’//ij’ / ,-’f/ /
\ Y W \._HHHH :f*ff-*’i.f"f.f ,
Disponibilidad de \‘\‘\HKH ~— A/

alimento / Sobrepesca

Hiébitat

O Nombrade B Probado

Figura 9.2 Porcentaje de trabajos que nombran (verde) o nombran y prueban (azul) la relacién entre un

determinado factor y el desencadenamiento de proliferaciones masivas de escifozoos.
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Se han detectado proliferaciones masivas en el 24.66 % de las especies pertenecientes a la
clase Scyphozoa. Esta clase se encuentra dividida en tres érdenes: Coronatae, Semaeostomeae
y Rhizostomeae, cuyas especies son capaces de realizar afloramientos masivos en un 6.78 %,
28.94 % y 31.82 % de los casos respectivamente (Tabla 9.1). Desde la ultima revision (Hamner
& Dawson, 2009), se han incorporado a la lista de géneros con especies prolificas los
siguientes: Linuche Eschscholtz, 1829, Nausithoe Kolliker, 1853, Cyanea Péron & Lesueur, 1810,
Mawia Avian, Ramsak, Tirelli, D'Ambra & Malej, 2016, Discomedusa Claus, 1877, Cassiopea
Péron & Lesueur, 1810, Cotylorhiza Agassiz, 1862, Mastigias Agassiz, 1862 y Lychnorhiza
Haeckel, 1880 (Tabla 9.1, Tabla Suplementaria 9.4).

Linuche ungiculata (Swartz, 1778) y Linuche aquila (Haeckel, 1880) habian sido consideradas
anteriormente como formadoras de agregaciones o proliferaciones aparentes propiciadas por
las corrientes (Larson, 1992; Hamner & Dawson, 2009), pero Segura-Puertas et al. (2008)
confirman su aparicién estacional dirigida por la temperatura y, por tanto, su capacidad de
formar proliferaciones verdaderas. Una proliferacion masiva de Nausithoe punctata Kolliker,
1853 fue registrada en las aguas de Taiwan con posterioridad a un tifédn y, si bien puede
argumentarse que esta conformaria una proliferacion aparente, su aparicién constituye un
evento Unico de presencia masiva con posterioridad al estudio del efecto de numerosos
tifones, por lo que en este capitulo se considera factible la ocurrencia de una proliferacion
verdadera (Tseng et al., 2015). La capacidad de realizar blooms de Cyanea nozakii ha sido
probada en el laboratorio (Feng et al., 2015a), mientras que el potencial para realizarlos por
parte de Cyanea capillata (Linnaeus, 1758) y Cyanea lamarckii Péron & Lesueur, 1810 quedd
registrado en una serie temporal de 50 afios de capturas diarias por redes (van Walraven et al.,
2015). Mawia benovici (Piraino, Aglieri, Scorrano & Boero, 2014) es una especie descrita a raiz
de una proliferacién masiva de la misma en el Adridtico norte en el afio 2013 (Piraino et al.,
2014; Avian et al., 2016). En abril de 2014 se registré en el Adriatico sur la primera proliferacion
masiva conocida de Discomedusa lobata Calus, 1877 (Violic et al., 2019). En las medusas
invertidas, Cassiopea spp., se han registrado apariciones masivas con posterioridad a la
traslocacién de sus pdlipos fijados sobre rocas a nuevos habitats (Bolton & Graham, 2006),
confirmandose posteriormente su capacidad para realizar blooms después de detectar estos
eventos por parte de Cassiopea andromeda (Forskal, 1775) en Malta durante enero de 2018
(Deidun et al., 2018). Pérez-Ruzafa et al. (2002) y Fernandez-Alias et al. (2020) han registrado
proliferaciones masivas de Cotylorhiza tuberculata en una laguna costera mediterranea.
Finalmente, Mastigias spp. es el género con mayor ambigiiedad en cuanto a su consideracién

como prolifero dado que el reclutamiento de éfiras y su transicion a la fase medusa ocurre de
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forma ininterrumpida, pero se ha optado por su consideracién como un género prolifico tras la

reaparicién de forma explosiva de una poblacidon desaparecida en el lago Palau (Dawson et al.,

2001; Martin et al., 2006).
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Tabla 9.1 Clasificacién taxondmica de los escifozoos. NUmero de especies, numero de especies prolificas, listado de especies prolificas y porcentaje de estas dentro de cada
género, familia, orden y en la clase Scyphozoa. Referencias (ver pie de tabla).

Orden Familia Género Numero Especies Porcentaje de Especies prolificas (nombre) Referencia(s)
de prolificas especies
especies (nimero) prolificas en
total cada taxén
Clase 223 55 24.66 %
Scyphozoa
Subclase
Coronamedusae Coronatae 59 4 6.78 %
Atollidae Atolla 10 0 0% 1-3
Atorellidae Atorella 6 0 0% 4
Linuchidae 4 2 50 %
Linantha 1 0 0% Sin
referencias
Linuche 3 2 66.67 % Linuche unguiculata (Swartz, 1788) 5-8
Linuche aquila (Haeckel, 1880)
Nausithoidae 29 1 3.45%
Nausithoe 22 1 4.55% Nausithoe punctata Kolliker, 1853 9,10
Palephyra 3 0 0% Sin
referencias
Thecoscyphus 1 0 0% 11
Paraphyllinidae Paraphyllina 3 0 0% 9
Paraphyllinidae 7 1 14.29%
Nauphanthopsis 1 0 0% Sin
referencias
Pericolpa 3 0 0% Sin
referencias
Periphylla 1 1 100 % Periphylla periphylla (Péron & Lesueur, 9, 12-16
1810)
Peryphyllosis 2 0 0% 9
Discomedusae 164 50 30.49 %
Semaeostomeae 76 22 28.94 %
Cyaneidae 21 3 14.29 %
Cyanea 17 3 17.65% Cyanea nozakii Kishinouye, 1891 17-20

Cyanea capillata (Linnaeus, 1758)

Cyanea lamarckii Perén & Lesueur, 1810
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Tabla 9.1 (Continuacién)

Orden Familia Género Numero Especies Porcentaje de Especies prolificas (nombre) Referencia(s)
de prolificas especies
especies (numero) prolificas en
total cada taxén
Desmonema 4 0 0% 3
Drymonematidae Drymonema 4 1 25% Drymonema dalmatinum Haeckel, 1880 21,22
Pelagiidae 25 8 32%
Chrysaora 17 6 35.29% Chrysaora chesapeakei (Papenfuss, 1936) 3,23-35
Chrysaora fuscescens Brandt, 1835
Chrysaora quinquecirrha (Desor, 1848)
Chrysaora hysoscella (Linnaeus, 1767)
Chrysaora melanaster Brandt, 1835
Chrysaora ploclamia (Lesson, 1830)
Mawia 1 1 100 % Mawia benovici (Piraino et al., 2014) 36, 37
Pelagia 5 1 20% Pelagia noctiluca (Forsskal, 1775) 38-44
Sanderia 2 0 0% Sin
referencias
Phacellophoridae Phacellophora 1 0 0% 45, 46
Ulmaridae 25 10 40 %
Aurelia* 9 7-9 100 % Aurelia aurita L. (sensu stricto) (Linnaeus, 47-64
1758)
Aurelia coerulea von Lendenfeld, 1884
Aurelia solida Browne, 1905
Aurelia sp. 1
Aurelia sp. 8
Aurelia sp. 9
Aurelia sp. new
Deepstaria 2 0 0% 65
Aurosa 1 0 0% Sin
referencias
Diplulmaris 2 0 0% 66
Discomedusa 2 1 50 % Discomedusa lobata Claus, 1877 35,67
Floresca 1 0 0% Sin
referencias
Parumbrosa 1 0 0% 68
Poralia 1 0 0% 69
Stellamedusa 1 0 0% 70,71
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Tabla 9.1 (Continuacién)

Orden Familia Género Numero Especies Porcentaje Especies prolificas (nombre) Referencia(s)
de prolificas especies
especies (numero) prolificas
total cada taxén
Sthenonia 1 0 0% Sin
referencias
Stygiomedusa 1 0 0% 72,73
Tiburonia 1 0 0% 4,74
Ulmaris 2 0 0% Sin
referencias
Rhizostomeae 88 29 32.95%
Cassiopeidae Cassiopea** 9 2 22.22% Cassiopea andromeda (Forskal, 1775) 75-80
Cassiopea xamachana Bigelow, 1892
Catostylidae 25 8 32%
Acromitoides 2 0 0% 81
Acromitus 5 1 20% Acromitus hardenbergi Stiasny, 1934 82-84
Catostylus 10 3 30% Catostylus mosaicus (Quoy & Gaimard, 85-89
1824)
Catostylus perezi Ranson, 1945
Catostylus tagi (Haeckel, 1869)
Crambione 3 1 33.33% Crambione mastigophora 87,90, 91
Maas, 1903
Crambionella 4 4 100 % Cambrionella orsini (Vanhoffen, 1888) 87, 92-96
Cambrionella annandalei Rao, 1931
Cambrionella stuhlmanni (Chun, 1896)
Cambrionella helmbiru Nishikawa et al.,
2015
Leptobrachia 1 0 0% Sin
referencias
Cepheidae 14 2 14.29 %
Cephea 4 1 25% Cephea cephea (Forskal, 1775) 97
Cotylorhiza 4 1 25% Cotylorhiza tuberculata (Macri, 1778) 98-104
Marivagia 1 0 0% 105, 106
Netrostoma 4 0 0% 107
Polyrhiza 1 0 0% Sin
referencias
Lobonematidae 4 3 75 %

|g



Alfredo Fernandez Alias

Capitulo 9: Proliferaciones de los escifozoos

Tabla 9.1 (Continuacién)

Orden Familia Género Numero Especies Porcentaje de Especies prolificas (nombre) Referencia(s)
de prolificas especies
especies (numero) prolificas en
total cada taxén
Lobonema 1 1 100 % Lobonema smithii Mayer, 1910 87,91, 108
Lobonemoides 3 2 66.67 % Lobonemoides gracilis Light, 1914 87,91, 109
Lobomenoides robustus Stiasny, 1920
Lychnorhizidae 6 2 33.33%
Anomalorhiza 1 0 0% 110, 111
Lychnorhiza 3 2 66.67 % Lychnorhiza lucerna Haeckel, 1880 3,112-114
Lychnorhiza malayensis Stiasny, 1920
Pseudorhiza 2 0 0% 115
Mastigiidae 13 4 30.76 %
Mastigias*** 8 1-3 37.5% Mastigias papua (Lesson, 1830) 116-120
Mastigietta 1 0 0% Sin
referencias
Phyllorhiza 3 1 33.33% Phyllorhiza punctata von Lendenfeld, 1884 121,122
Versuriga 1 0 0% 123
Rhizostomatidae 12 6 50 %
Eupilema 2 0 0% Sin
referencias
Nemopilema 1 1 100 % Nemopilema nomurai Kishinouye, 1922 17, 18, 124-
128
Rhizostoma 3 2 66.66 % Rhizostoma octopus (Gmelin, 1791) 99, 101, 104,
Rhizostoma pulmo (Macri, 1778) 129-133
Rhopilema 6 3 50 % Rhopilema esculentum Kishinouye, 1891 83, 124, 134-
Rhopilema hispidum (Vanhoffen, 1888) 138
Rhopilema nomadica Galil et al., 1990
Stomolophidae Stomolophus 2 1 50 % Stomolophus meleagris Agassiz, 1860 139-141
Thysanostomatidae  Thysanostoma 3 0 0% 142

Referencias: 1- Russell, 1959; 2- Osborn et al., 2007; 3- Schiariti et al., 2018; 4- Gasca & Loman-Ramos, 2014; 5- Kremer et al., 1990; 6- Larson, 1992; 7- Segura-Puertas et al., 2008; 8- Guevara
et al., 2017; 9- Herring & Widder, 2004; 10- Tseng et al., 2015; 11- Sotje & Jarms, 2009; 12- Fossa, 1992; 13- Riemann et al., 2006; 14- Sgrnes et al., 2007; 15- Ugland et al., 2014; 16- Bamstedt,
2020; 17- Dong et al., 2010; 18- Feng et al., 2015a; 19- Vanwalraven et al., 2015; 20- Crawford, 2016; 21- Larson, 1987; 22- Williams et al., 2001; 23- Martin et al., 1997; 24- Masilanomi et al.,
2000; 25- Sparks et al., 2001; 26- Brodeur et al.,2002; 27- Lynam et al., 2006; 28- Decker et al., 2007; 29- Suchman et al., 2012; 30- Marques et al., 2014; 31- Quifiones et al.,2015; 32- Ruzicka
et al., 2016; 33- Quifiones et al., 2018; 34- Stone et al., 2019; 35- Violi¢ et al., 2019; 36- Piraino et al., 2014; 37- Avian et al., 2016; 38- Zavodnik, 1987; 39- Goy et al., 1989; 40- Daly Yahia et al.,
2010; 41- Rosa et al., 2013; 42- Canepa et al., 2014; 43- Milisenda et al., 2018; 44- Bellido et al., 2020; 45- I'inskii & Zavolokin, 2011; 46- Radchenko, 2013; 47- Moller, 1980; 48- Hernroth &
Grondahl, 1983; 49- Schneider & Behrends, 1994; 50- Omori et al., 1995; 51- Lucas, 1996; 52- Miyake et al., 1997; 53- Toyokawa et al., 2000; 54- Di Camillo et al., 2010; 55- Malej et al., 2012;
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56- Wang & Li, 2015; 57- Wang & Sun, 2015; 58- Wang et al., 2015; 59- Dong et al., 2018; 60- Chi et al., 2019; 61- Frolova & Miglietta, 2020; 62- Gueroun et al, 2020; 63- Goldstein & Steiner,
2020; 64- Marques et al., 2020; 65- Gruber et al., 2018; 66- Pagés, 2000; 67- Isinibilir et al., 2015; 68- Miyake et al., 2005; 69- Doya et al., 2017; 70- Raskoff & Matsumoto, 2004; 71- Corrales-
Ugalde & Morales-Ramirez, 2017; 72- Drazen & Robison, 2004; 73- Benfield & Graham, 2010; 74- Matsumoto et al., 2003; 75- Fitt & Costley, 1998; 76- Arai, 2001; 77- Holland et al., 2004; 78-
Bolton & Graham, 2006; 79- Stoner et al., 2011; 80- Deidun et al., 2018; 82- Boco & Metillo, 2018; 82- Hamner & Dawson, 2009; 83- Khong et al., 2016; 84- Syazwan et al., 2020a; 85- Pitt &
Kingsford, 2000; 86- Pitt & Kingsford, 2003; 87 -Omori & Nanako, 2001; 88- Waryani et al., 2015; 89- Rodrigues et al., 2020; 90- Keesing et al., 2016; 91- Purcell et al., 2013; 92- Nishikawa et
al., 2015; 93- Behera et al., 2020; 94- Billet et al., 2006; 95- Daryanabard & Dawson, 2008; 96- Perissinotto et al., 2013; 97- Cruz-Rivera & El-Regal, 2016; 98- Kikinger, 1992; 99- Pérez-Ruzafa et
al., 2002; 100- Prieto et al., 2010; 101- Purcell et al., 2012; 102- Ruiz et al., 2012; 103- Galil et al., 2017; 104- Fernandez-Alias et al., 2020; 105- Galil et al., 2013; 106- Mamish et al., 2016; 107-
Gul et al., 2015; 108- Bujang & Hassan, 2017; 109- Rizman-Idid et al., 2016; 110- Cooke, 1984; 111- Chuan et al., 2020; 112- Schiariti et al., 2008; 113- Nagata et al., 2009; 114- Syazwan et al.,
2020b; 115- Browne et al., 2020; 116- Hamner & Hauri, 1981; 117- Dawson et al., 2001; 118- Martin et al., 2006; 119- Swift et al., 2016; 120- De Souza & Dawson, 2018; 121- Graham et al.,
2003; 122- Johnson et al., 2005; 123- Sun et al., 2018; 124- Kawahara et al., 2006; 125- Feng et al., 2015b, 126- Feng et al., 2018; 127- Feng et al., 2020; 128- Kitajima et al., 2020; 129- Prieto
et al., 2013; 130- Kienberger & Prieto, 2018; 131- Kienberger et al., 2018; 132- Holst et al., 2007; 133- Lilley et al., 2009; 134- Dong et al., 2009; 135- Takao & Uye, 2018; 136- Fu et al., 2019b;
137- Sakinan, 2011; 138- Edelist et al., 2020; 139- Girdn-Nava et al., 2015; 140- Lopez-Martinez et al., 2020; 141- Banha et al., 2020; 142- Zakai & Galil, 2001

* La mayoria de la literatura sobre Aurelia spp. ha sido escrita con anterioridad a la resolucién de la genética del género (Scorrano et al., 2017) y, en consecuencia, la mayoria de la informacion
hace referencia a Aurelia aurita, pero, atendiendo a la revision de Lucas (2001), parece improbable pensar que alguna de las especies actualmente reconocidas en el género no sea capaz de
proliferar masivamente.

** Se han registrado, para las medusas invertidas, Cassiopea spp., acumulaciones e incrementos de su abundancia en los puertos con posterioridad a sus dragados y esto podria ser
interpretado como proliferacidén aparente. A partir de la bibliografia existente, se puede deducir que al menos dos de las medusas del género son capaces de proliferar masivamente.

*** E| caso de Mastigias spp. es particular debido a su reclutamiento continuo. Sin embargo, la capacidad de realizar blooms por parte de las especies de este género no puede descartarse
dado que se han producido recuperaciones muy rapidas de sus poblaciones frente a fluctuaciones térmicas (Martin et al., 2006). Se ha estimado que de 1 a 3 especies del género son capaces
de realizar proliferaciones masivas dado que la genética de la especie no esta resuelta en el momento de la escritura del capitulo.
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9.3.2 Nicho térmico y habitat de las especies prolificas de escifozoos

Dependiendo de la especie, la fase medusa de las especies de medusas verdaderas capaces de
realizar proliferaciones masivas aparecen en la columna de agua entre los 0 y los 35 °C. Del
listado de especies prolificas recogido en la Tabla 9.1, 2 son habitantes de mares frios (0 a 10
°C), Chrysaora melanaster Brandt, 1835 desarrolla la fase medusa en el limite frio-templado, 14
especies son habitantes de mares templados (10.01 a 25 °C), 11 son subtropicales, 19 son
tropicales (25.01 a 35 °C) y 6 de ellas poseen una tolerancia térmica en su fase medusa desde

los mares frios hasta los tropicales (Figura 9.3, Tabla Suplemetaria 9.4).

Nicho térmico de las especies prolificas

Linuche unguiculata e Linuche unguiculata
Linuche aquila Linuche aquila
Nausithoe punctata Nausithoe punctata
Periphylla periphylla — Periphylla periphylla
Cyanea nozakii Cyanea nozakii
Cyanea capillata s Cyanea capillata
Cyanea lamarckii / capillata —=== Cyanea lamarckii / capillata
Drymonema dalmatinum —— Drymonema dalmatinum
Chrysaora i Chrysaora chesapeakei
Chrysaora fuscescens = Chrysaora fuscescens
Chrysaora quinquecirrha == Chrysaora quinquecirrha
Chrysaora hysoscella Chrysaora hysoscella
Chrysaora melanaster Chrysaora melanaster
Chrysaora ploclamia Chrysaora ploclamia
Mawia benovici Mawia benovici
Pelagia noctiluca Pelagia noctiluca
Aurelia aurita (sensu stricto) Aurelia aurita (sensu stricto)
Aurelia coerulea Aurelia coerulea
Aurelia solida Aurelia solida
Aurelia sp. 1 aEe—— Aurelia sp. 1
Aurelia sp. 8 Aurelia sp. 8
Aurelia sp. 9 urelia sp. 9
Aurelia sp. new Aurelia sp. new
Discomedusa lobata Discomedusa lobata
Cassiopea xamachana Cassiopea xamachana
Cassiopea andromeda Cassiopea andromeda
Acromitus hardenbergi sa———— Acromitus hardenbergi
Catostylus mosaicus Catostylus mosaicus
Catostylus perezi Catostylus perezi
Catostylus tagi e ——— Catostylus tagi
Crambione mastigophora PSRN Crambione mastigophora
Crambionella orsisi com— Crambionella orsisi
Crambionella annandalei T Crambionella annandalei
Cambrionella stuhlmanni Cambrionella stuhlmanni
Cambrionella helmbiru —_— Cambrionella helmbiru
Cephea cephea Cephea cephea
Cotylorhiza tuberculata Cotylorhiza tuberculata
Lobonema smithii Lobonema smithii
Lobonemoides gracilis. Lobonemoides gracilis
Lobomenoides robustus L ides robustus
Lychnorhiza lucerna Lychnorhiza lucerna
Lychnorhiza malayensis. ) Lychnorhiza malayensis
Mastigias spp. =1 Mastigias spp.
Phyllorhiza punctata Phyllorhiza punctata
Nemopilema nomurai Nemopilema nomurai
Rhizostoma octopus Rhizostoma octopus
Rhizostoma pulmo Rhizostoma pulmo
Rhopilema esculentum Rhopilema esculentum
Rhopilema hispidum - Rhopilema hispidum
Rhopilema nomadica Rhopilema nomadica
Stomolophus meleagris Stomolophus meleagris

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35

Temperatura (°C)

Figura 9.3. Nicho térmico (Grados Celsius) en el que se desarrolla la fase medusa de cada una de las
especies prolificas de escizofoos. Los colores del fondo indican el marco térmico que se ha considerado
como mares frios (azul claro), templados (verde claro) y tropicales (rojo claro). Los nichos térmicos de
Aurelia sp. 9 y Aurelia sp. new se corresponden con los de su fase pdlipo debido a que no se ha podido
recopilar informacion sobre el nicho térmico de su fase medusa.
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En la revisidn en profundidad de los ciclos de vida de seis de las especies se han observado tres
estrategias diferentes en relacidn con la temperatura y la aparicién de las diferentes etapas del
ciclo metagénico (Figura 9.4, Tabla Suplementaria 9.5). En la primera estrategia, los pdlipos
tienen una mayor tolerancia térmica que la fase pelagica, pero presentan una estrecha ventana
térmica para realizar la estrobilacién (Figura 9.4a, c, d, f). A modo de ejemplo, el scyphistoma
de Aurelia sp. 1 puede sobrevivir entre los 5 y los 25 °C, la planula solo se ha registrado entre
los 23 y los 24 °C y la fase medusa entre los 20 y los 25 °C. Esta misma estrategia, con
diferencias en cuanto al nicho térmico, es llevada a cabo por C. tuberculata (pdlipo entre 14 y
28 °C, éfira y estrébilo entre 20 y 28 °C, pldnula entre 23 y 24 °C y fase medusa entre los 17 y
los 30 °C), N. nomurai (pdlipo entre 0y 27.5 °C, éfira de 10 a 18 °C, estrobilo de 6.4 a 18 °Cy
fase medusa entre los 10 y los 25 °C), y R. esculentum (pdlipo entre los 10 y los 30 °C, éfira
entre los 16 y los 28 °C, estrobilo de 18 a 20 °C y fase medusa de los 18 a los 28 °C). En la
segunda estrategia, adoptada por C. xamachana, la fase medusa (13 a 33 °C) es la presente
durante la temporada invernal, mientras que los pdlipos, la estrobilacién y las éfiras se
detectan Unicamente en verano (20 a 33 °C) (Figura 9.4b). En la Ultima estrategia, utilizada por
R. pulmo, la plasticidad de las diferentes etapas permite la coexistencia de la fase pdlipo y
medusa durante todo el afio (Figura 9.4e; pélipo y estrébilo de 14 a 28 °C, éfirade 17a 28 °Cy
medusa de 13 a 29.4 °C).
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Figura 9.4. Nicho Térmico (Grados Celsius) para las diferentes etapas del ciclo de vida de seis especies de
escifozoos. a) Aurelia sp. 1. b) Cassiopea xamachana. c) Cotylorhiza tuberculata. d) Nemopilema
nomurai. ) Rhizostoma pulmo. f) Rhopilema esculentum. Las flechas negras indican el nicho térmico de
cada una de las etapas situadas sobre ellas. Dos etapas aparecen sobre una misma flecha cuando
comparten el nicho térmico.
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En los articulos que aluden a una proliferacién masiva de medusas verdaderas, una pesqueria
de escifozoos o la recoleccion de ejemplares de especies prolificas (93 en total), se han
encontrado 110 alusiones a zonas costeras (76 areas semiconfinadas y 34 areas costeras no
confinadas) frente a 6 articulos que hacen alusion a ecosistemas alejados de costa (1 en aguas

profundas y 5 alejadas de costa) (Figura 9.5).

Las areas semiconfinadas incluyen bahias semiconfinadas (registradas en 30 articulos), lagunas
costeras (11), lagos marinos (7), fiordos (7), puertos (4), estuarios (12), ensenadas (4) y
marismas (1). Las dreas costeras no confinadas incluyen bahias abiertas (21), islas o
archipiélagos (6) y estrechos (7). Dentro de las aguas alejadas de costa se ha incluido también
una alusién a un depdsito masivo de ejemplares muertos de escifozoos en aguas profundas

marinas (Figura 9.5).

ALEJADO DE COSTA HABITAT DONDE SE REGISTRA LA
e PROLIFERACION

Aguas a
profundas; | %
| 1

| Atejado de costa; 6|

SEMICONFINADO

Ensenada; 4 Laguna |

costera; 11

Alejado de
costa; 5

Costa no

< Lago Marino;
confinada; 34 -

COSTA NO CONFINADA semicontinad; 76 S

semiconfinada; 30

Archipiélago
Jisla; 6

| Costa no
confinada;
21

| Estrecho; 7

Figura 9.5. NUmero de articulos que aluden a un hdbitat que alberga una proliferacion masiva de
escifozoos, una pesqueria de medusas verdaderas o la recoleccion de especies prolificas.
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9.3.3 Especies prolificas (blooming species) vs especies no prolificas (non-blooming species)

de escifozoos

A nivel de género, el analisis PERMANOVA indica diferencias significativas para los factores
“Orden” (p=0.0011) y “Bloom” (p=0.0004), pero no para el cruce “Bloom x Orden” (p=0.4351)
(Tabla 9.2). Cuando se utilizan las especies como muestras, Unicamente el factor “Orden”

presenta diferencias significativas (p=0.0007) (Tabla 9.2).

La ordenacién PCA en dos ejes explica el 80 % de la varianza. El primer eje es explicativo del
56.1 % de la variacion por si mismo y esta dirigido por el tamafio maximo de las especies de
escifozoos y la profundidad a la que habitan (maxima, minima y modal) actuando en
direcciones opuestas. El segundo eje explica el 23.9 % de la variacidn y se rige por las
temperaturas minima y modal, asi como por las profundidades mdaximas y minimas en las que

habitan las diferentes especies (Figura 9.6).

Tabla 9.2. PERMANOVA de la clase Scyphozoa a nivel de género y especie. Se han incluido en el analisis
las especies y géneros para los que se ha podido recuperar, en las bases de datos consultadas, la
informacion sobre su tamafio maximo, temperaturas, profundidades y salinidades maximas, minimas y
modales de deteccidon de las diferentes especies y concentraciones maximas, minimas y medias de
clorofila a en la localizacién tipo. El analisis incluye un total de 38/60 géneros y 78/223 especies de
escifozoos.

Géneros como muestras

Factor df SS MS Pseudo-F P (perm) Perms P (MC)
Unicas

Orden 2 145.93 72.966 4.5256 0.0007 9939 0.0011

Bloom 1 140.03 140.03 8.6852 0.0004 9944 0.0004

Orden x Bloom 2 30.922 15.461 0.9590 0.4601 9945 0.4351

Especies como muestras

Factor df SS MS Pseudo-F P (perm) Perms P (MC)
Unicas

Orden 2 3159.2 1576.6 5.2536 0.0016 9937 0.0007

Bloom 1 634.38 634.38 2.1099 0.1122 9956 0.1085

Orden x Bloom 2 331.36 165.68 0.55104 0.7249 9942 0.7318
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Figura 9.6. Analisis de Componentes Principales (Principal Component Analysis, PCA) para los géneros de
la clase Scyphozoa cuya informacion (temperaturas, salinidades y profundidades maximas, minimas y
modales de deteccidn de la especie, y concentraciones de clorofila a maximas, minimas y promedio en
la localizacion tipo de cada especie) (Tabla Suplementaria 9.2; 38/60 géneros). Los iconos sin relleno
indican géneros cuyas especies no son prolificas y los coloreados géneros cuyas especies son prolificas.
Aquellos géneros con especies en ambas categorias cuya informacion estaba disponible se han dividido
en subgéneros prolificos y no prolificos; ejemplos de ello son Pelagia y Chrysaora.

Los PERMANOVAs pairwise realizados para cada orden muestran diferencias significativas entre
los géneros prolificos y los no prolificos en el orden Semaeostomeae (p = 0.0176) y en el orden

Coronatae (p = 0.0177) (

por la profundidad y la temperatura a la que desarrollan las fases medusa de las diferentes
especies (80.4 % y 11.37 %, respectivamente, en el caso del orden Semaeostomeae, y 80.71 %
y 12.38 % en el orden Coronatae). En el caso del orden Rhizostomeae, a pesar de no revelar el
analisis PERMANOVA diferencias significativas entre géneros prolificos y no prolificos, el analisis
SIMPER indica que los géneros prolificos residen en aguas mas someras que los no prolificos,

manteniendo la coherencia con lo observado en los otros rdenes.
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Por el contrario, en los andlisis a nivel de especie Unicamente se obtienen diferencias
significativas dentro del orden Rhizostomeae debido a la mayor talla de las especies prolificas
(91.29 %). En los érdenes Coronatae y Semaeostomeae, pese a la ausencia de diferencias
significativas, el anadlisis SIMPER indica un mayor tamafio de las especies prolificas en ambos
ordenes.

Tabla 9.3. PERMANOVA pairwise y analisis SIMPER realizado para cada orden de la clase Scyphozoa y el
factor “Bloom” (Especies prolificas vs Especies no prolificas). Se han incluido en el andlisis las especies y
géneros para los que se ha podido recuperar, en las bases de datos consultadas, la informacidon sobre su
tamafio maximo, maximas, minimas y modas de deteccidn de las diferentes especies y concentraciones

maximas, minimas y medias de clorofila a en la localizacidn tipo. El anélisis incluye un total de 38/60
géneros y 78/223 especies de escifozoos.

Géneros como muestras

Orden P (perm) Permutaciones unicas P (MC)
Rhizostomeae 0.1266 7669 0.1323
Semaeostomeae 0.0160 9056 0.0176
Coronatae 0.0302 35 0.0177
Especies prolificas Especies no prolificas
Variable Media Media Contribucién
Rhizostomeae
Min profundidad (m) 27.1 171 45.21%
Moda profundidad (m) 40.4 214 24.12%
Max profundidad (m) 112 258 20.70%
Semaeostomeae
Min profundidad (m) 0 789 43.19%
Moda profundidad (m) 260 667 23.28%
Max profundidad (m) 775 1600 13.93%
Min temperatura (°C) 104 12.7 6.85%
Moda temperatura (°C) 17.4 17.5 4.52%
Coronatae
Min profundidad (m) 0 328 59.40%
Moda profundidad (m) 685 1190 16.92%
Min temperatura (°C) 12.8 8.46 6.45%
Moda temperatura (°C) 18.1 15.4 5.93%
Max profundidad (m) 3670 2270 4.39%
Especies como muestras
Orden P (perm) Permutaciones Unicas P (MC)
Rhizostomeae 0.0004 9941 0.0030
Semaeostomeae 0.7676 9903 0.5655
Coronatae 0.5691 1901 0.5450
Especies prolificas Especies no prolificas
Variable Media Media Contribucién
Rhizostomeae
Max tamario (cm) 37.8 13.7 91.29%
Semaeostomeae
Max tamafio (cm) 49 30.8 57.96%
Min temperatura (°C) 10.4 12.7 21.01%
Moda temperatura (°C) 17.4 17.5 12.36%
Coronatae
Min temperatura (°C) 12.8 8.46 42.89%
Moda temperatura (°C) 18.1 15.4 39.61%
Max tamafio (cm) 6.4 5.52 12.5%
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9.4 Discusion

Tras veinte aifos en los que ha ido aumentando la percepcidén acerca de un incremento en la
abundancia de medusas debido a estresores naturales y antrépicos, esta afirmacién todavia
presenta un alto grado de incertidumbre. En este sentido, Pitt et al. (2018) indican que la
mayoria de la bibliografia que incluye el término jellyfish bloom (proliferacién de medusas)
utiliza las hipétesis presentes en el marco conceptual descrito en el capitulo de introduccién
como evidencias para justificar los afloramientos masivos, pero sin realizar analisis que apoyen
o contradigan las hipdtesis planteadas. Considerando esta limitacién, se hace necesario
reevaluar el tema de investigacion, clarificando qué especie ha sido conectada con cada uno de

los diferentes factores tedricos y en qué se sustenta esa conexién (Tabla Suplementaria 9.3).

A pesar de ser la clase Scyphozoa la que cuenta con una mayor incidencia de afloramientos
masivos (Hamner & Dawson, 2009) estos no son realizados por la totalidad de la clase, sino por
una fraccién de las especies que la componen (Tabla 9.1). No obstante, en la ultima década
(2010-2020), se ha detectado un incremento en el porcentaje de las especies que son capaces
de proliferar masivamente. Desde la Ultima revision realizada en el grupo (Hamner & Dawson,
2009), el porcentaje de especies para el que se ha registrado al menos una proliferacién masiva
ha aumentado desde aproximadamente un 14 % hasta el 24.66 % calculado en este capitulo
(55 especies, Tabla 9.1). Este resultado contrasta con la ausencia de un incremento en la
abundancia general de zooplancton gelatinoso entre 1970 y 2011 (Condon et al., 2013), lo que
indica que el nimero de especies para las que se ha detectado una proliferacién masiva podria
estar relacionado con un aumento en el nimero de observaciones, publicaciones y trabajos
dentro de esta tematica (Condon et al., 2013; Pitt et al., 2018), pero que no tiene que implicar,
necesariamente, un aumento en el nimero de afloramientos masivos. Sin embargo, tampoco
puede descartarse que el aumento del interés por las poblaciones de medusas, tal como indica
el incremento afo a afio en el nimero de publicaciones (Pitt et al., 2018), no esté motivado por
un incremento generalizado de las proliferaciones (Brotz et al., 2012). Independientemente de
la razén subyacente, la lista actualizada de especies prolificas ha de ser considerada en los

sistemas de monitorizacion del zooplancton gelatinoso.

Para definir el marco medioambiental en que habitan las especies prolificas, y compararlo con
las condiciones en las residen las especies no prolificas, se pueden establecer tres grupos
diferenciados de factores implicados en la abundancia y los afloramientos, teniendo en

consideracién que no todas las especies responden de manera analoga a las condiciones
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ambientales. En este trabajo los factores se han agrupado en forzamiento fisico, nutricién y

biotopo.

9.4.1 Forzamiento fisico: temperatura y salinidad

La temperatura es el factor desencadenante de proliferaciones masivas mas reiterado en la
literatura cientifica (49.07 % de los articulos del ambito), evidenciandose su papel en el 19.44

% de los casos.

El analisis multivariante realizado indica que la temperatura minima y modal en la que residen
las especies prolificas del orden Coronatae es superior a aquella en la que habitan las especies
no prolificas, ligeramente inferior en las especies prolificas del orden Semaeostomeae vy
homogéneo en el caso del orden Rhizostomeae (Fig. 4.5; Tabla 9.3). El menor efecto de la
temperatura para separar a las especies prolificas de las no prolificas en los érdenes
Semaeostomeae y Rhizostomeae es el resultado de la existencia de una mayor diversidad de
especies de escifozoos en aguas cdlidas, algo particularmente acentuado en estos drdenes
(Hamner & Dawson, 2009; Figuras 4.3 y 4.6). El orden Coronatae, cuyas especies son menos
propensas a desencadenar proliferaciones masivas (Tabla 9.1), presenta diferencias
significativas con los otros dos drdenes (Tabla 9.2). Al contrario que los drdenes
Semaeostomeae y Rhizostomeae, el orden Coronatae se compone de especies de menor
tamafio con preferencia por aguas frias y profundas (Figura 9.6; Tabla 9.3). Sin embargo, el
grupo de especies prolificas del orden Coronatae reside en aguas mas cdlidas y someras que las
especies no prolificas de dicho orden, manteniendo de este modo la consistencia con las

observaciones realizadas en semedstomos y rizéstomos (Tabla 9.3).

Los resultados obtenidos sugieren que la distribucién actual de los escifozoos estd limitada por
la temperatura (Figuras 4.3 y 4.6). El listado de géneros que proliferan masivamente en mares
templados incluye a Pelagia, Discomedusa y Nemopilema con un total de 14 especies, mientras
que los géneros que proliferan en mares templados, subtropicales y tropicales incluyen a
Linuche, Nausithoe, Cyanea, Chrysaora, Mawia, Aurelia, Cassiopea, Acromitus, Catostylus,
Crambione, Crambionella, Cephea, Cotylorhiza, Lobonema, Lobonemoides, Lychnorhiza,
Mastigias, Phyllorhiza, Rhizostoma, Rhopilema y Stomolophus con un total de 39 especies. Por
tanto, el progresivo calentamiento de los océanos registrado actualmente (Ramanathan &
Feng, 2009) podria tener como consecuencia una mayor proliferacion de medusas propiciada

por la expansién geogréfica de las especies que residen en aguas calidas.

Ademas del efecto sobre la biogeografia de las especies, se debe considerar el papel de la

temperatura en el ciclo de vida de estas. Es habitual, en los estudios de amplia escala temporal
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que el efecto de la temperatura se vea difuminado (van Walraven et al., 2015); algo que podria
verse influenciado por la existencia de oscilaciones de larga duraciéon en la abundancia,
llegando o sobrepasando estos ciclos la decena de afios (Condon et al., 2013). Sin embargo,
cuando se ha estudiado el efecto de la temperatura en condiciones de laboratorio, dentro de
un microcosmos controlado donde su efecto no se vea enmascarado por interaccién con otros
factores, se ha demostrado la influencia térmica sobre la reproduccién asexual, su papel como
inductor de la estrobilacion al producirse fluctuaciones en esta y el estimulo que supone para
el crecimiento de determinadas especies (Prieto et al., 2010; Fuentes et al., 2011; Purcell et al.,
2012; Feng et al., 20153, b). Estos efectos, cuyo papel se ha demostrado en el laboratorio,
también aparecen como importantes relaciones de causa y efecto en el medio natural en los
estudios de corta duracidén (Capitulo 5; Waryani et al., 2015; Fernandez-Alias et al., 2020;
Gueroun et al., 2020). En las series temporales de mayor duracidn, incluso considerando la
ocurrencia de periodos de ausencia de medusas, los afloramientos masivos, en caso de
producirse, tienen lugar con un patrén estacional fijo para cada especie dentro del aifio natural
(Capitulo 6; van Walraven et al., 2015; Ruzicka et al., 2016; Guevara et al., 2017; Stone et al.,
2019; Fernandez-Alias et al., 2023a).

Sin embargo, aunque la temperatura actie como un regulador del ciclo de vida, la frase
tradicionalmente aceptada de «Cuanto mayor temperatura, mejor», ‘The warmer the better’
(Ruiz et al., 2012), presenta varias excepciones dentro de las especies de escifozoos prolificas.
Por ejemplo, Mastigias spp. (Martin et al., 2006), Aurelia aurita (Linnaeus, 1758) (Fuchs et al.,
2014; Loveridge et al., 2021), y Aurelia solida Browne, 1905 (Fernandez-Alias et al., 2020,
2023ab) requieren de un periodo de bajas temperaturas para proliferar, mientras que
Stomolophus meleagris Agassiz, 1860 no es capaz de sobrevivir cuando la temperatura supera
los 29 °C (Girén-Nava et al., 2015). Esta expresién se utiliza habitualmente para hacer
referencia de forma exclusiva a la fase medusa debido a que la mayoria de las especies
prolificas de escifozoos son habitantes de mares templados y tropicales y a que la aparicion de
sus fases medusa coincide con los meses de verano (Figura 9.3), pero, generalmente, no
considera que muchas de las especies necesitan un amplio intervalo térmico para completar su
ciclo de vida (Figura 9.4). De hecho, dentro de las seis especies de escifozoos cuyo ciclo de vida
ha sido examinado en mayor profundidad se comprueba la existencia de diferentes estrategias
vitales en cuanto a la utilizacién de la amplitud térmica para desarrollar el ciclo de vida

bipartito (Figura 9.4).

Se ha comprobado la existencia de al menos dos estrategias diferentes en las que la fase

medusa esta presente durante todo el aflo. Como ejemplos de estas pueden mencionarse a C.

|a
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xamachana, cuya reproduccion asexual y estrobilacion se restringen a la temporada estival (Fitt
& Costley, 1998), o a R. pulmo, que desarrolla multiples cohortes a lo largo del afio,
produciéndose la estrobilacidon de los pdlipos tanto por incrementos como por descensos de la
temperatura (Capitulos 5 y 6; Fuentes et al., 2011; Purcell et al., 2012; Fernandez-Alias et al.,
2020).

Se debe remarcar que la mayoria de las conexiones realizadas entre la temperatura y las
proliferaciones de escifozoos o su papel director del ciclo de vida se basan en experimentos y
observaciones, pero que el mecanismo molecular de la estrobilacién y los genes implicados en
el proceso no han sido descritos hasta la fecha. En esta linea, se pueden destacar tres estudios
de transcriptémica (Fuchs et al., 2014; Brekhman et al., 2015; Khalturin et al., 2019). Khalturin
et al. (2019) encontraron una elevada expresién genética etapa especifica en el caso de la
medusa A. aurita, transcribiéndose el 4.3 % de los genes Unicamente durante la fase medusa y
el 8.7 % durante la fase pdlipo, siendo esto indicador de una elevada regulacion genética. En
esta misma especie, con posterioridad a una reduccién de 8 °C en el agua en que se mantenian
los pélipos, tres de los genes incrementaban su expresion hasta 35000 veces (Fuchs et al,,
2014). El gen mas sobreexpresado, el CL390 o CL390-like, ha sido propuesto como una
hormona precursora de la estrobilacion debido a la similitud de determinados fragmentos
peptidicos resultantes de su traduccion y procesado con inductores quimicos de este proceso
(Fuchs et al., 2014; Brekhman et al., 2015). Este es un prometedor campo de investigacion ya
que la descripcidn precisa del mecanismo molecular de estrobilacidn supondria un avance en

nuestra capacidad de elaborar modelos predictivos de proliferaciones masivas.

Junto con la temperatura, afectando a la distribucion de las especies de escifozoos debe
considerarse a la salinidad. La influencia de la salinidad en la distribucién de las especies de
medusas verdaderas se ve reflejada en el 3.70 % de los trabajos revisados durante la
elaboracién de este capitulo. En ellos, se demuestra que las entradas de agua dulce y los
gradientes de salinidad, caracteristicas de los ecosistemas semiconfinados, afectan al
establecimiento y los patrones de distribucidén de las medusas verdaderas (Capitulos 5, 6 y 8;
Pérez-Ruzafa et al., 2002; Feng et al., 2020; Fernandez-Alias et al., 2020). Sin embargo, el
analisis multivariante no refleja ninguna diferencia entre las salinidades en las que habitan las
especies prolificas y las no prolificas en ninguno de los érdenes estudiados (Figura 9.6). Por
tanto, la salinidad puede actuar como un predictor de la distribucidon de los escifozoos v,
localmente, como una barrera que dificulte la entrada o salida de especies de habitats salobres

o hipersalinos, aunque no parece tener un papel relevante modulando la intensidad de los
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afloramientos masivos salvo en determinados ecosistemas tropicales (Rippingale & Kelly,

1995).

Se puede concluir que la temperatura es el principal factor que regula los ciclos de vida de los
escifozoos y que actla como desencadenante de la estrobilacién, pero, como se deduce de la
pérdida de las relaciones causa-efecto en los andlisis temporales a gran escala, la temperatura
por si misma no garantiza el desarrollo de una proliferacion masiva, quedando esta
condicionada por otros factores. Ademas, las especies registran comportamientos dispares con
respecto a la temperatura y a la salinidad por lo que no se deben construir modelos Unicos
para la prediccién de la respuesta del conjunto de los escifozoos, sino que estos deben

considerar a cada especie de forma individual.

Temperatura y salinidad actian de forma coordinada en el establecimiento de la distribucién
biogeografica de cada una de las especies, pero la distribucién que encontramos actualmente
podria verse modificada por el cambio climatico en un periodo mds o menos breve. Por un
lado, se debe considerar que no todas las especies de la clase Scyphozoa se estan beneficiando
de la tendencia de calentamiento del agua registrada en los océanos y que algunas podrian ver
su habitat reducido debido a la misma. Como ejemplo de ello se puede mencionar a Periphylla
periphylla (Péron & Lesueur, 1810), cuyo limite superior de tolerancia térmica esde 7 °C, o0 a C.
lamarckii y C. melanaster, cuya distribucién esta restringida por un limite superior de 13 °C

(Figura 9.3).

9.4.2 Nutricion: disponibilidad de alimento, sobrepesca, carga de nutrientes y eutrofizacién

La disponibilidad de alimento y la sobrepesca se mencionan como factores desencadenantes
de proliferaciones masivas en el 21.30 % de los articulos revisados en este capitulo, mientras
que la eutrofizacién y la carga de nutrientes se nombran en el 13.89 %. En ambos casos, se
evidencia el papel de estos factores en el 2.78 % de las publicaciones analizadas. En el analisis
multivariante realizado, que incluia las concentraciones de clorofila @ maximas, medias y
minimas de la década 2010-2019 en las localizaciones donde habitan escifozoos, no se
encuentra influencia alguna de esta variable en la separacién de especies prolificas y no

prolificas de la clase Scyphozoa (Figura 9.6, Tabla 9.3).

Sin embargo, la ausencia de una influencia clara sobre la distribucion de especies prolificas y no
prolificas de escifozoos podria derivar de complejas interacciones bottom-up y top-down. Por
un lado, una mayor concentracion de nutrientes o una mayor disponibilidad de alimento
generalmente tiene una relacién directa con la abundancia de las especies que se benefician de

este hecho. En el caso del zooplancton gelatinoso, su abundancia es mayor en las zonas de
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upwelling (Suchman et al., 2012). Atendiendo especificamente a la clase Scyphozoa se pueden
realizar observaciones similares: la abundancia de R. pulmo tiene una correlacién positiva con
la entrada de nutrientes en el Mar Menor (Capitulo 5; Pérez-Ruzafa et al., 2002; Fernandez-
Alias et al., 2020), los pdélipos N. nomurai tienen un mayor grado de reproduccién asexual en el
laboratorio cuando la disponibilidad de plancton es elevada (Sun et al., 2015) y S. meleagris
necesita alimento abundante tras completar el proceso de estrobilacion para poder
desarrollarse (Giron-Nava et al., 2015). Por otro lado, en la laguna costera del Mar Menor, en
un escenario de elevadas entradas de nutrientes, las afloraciones de tres especies de
escifozoos (A. solida, C. tuberculata y R. pulmo) presentan una segregacion temporal y, junto
con el ictioplancton, mantienen baja la concentracion de clorofila a (Capitulos 5, 6 y 7; Pérez-
Ruzafa et al., 2002; Fernandez-Alias et al., 2020, 2022, 2023a). Este escenario apunta a un
control top-down en el que el efecto de la clorofila sobre las poblaciones de zooplancton
gelatinoso puede verse enmascarado en estudios de amplia escala temporal (van Walraven et

al., 2015; Stone et al., 2019).

Por el contrario, la importancia del control bottom-up parece particularmente relevante en las
etapas de pdlipo y estrébilo, habiendo quedado demostrado que la cantidad y calidad del
alimento controla y modula la intensidad de los afloramientos dentro del régimen térmico
adecuado (Schiariti et al., 2014; Wang et al., 2015; Wang & Li, 2015; Goldstein & Steiner, 2020;
Marques et al., 2020). En este punto, se debe puntualizar que la mayoria de los estudios se han
realizado en el género Aurelia y que este tiene una talla inferior al promedio de las especies
prolificas de los drdenes Rhizostomeae y Semaeostomeae (Tabla 9.3; Scorrano et al., 2017;
Marques et al., 2020). Se puede inferir que las especies de mayor tamafio tendran también un
mayor requerimiento alimenticio para satisfacer ratios de crecimiento que exceden los 4
mm/dia (Kikinger, 1992; Lépez-Martinez et al., 2020; Leoni et al., 2021b). Considerando que los
resultados expuestos indican que las especies de mayor tamafio son mas propensas a realizar
proliferaciones masivas (Figura 9.6; Tabla 9.3), algo que probablemente deriva del incremento
en el indice gonadosomatico con el tamano (Capitulo 5; Fernandez-Alias et al., 2020), es
factible proponer la existencia de complejas relaciones top-down y bottom-up dentro del
control de la red tréfica y en la modulacién de la intensidad de los blooms (Pérez-Ruzafa et al.,

2002; Stone et al., 2019; Marques et al., 2020).

Este equilibrio entre las interacciones top-down y bottom-up (Boero et al., 2008) es fragil vy,
durante los procesos de eutrofizacién, pueden producirse alternancias entre el dominio de los
ecosistemas por parte de los afloramientos de escifozoos y la dominancia de algas y

dinoflagelados (Capitulo 7; Boero, 2015; Pérez-Ruzafa et al., 2019a; Fernandez-Alias et al.,
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2022). Sin embargo, tampoco puede descartarse que la desaparicion o el declive de las
poblaciones de escifozoos pueda verse acelerado o causado por interferencias entre las
actividades humanas y las estrategias reproductivas de estos organismos y se debe profundizar

en la investigacién de estas interacciones.

Un efecto que ha recibido menos atencidén pero que puede actuar regulando la intensidad de
las proliferaciones masivas es la depredacion y la mortalidad que puede existir sobre las etapas
‘no medusa’. El estudio de estas etapas presenta dificultades intrinsecas debido a su pequeiio
tamafio: en la mayoria de los lugares donde se encuentran poblaciones de escifozoos en su
etapa de medusa se desconoce la ubicacion de los pélipos y ni las planulas ni los primeros
estadios del desarrollo de las éfiras pueden detectarse sin la ayuda de lupas o microscopios.
Pese a las limitaciones existentes, se ha comprobado que nudibranquios, anfipodos,
picnogdnidos y decapodos pueden alimentarse de los pdlipos de los escifozoos (Lucas et al.,
2012; Takao et al., 2014). Frente a esta depredacion, al igual que en condiciones de escasez de
alimento, los pdlipos pueden refugiarse en unas estructuras queratinizadas formadas en su
disco basal denominadas podocistos, los cuales pueden revertir de su estado quiste y dar lugar
a nuevos palipos bajo las condiciones ambientales adecuadas (Arai, 2008; Schiariti et al., 2014).
Ishii et al. (2004) registraron una tasa de mortalidad de la fase éfira en el medio natural debido
a la depredacion por parte de otros integrantes del zooplancton de hasta el 99% y, aunque
existe un vacio con respecto a la depredacién existente sobre la fase planula, del trabajo

experimental de Kulpik et al. (2015) puede deducirse que esta también ocurre.

9.4.3 Biotopo: Habitat, Traslocaciones y Construccion de estructuras sumergidas

Dentro del grupo “Biotopo” destacan el habitat, las traslocaciones (o invasiones) y la
construccién de estructuras sumergidas como los principales factores relacionados con la

existencia y proliferacion de medusas verdaderas.

El habitat aparece registrado en el 11.11 % de los trabajos revisados, con demostraciones
evidenciando su influencia sobre las dindmicas poblacionales de los escifozoos en 1.85 % de los
casos. El habitat per se no es un inductor de la estrobilacion, pero facilita que se den las
condiciones propicias para el proceso cuando dispone de sustrato sdlido y una lenta tasa de
renovacién del agua. La importancia del habitat podria haber sido subestimada dado que, en
los trabajos analizados, se han encontrado alusiones a areas costeras, en las que o bien se han
detectado blooms, albergan pesquerias de escifozoos, o se han utilizado para la recoleccion de
ejemplares de especies prolificas, en 110 ocasiones frente a las 6 alusiones realizadas a aguas

abiertas o profundas (Figura 9.5). Ademas, el analisis realizado revela que la profundidad a la
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que habitan es la principal diferencia entre los géneros prolificos, de aguas someras, y los no
prolificos, que residen a mayores profundidades (Figura 9.6, Tabla 9.3). Tanto la profundidad
minima como la modal y la maxima en la que se producen las detecciones de escifozoos
aparecen como los factores mas influyentes para la distinciéon entre especies prolificas y no
prolificas y, de un modo mds especifico, los géneros que desarrollan su fase medusa en los
primeros 27.1 m de la columna de agua son mas propensos a realizar proliferaciones masivas

(Tabla 9.3).

La mayoria de los afloramientos masivos han sido registrados en areas semiconfinadas que
incluyen bahias semiconfinadas, lagunas costeras, fiordos, puertos, estuarios, ensenadas y
marismas. Estos hdbitats, considerados como los mads propicios para albergar blooms,
muestran importantes oscilaciones térmicas, no solo durante el afio sino con cardacter diario,
debido a que son ecosistemas con una conexion restringida con el mar abierto y por su
naturaleza de sistemas “estresados” (Umgiesser et al., 2014). Como se ha mencionado con
anterioridad, las fluctuaciones térmicas repentinas coinciden con los eventos de estrobilacion
ya que desencadenan el mecanismo molecular de la misma (Capitulo 5; Fuchs et al., 2014;
Brekhman et al., 2015; Fernandez-Alias et al, 2020). Por tanto, la naturaleza fluctuante y la
heterogeneidad de estos ecosistemas explican en parte la presencia de las proliferaciones
masivas principalmente en las areas semiconfinadas, seguido de las zonas costeras sin abrigo,

asi como la ausencia de blooms en aguas profundas (Figura 9.5).

Se podria argumentar que el monitoreo de aguas abiertas afiade dificultades adicionales que
podrian haber limitado la deteccién de eventos de blooms. Sin embargo, se ha demostrado que
los escifozoos, en dreas semiconfinadas, son capaces de sobreponerse a la deriva producida
por el movimiento de las aguas y reagruparse formando enjambres (Capitulo 5; Hamner &
Hauri, 1981; Pitt & Kingsford, 2000; Ugland et al., 2014; Fernandez-Alias et al., 2020), mientras
gue en aguas abiertas el movimiento de estos se ve dirigido por el movimiento de las masas de
agua vy las corrientes asociadas (El Rahi et al., 2020; Kitajima et al., 2020). Ademas, los estudios
que abarcan amplios territorios ocednicos sugieren que hay una mayor probabilidad de
encontrar medusas cerca de costa (Sparks et al., 2001) e insisten en que la mayoria de las
especies prolificas se localizan a poca distancia de costa o, directamente, en la linea de costa

(Schiariti et al., 2018).

No parece que las especies que habitan en las capas profundas del océano sean capaces de
proliferar debido a la ausencia de detecciones de afloramientos masivos y pueden proponerse

diferentes explicaciones a este hecho. La primera estaria relacionada con que las caracteristicas
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de las especies que habitan estos ambientes las inhabilitan para producir eventos de bloom. En
un segundo escenario asumiriamos que estas especies son capaces de proliferar masivamente
y que, de hecho, estan haciéndolo, pero no hemos sido capaces de detectar estos eventos
debido a las profundidades a las que ocurren. La ultima posibilidad implicaria que estas
especies poseen un potencial para realizar afloramientos masivos, pero que estos solo pueden
ocurrir cuando se dan las condiciones propicias para ello, algo que podria darse Unicamente en

condiciones y momentos muy especificos y, por tanto, dificiles de detectar.

A elevadas profundidades, el Unico ejemplo de una acumulacién destacable de escifozoos fue
la deteccidn de un ndmero importante de ejemplares muertos de Crambionella orsini
(Vanhoffen, 1888), una especie que habita en aguas someras, que cayeron por la plataforma
continental tras producirse una mortandad en superficie (Billet et al., 2006). Con respecto a las
especies de aguas profundas, se han detectado proliferaciones masivas de P. periphylla tras
asentarse una poblaciéon en las aguas someras de fiordos semiconfinados (Riemann et al.,
2006). Estas observaciones llevan a abogar por la tercera explicacién, que cuenta también con
el apoyo de que la amplitud térmica y la acumulacién de nutrientes es superior en regiones

semiconfinadas someras que en aguas abiertas y elevadas profundidades (Smith, 1994).

La relacién observada entre los cambios bruscos de temperatura y la estrobilacién (Capitulo 5;

Fernandez-Alias et al., 2020) podria, eventualmente, afectar a la distribucion de las especies de
escifozoos. Podria esperarse un aumento de las proliferaciones masivas y de las poblaciones de
medusas verdaderas, tanto en abundancia como en numero de eventos, en las regiones
tropicales y subtropicales, pero una reduccién de los mismos en las regiones polares en
correspondencia con los incrementos y decrementos de la desviacion estdndar de Ia
temperatura obtenidos en los modelos predictivos para esas areas (Vincze et al., 2017;
Bathiany et al., 2018). Esto implica que el cambio climético, que ya afecta profundamente las
zonas terrestres de los paises situados entre los trépicos, también tendrda un impacto

importante sobre las poblaciones de escifozoos en sus ecosistemas marinos (Bathiany et al.,

2018).

La expansién geografica de las especies invasoras de escifozoos se nombra en el 9.26 % de los
articulos analizados, pero Unicamente un 3.70 % de los articulos ha determinado el método de
expansion de estas especies invasoras. Este porcentaje debe ser interpretado con cautela ya
que no revisten dudas el aumento en el rango de distribucion de géneros como Phyllorhiza
(Capitulo 8) o Aurelia (Capitulo 4), pero en este capitulo se han considerado “probatorios”

Unicamente aquellos trabajos que eran capaces de esclarecer como se ha producido la
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expansion, aunque pone de manifiesto el desconocimiento que tenemos debido a hipdtesis no
demostradas. Dentro de esta linea, si que se ha encontrado que, al introducir pdlipos de una
especie en un ecosistema propenso a albergar proliferaciones masivas, estas pueden terminar

sucediendo (Bolton & Graham, 2006).

La traslocacién de especies y las colonizaciones por parte de especies invasoras no pueden ser
consideradas como inductores de la estrobilacidn, pero si que tienen una gran influencia en el
crecimiento de la abundancia de medusas y en términos del funcionamiento ecosistémico
(Richardson et al., 2009). Pueden existir dreas donde las condiciones para que se desarrolle un
bloom de una determinada especie sean propicias, pero que estas no puedan ser alcanzadas
por la capacidad natatoria de la misma. Dichas distancias solo podrian, por tanto, ser recorridas
por los organismos transportados en aguas de lastre de embarcaciones o fuertes corrientes, si
la distancia se ve acortada por la apertura de canales que comuniquen las masas de agua o por
medio de ‘rocas vivas’, plataformas y otras estructuras navegacionales sobre las que se hayan
fijado pdlipos o quistes (Graham et al., 2003; Johnson et al., 2005; Bolton & Graham, 2006;
Richardson et al., 2009; Sakinan, 2011; Galil et al., 2013).

Solo se tiene constancia de un trabajo (Killi et al., 2020) que realice un analisis del potencial

invasor del zooplancton gelatinoso. En este se consideran los aspectos bioldgicos de los
organismos para identificar a los “invasores potenciales”, pero deja fuera del andlisis la
identificacién de los sitios propicios para la ocurrencia de estas colonizaciones. No obstante,
este trabajo identifica el tamafo de las especies como una caracteristica de las especies
invasoras, siendo esta observacidon coherente con la evolucién de las especies prolificas hacia

tallas mas elevadas (Figura 9.6, Tabla 9.3).

Se pueden hacer consideraciones similares para el factor de “Construcciéon de estructuras
sumergidas”. Hay articulos que proporcionan imagenes de los pdlipos creciendo sobre
estructuras artificiales sumergidas (Malej et al., 2012; Wang & Sun, 2015), pero no se realiza en
ellos un analisis estadistico donde se compare la eficacia de estas estructuras frente a otros
sustratos naturales en las mismas condiciones ambientales. En esta linea, Duarte et al. (2013)
proponen que la deteccion de los pdlipos sobre un sustrato artificial en un ambiente en el que
los muestreos previos no habian obtenido ninguna deteccién prueba que los sustratos
artificiales tienen una capacidad similar o superior para la fijacién de las planulas que los
sustratos naturales. Es importante considerar también que, si se acepta este punto, las
estructuras artificiales podrian facilitar y aumentar la conectividad entre poblaciones con los

consiguientes efectos sobre la distribucion de especies y colonizacion de nuevos lugares.
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Capitulo 10: Discusion general

10.1 La imprevisibilidad de las proliferaciones de los escifozoos

Las proliferaciones masivas de escifozoos son descritas generalmente en términos negativos
debido a las interferencias que su aparicion provoca sobre determinadas actividades humanas
y, aunque la magnitud del impacto socioecondmico de las interferencias no suele abordarse en
los estudios cientificos (Bosch-Belmar et al., 2020), aquellos que lo hacen estiman que las
capturas de las pesquerias tradicionales pueden descender hasta en un 25.3 %, cayendo su
valor en un 33.7 % y superandose, Unicamente considerando las pesquerias en Corea, los 200
millones de ddlares en pérdidas por temporada de proliferacion de medusas verdaderas (Kim
et al., 2012). El sector turistico, por su parte, ha estimado las pérdidas asociadas al descenso de
visitantes por culpa de las proliferaciones de medusas en el Reino Unido en 1200 ddlares dia™®
km? (Kennerley et al., 2022), mientras que el veraneante promedio que visita la costa espafiola
estaria dispuesto a pagar hasta 3.20 € por dia si esto garantiza un menor riesgo de encontrar

medusas en la playa (Nunes et al., 2015).

Sin embargo, las medusas verdaderas también aportan servicios ecosistémicos tales como el
control de la calidad del agua durante los procesos de eutrofizacidon (Capitulos 6 y 7; Pérez-
Ruzafa et al., 2002; Fernandez-Alias et al., 2022, 2023a). Ademas, la posibilidad de utilizarlas
para la alimentacion humana ha promovido la aparicién de industrias emergentes de pesca y
acuicultura enfocadas en los escifozoos (Hsieh et al., 2001; Omori & Nanako, 2001; Purcell et
al., 2007; Nishikawa et al., 2015; Khong et al., 2016; Brotz et al., 2017; Leone et al., 2019), la
busqueda de biomoléculas ha posicionado a los escifozoos como organismos de interés en
farmacologia y medicina (Zimmer, 2005; Sugahara et al., 2006; De Rinaldis et al., 2021; De
Domenico et al., 2023; Sudirman et al., 2023 ) y, debido a la eficiencia energética de su
mecanismo natatorio, el estudio de su biomecdnica tiene interés para el desarrollo de
vehiculos de navegacion operados en remoto (Gemmell et al., 2013, 2015, 2021; Costello et al.,

2021).

Las interferencias y los servicios ecosistémicos asociados a los afloramientos de medusas han
atraido, desde la década de 1990, el interés de una comunidad cientifica que incrementa
anualmente la produccion de articulos en este campo (Pitt et al., 2018). Desde las primeras
investigaciones en la materia surgid la percepcién de que las proliferaciones de medusas
estaban incrementando tanto en frecuencia como en intensidad, llevando a la construccion de

un marco conceptual que unia estas proliferaciones a la progresiva degradacién de los océanos

|ﬂ



Alfredo Fernandez Alias Capitulo 10: Discusidon general

(ver Capitulo 1; Pauly et al., 1998, 2008; Arai, 2001; Parsons & Lalli, 2002; Purcell 2005, 2012;
Purcell et al., 2007; Richardson et al., 2009). Los mismos autores que desarrollaron este marco
conceptual puntualizaron que este se encontraba limitado por la falta de estudios sobre el
estado de referencia o la escasa longitud de las series de datos temporales (Purcell et al., 2007,
Pauly et al., 2008; Richardson et al., 2009), pero, pese a estas limitaciones, el marco conceptual
arraigd profundamente en la comunidad cientifica, la cual contribuyd a diseminar las hipdtesis

(Sanz-Martin et al., 2016; Pitt et al., 2018).

Si bien el marco conceptual no esta exento de controversia, en la clase Scyphozoa, la cual
concentra los eventos de proliferacion masiva, se ha producido un incremento en el porcentaje
de especies para las que se ha detectado al menos uno de estos eventos durante la década de
2010 a 2019 (Capitulo 9; Fernandez-Alias et al., 2021) y, aunque podria argumentarse que, mas
qgue un incremento real (Brotz et al., 2012), esto podria estar asociado con un mayor esfuerzo
de muestreo (Pitt et al., 2018), esta clase presenta la mayor parte de las especies comestibles
del zooplancton gelatinoso y tanto el volumen como el valor de las capturas aumenta

anualmente (Brotz, 2016).

De las variables propuestas inicialmente, la temperatura es la que mas destaca, probablemente
como consecuencia de la estacionalidad con la que aparecen las diferentes especies de
escifozoos (Capitulos 6 y 9; Fernandez-Alias et al., 2021, 2023a). Se ha demostrado que esta
variable tiene una influencia directa sobre el ciclo de vida de los escifozoos al modificar la tasa
de reproduccion asexual, disparar el proceso de estrobilacién o al regular la transicidn de éfira
a medusa (Capitulo 6; Prieto et al., 2010; Fuentes et al., 2011; Fuchs et al., 2014; Brekhman et
al., 2015; Fernandez-Alias et al., 2023a). Este efecto, evidente en estudios de corta duracion
(Capitulo 5; Fernandez-Alias et al., 2020; Gueroun et al., 2020; Leoni et al., 2021b), queda
opacado al aumentar la resoluciéon temporal (van Walraven et al., 2015; Stone et al., 2019),
indicando que podria tratarse de una condicién necesaria, pero no suficiente, para
desencadenar un evento de proliferacién masiva de escifozoos (Capitulo 9; Fernandez-Alias et
al., 2021). En esta linea, se ha demostrado que el control térmico del ciclo de vida de los
escifozoos no presente grandes modificaciones frente a cambios en el régimen de anomalia
térmica (Capitulo 6; Fernandez-Alias et al., 2023a), pero una mayor duracion de las
temperaturas propicias para el desarrollo de la fase medusa podria aumentar la duracidn de los
blooms (Ruiz et al., 2012; Edelist et al., 2020; Leoni et al., 2021a). Estas consideraciones abren
mas preguntas acerca de cdmo varia interanualmente la intensidad de las proliferaciones de

medusas con relacidn a la oscilacion térmica.
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Estas cuestiones alcanzan su cenit al considerar que, pese a la aceptacion general del marco
conceptual y después de mads de treinta anos de esfuerzo de investigacidn combinado
(sistemas de monitorizacion, trabajos empiricos de campo y laboratorio, modelado, etc.),
todavia no somos capaces de responder a la pregunta clave que nos hacen todos los
participantes en actividades maritimas o costeras: “éHabrd medusas el proximo verano?”. Las
implicaciones socioecondmicas asociadas a nuestra falta de capacidad para proporcionar una
respuesta son muchas, pero uno de los ejemplos mas claros podria ser el de la pesqueria de la
medusa bala de cafidn en México. En este pais, el gobierno nacional promovid y desarrollé una
industria de pesqueria de escifozoos ante la expectativa de una produccién estable y duradera
para, sin embargo, experimentar un colapso de la poblacién que pudo estar asociado a la
sobrepesca o a la variabilidad natural de las proliferaciones (Lopez-Martinez & Alvarez-Tello,
2013; Giron-Nava et al., 2015; Brotz et al., 2021). Mejorar la calidad de las previsiones de estos
eventos de bloom por medio de las metodologias habituales, considerando que hasta la fecha
no se ha conseguido anticipar ni una sola de estas proliferaciones masivas, parece poco
probable. Por ello, se ha centrado la discusidn de esta tesis doctoral tanto en aquellos aspectos
que generalmente reciben menos atencidon (e.g. depredacién sobre estadios larvarios,
parasitismo o competencia interespecifica), como en fuentes de variabilidad que
habitualmente se mencionan como promotores de las proliferaciones, pero que también
pueden producir un estrés fisiolégico cuando no son las adecuadas (e.g. temperatura,
disponibilidad de alimento o salinidad). Todos estos factores afectan al desarrollo del ciclo de

vida de los escifozoos y, consecuentemente, a la intensidad de los afloramientos.

10.2 Control de la “montaia rusa sin fin” de los escifozoos

En el marco conceptual de transicién hacia un océano dominado por medusas se proponian
una serie de mecanismos interrelacionados basados en cémo, gracias a sus caracteristicas
bioldgicas, las medusas sorteaban cualquier tipo control sobre sus poblaciones,
incrementandose asi su ventaja frente a otros organismos marinos (Richardson et al., 2009).
Sin embargo, los sistemas de monitorizacién de larga escala temporal normalmente presentan
periodos en los que, inexplicablemente, las poblaciones de medusas verdaderas no han estado
presentes. En el caso de la laguna costera del Mar Menor, las poblaciones de Cotylorhiza
tuberculata (Macri, 1778) y Rhizostoma pulmo (Macri, 1778) colapsaron de forma repentina
tras dos décadas en las que los factores recogidos en el marco conceptual parecian
beneficiarles (Capitulos 6 y 7; Fernandez-Alias et al., 2022, 2023a). En el mar de Wadden

(Paises Bajos), otro ecosistema eutrofizado monitorizado, los afios de proliferacién se alternan
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con periodos donde la abundancia, inexplicablemente, es escasa o, directamente, alguna de las

especies de escifozoos se ausenta (van Walraven et al., 2015).

Los escifozoos presentan de forma habitual un ciclo de vida bipartito en el que las fases
bentdnica y planctdnica se alternan (Hamner & Dawson, 2009). A lo largo del mismo, las
expansiones numéricas de la poblacidon pueden ocurrir en diferentes etapas: una Unica medusa
hembra puede albergar de miles a varios millones de planulas (Kikinger, 1992; Lucas, 1996), la
poblacién de pdlipos puede doblarse o quintuplicarse en el plazo de un mes si las condiciones
de temperatura y alimento son éptimas (Lucas et al., 2012; Wang et al., 2015) y cada estrébilo
puede liberar de 1 a 30 medusas (Di Camilo et al., 2010; Fuentes et al., 2011; Lucas et al.,
2012). Esto se traduce en que, cuando las condiciones son ideales y en ausencia de ningun tipo
de mortalidad (natural, por pesca o por depredacidn), un Unico ejemplar en fase medusa
puede generar una descendencia que oscila entre un minimo de 2x10% (1 medusa x 1000
pldnulas/medusa x 2 pdlipos/planula x 1 éfira/pdlipo) y un maximo de 1.5x108 medusas
verdaderas (=1 medusa x 10° planulas/medusa x 5 pdlipos/plénula x 30 éfiras/pdlipo) en un
Unico afo (Figura 2, flechas negras). Por lo tanto, las grandes variaciones interanuales de
abundancia en la fase medusa de los escifozoos solo pueden explicarse por la existencia de
complejas interacciones que regulan, bien como promotores (Figura 2, flechas verdes) o bien
como inhibidores (Figura 2, flechas rojas), la dindmica de sus poblaciones actuando en las

diferentes etapas del ciclo de vida.

10.2.1 Fase planula

Las planulas de los escifozoos pueden fijarse sobre una amplia variedad de sustratos duros,
naturales o artificiales, entre los que se incluyen las conchas marinas, el hormigén, el plastico,
el vidrio, la madera, los cabos, las fanerégamas, las macroalgas o las rocas entre otros,
modificdndose la eficacia en funcion de la especie de escifozoo, el tipo de sustrato o la
orientacion de este (Miyake et al., 2002; Holst and Jarms, 2007; Malej et al., 2012; Marques et
al., 2015; Franco, 2016; Gambill et al., 2018; van Walraven et al., 2020). Tanto la fijacién como
la reversiéon del estado de quiste (excystment) de la planula se encuentran regulados por
factores como la temperatura, la salinidad o la luz. La eficacia de ambos procesos, en ausencia
de competencia por el sustrato y depredacidn, se reduce desde el 60 % maximo en las
condiciones mas favorables hasta un 0 % en progresidn hacia condiciones desfavorables (Prieto
et al., 2010; Franco, 2016; Gambill et al., 2018; Feng et al., 2021; Gueroun et al., 2021; Holst et
al., 2023). La fijacidn de las planulas debe ocurrir en los primeros dias después de la liberacidn

de las planulas ya que, incluso cuando las condiciones son favorables y en ausencia de
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competidores o depredadores, se produce una reduccidn significativa en la eficacia si se fuerza
a las planulas a permanecer en la columna de agua durante un tiempo prolongado (Gambill et
al., 2018). Sin embargo, aunque de cara a la construccion de modelos predictivos de
proliferaciones de escifozoos no deberiamos ignorar ni a los competidores ni a los

depredadores, este es un aspecto al que no hemos prestado la atencién necesaria.

Boughton et al. (2023) demostraron por medio de un estudio de campo en el que las planulas
de Aurelia aurita (Linnaeus, 1758) debian competir con las presentes de forma natural en la
fijacién sobre paneles de PVC y que estas eran mas eficaces si se eliminaba a la competencia de
forma manual. En experimentos de laboratorio se ha demostrado que los ctendforos, las
ascidias y los bivalvos pueden consumir planulas con una ratio de 10-25, 20 y 40 pldnulas ind?
h?, respectivamente (Javidpour et al., 2009; Kuplik et al., 2015) y, aunque no se ha
cuantificado, esta depredacién también puede darse por parte de otros podlipos de escifozoos
(Gréndahl, 1988a, b). En base a estas observaciones, Franco (2016) propuso que las planulas no
conseguian fijarse sobre las ostras cuando estas estaban vivas debido a que eran eliminadas
durante el proceso. Marques et al. (2015) también encontraron que los podlipos no se
desarrollaban sobre las conchas de las ostras producidas por acuicultura en la laguna de Thau
(Francia), pero en este caso los investigadores asociaron este evento a que las ostras se retiran
del agua en periodos de 6 horas cuando los acuicultores simulan el efecto de la marea. Al
contrario que en las observaciones de Franco (2016) y Marques et al. (2015), en Malej et al.
(2012) se proporcionan fotografias de pélipos de Aurelia sp. sobre conchas de ostras vivas,
pero en este ejemplo no se puede determinar si esta presencia se debe a una fijacion directa
de las planulas sobre las conchas o si la presencia de pdlipos se ha producido con posterioridad
por medio de reproduccién asexual y de la motilidad de los pdlipos (Feng et al., 2017; Zang et

al., 2023).

10.2.2 Fase polipo

Tras la fijaciéon de las planulas, los pdélipos emergen en un proceso llamado excystment,
desarrollan tentaculos y adquieren su morfologia tipica, pero el proceso puede verse afectado
negativamente cuando el pélipo no dispone de suficiente alimento o cuando las condiciones
termohalinas no son adecuadas (Holst et al., 2023). Los pdlipos de nueva formacion pueden
colonizar el sustrato a través de siete modos diferentes de reproduccion asexual (Schiariti et al.,
2014; Wang et al., 2023a) y, de forma general, la ratio de reproduccion, capaz de producir de 8
a 30 pdlipos a partir del parental (Purcell et al., 2012), es mayor en las especies capaces de

reproducirse asexualmente por mas de una via (Schiariti et al., 2014).

|g



Alfredo Fernandez Alias Capitulo 10: Discusidon general

Los escifopdlipos presentan una alta tolerancia térmica y salina, pero la ratio de reproduccién
asexual decae rdpidamente cuando las condiciones no son dptimas vy, si se supera el umbral de
la tolerancia, pueden producirse mortalidades masivas de la fase bentdnica (Purcell et al.,,
1999, 2012; Prieto et al., 2010; Treible and Condon, 2019). Como resultado evolutivo, las
diferentes especies de escifozoo han maximizado la ratio de reproduccién sexual de la fase
polipo en aquellas temperaturas en las que su fase planula se encuentra en la columna de agua
(Prieto et al., 2010; Purcell et al., 2012; Schiariti et al., 2014; Treible and Condon, 2019). Los
escifopdlipos también son capaces de soportar las condiciones de ayuno, pero si la falta de
alimento se combina con las temperaturas propicias para la reproduccion asexual se produce
un incremento de la mortalidad que, posiblemente, se explique debido al incremento en la

demanda metabdlica (Zang et al., 2023).

En el medio natural, los escifopélipos se enfrentan a competencia interespecifica por la comida
y el espacio, a la depredacién y al estrés fisiolégico, aunque pueden encontrar sinergias con
otros organismos debido a la construccidn de estructuras duras que aumenten la disponibilidad
de sustrato (Feng et al., 2017, 2021; Marques et al., 2019; Zang et al., 2023). Los organismos
gue compiten de forma eficiente con los escifopdlipos, matandolos y desplazandolos de los
sustratos rigidos, son aquellos que tienen una superficie blanda o mucosa que no resulta
apropiada para el desarrollo de los pdlipos (Zang et al., 2023). Este primer grupo se compone
fundamentalmente de ascidias, aunque existen algunas excepciones ya que los pdlipos de
Aurelia sp. han sido observados creciendo sobre determinadas ascidias solitarias (Miyake et al.,
2002; Feng et al., 2017; Rekstad et al., 2021). Un segundo grupo de organismos son los que
tienen una superficie ramificada o cubierta de espinas. Dentro de este aparecen especies que
nunca proporcionan un sustrato apropiado para la fijacién de los pdlipos y otras que pueden
proporcionarlo eventualmente tal y como ocurre en el caso del endurecimiento de los tubos de
barro producidos por los anfipodos (Miyake et al., 2002). El tercer grupo incluye a los bivalvos,
los tubos calcareos de los poliquetos, los balanos y, de forma general, a cualquier organismo
cuyas estructuras duras incrementen la disponibilidad de sustrato al que pueden unirse los
escifopdlipos (Miyake et al., 2002; Rekstad et al., 2021; Zang et al., 2023). Los depredadores de
los escifopdlipos incluyen crustdceos, nudibranquios y gasterépodos, superando las ratios de
consumo los 300 pdlipos ind! dia® (Arai, 2005; Takao et al., 2014; Feng et al., 2017; Tang et al.,
2021). La depredacion intragrupo por parte de los escifopdlipos también se ha registrado al co-
cultivar varias espeices (Tang et al., 2020). El balance entre la reproduccién asexual, la
competencia, la depredacién y el estrés fisioldgico puede beneficiar a los pdlipos de los

escifozoos durante las primeras etapas de colonizacidon de un sustrato desnudo (Feng et al.,
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2021; Boughton et al., 2023), pero a lo largo de los meses esto se ve revertido dando lugar a
reducciones en la densidad de pdlipos e incluso a la desaparicién de colonias completas

(Henroth & Grondahl, 1983; Feng et al., 2017, 2021).

10.2.3 Fase estrobilo y post-estrdbilo

El proceso de estrobilacion se dispara por sefializacién fisica o quimica y, si bien no se
comprende completamente, si que se ha resaltado que las hormonas candidatas, cuya
expresion tiene una fuerte regulacién térmica en la fase podlipo (Fuchs et al., 2014; Brekhman
et al., 2015; Ge et al., 2022), guardan semejanza estructural con ciertos compuestos utilizados
en acuarios para inducir quimicamente el proceso (Spangenberg, 1965; Helm, 2018). La
temperatura debe actuar de forma coordinada con otros compuestos para inducir la
estrobilacidn: en los ecosistemas tropicales con poca oscilacion térmica, la salinidad actta
como disparador del proceso (Lucas et al., 2012; Helm, 2018), las especies con zooxantelas
simbiontes necesitan tanto de su presencia como de la exposicidn a la luz en un régimen
térmico adecuado para estrobilar (Kikinger, 1992; Prieto et al., 2010; Schiariti et al., 2014) y, de
forma general, todos los escifozoos tienen que cumplir los requerimientos de alimentacién
para que el proceso tenga lugar (Wang et al., 2015; Zang et al., 2023). En las especies no
portadoras de zooxantelas, donde la luz y los simbiontes no son un requisito, la microbiota
todavia juega un papel importante en el proceso de estrobilacidn, produciéndose un bloqueo

de la expresién de los genes implicados cuando esta ausente (Jensen et al., 2023).

La aparicién estacional de la fase medusa que se produce en la mayoria de las especies de
escifozoos es indicativa de la regulaciéon térmica del proceso (Capitulo 9; Holst, 2012;
Fernandez-Alias et al., 2021), pero existen registros de éfiras apareciendo fuera del marco
térmico adecuado para su desarrollo posterior (Capitulo 6; Fernandez-Alias et al., 2023a). La
sefializacién incorrecta del proceso de estrobilacion puede suponer un problema para
completar el ciclo de vida de forma adecuada ya que este es un proceso estresante para la fase
bentdnica. En la mayoria de las especies, el didmetro del cdliz del pdlipo se reduce con
posterioridad a la liberacion de las éfiras (Feng et al., 2017) y la recuperacion del remanente no
esta garantizada. En el caso de C. tuberculata, los pdlipos sufren una mortandad masiva tras la
estrobilacion (Kikinger, 1992; Prieto et al., 2010), mientras que los podlipos de Cyanea nozakii
Kishinouye, 1891, Rhopilema esculentum Kishinouye, 1891, y Nemopilema nomurai Kishinouye,
1922 fueron incapaces de recuperar su tamafo original y terminaron por desaparecer en el
experimento de campo llevado a cabo por Feng et al. (2017). Por el contrario, R. pulmo es

capaz de regenerar los tentaculos transcurridas dos semanas desde la estrobilacion (Fuentes et
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al., 2011), y Rhopilema nomadica Galil, Spanier & Ferguson, 1990 puede producir varios
eventos de estrobilacién mientras continda reproduciéndose asexualmente (Lotan et al., 1992).
Debido a esto, algunas especies de escifozoos se han podido mantener durante anos en
acuarios (Lucas et al., 2012), pero su capacidad de reproducirse asexualmente puede reducirse
con el paso de las generaciones (Chi et al.,, 2022). Sin embargo, Holst (2012) observé que
Cyanea capillata (Linnaeus, 1758) producia mas éfiras por pdlipo al aumentar la edad de estos,
aunque no evalué si estas éfiras eran capaces de completar el ciclo alcanzando la fase medusa
y el efecto global del mantenimiento de los pdlipos durante afios sobre la dindmica poblacional

es desconocido.

10.2.4 Fase éfira

Normalmente no nos referimos a las éfiras como una etapa que afecte a la magnitud de las
proliferaciones masivas, pero existen registros de picos de éfiras que concluyen abruptamente
debido a la mortalidad masiva de estas, limitando o incluso provocando que la fase medusa no
aparezca (Capitulo 6; Fernandez.Alias et al., 2023a). Esto ocurre cuando la estrobilacion se
produce fuera del rango térmico apropiado para el desarrollo de las éfiras debido a la
existencia de umbrales, superiores e inferiores, mas alla de los cuales se bloquea la transicion
desde la fase éfira a la fase medusa (Capitulo 6; Astorga et al., 2012; Fernandez-Alias et al.,

2023a).

La transicion desde la fase éfira a la fase medusa implica un crecimiento somatico, la fusion de
los ocho brazos petaloides por la extension de la umbrela, el desarrollo del sistema gastrico, los
brazos orales y los tentaculos en un proceso cuya duracidn oscila entre los 10 y los 150 dias en
funcién de la especie y de las condiciones ambientales (Capitulos 5, 6 y 8; Fuentes et al., 2011;
Astorga et al., 2012; Fernandez-Alias et al., 2020, 2023a; Gueroun et al., 2020). Durante este
periodo, las éfiras se encuentran expuestas a la mortalidad natural y a la depredacién
intragrupo por parte de escifopdlipos, otras éfiras y ejemplares en fase medusa (Carrizo et al.,
2016; Avian et al., 2021; Stoltenberg et al., 2021; Wang et al., 2023b). Para mantener la ratio
de crecimiento de las éfiras y aumentar la probabilidad de completar la transicion hasta la fase
medusa, los requerimientos nutricionales tienen que alcanzarse tanto en cantidad como en

calidad del alimento (Chambel et al., 2016; Miranda et al., 2016; Ballesteros et al., 2022).

La mortalidad de esta etapa no suele investigarse, pero no seria de extrafiar que, al producirse,
afecte a la intensidad de las proliferaciones. En los eventos de blooms mas llamativos de entre
los producidos en el Mar Menor, las éfiras de C. tuberculata han visto su mortalidad limitada al

5 %, pero el promedio de esta se sitla alrededor del 70 % afectando de este modo a la
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densidad de la fase medusa (Capitulo 6; Fernandez-Alias et al., 2023a). En el caso de las
medusas luna, Aurelia spp., el minimo de mortalidad registrado para la fase éfira supera el 70
%, el promedio se encuentra por encima del 90 % y el maximo llega a superar el 99 % de
mortalidad (Capitulo 6; Ishii et al., 2004; Fernandez-Alias et al., 2023a). Los factores que con
mayor probabilidad producen mortalidad en esta fase son el estrés fisioldgico y la depredacién
(Carrizo et al., 2016; Stoltenberg et al., 2021; Fernadnez-Alias et al., 2023a), pero también se
debe considerar que la ausencia de microbiota produce unas éfiras deformadas (Jensen et al.,

2023) cuyo correcto desarrollo parece improbable.

10.2.5 Fase medusa

Las primeras observaciones de ejemplares en fase medusa pueden ser indicadores de una
proliferacion masiva fuera de costa que todavia no ha sido arrastrada por efecto del viento o de
las mareas (Zavodnik, 1987; Keesing et al., 2016), una sefial temprana de una proliferacion
masiva o un conato de afloramiento que no ha tenido éxito (Capitulo 6; Fernandez-Alias et al.,
2023a). La importancia de la fase medusa va mas alld de los servicios ecosistémicos e
interferencias que pueden derivarse de sus proliferaciones masivas ya que en esta fase, una
hembra madura puede transportar varios millones de planulas (Kikinger, 1992; Lucas, 1996). En
esta fase, los ejemplares pueden acumularse en eventos de enjambre o agregaciones y, aunque
el sentido bioldgico de las mismas no se ha esclarecido, si que se ha sugerido que las
densidades alcanzadas pueden facilitar la reproduccidn sexual y servir como defensa frente a

los depredadores (Capitulo 9; Hamner & Dawson, 2009; Fernandez-Alias et al., 2021).

En esta linea, los escifozoos siempre han sido considerados como un final de cadena, pero es
probable que su papel dentro de la red tréfica se haya subestimado al analizar los contenidos
estomacales de depredadores potenciales dado que las tasas de digestiéon de sus tejidos son
muy elevadas y no quedan restos sélidos de los mismos a las pocas horas de ser consumidos
(Ates, 1988; Arai et al., 2003; Hays et al., 2018). Los andlisis mas recientes, los cuales cuentan
con una mayor cantidad de contenidos estomacales analizados, observaciones directas, analisis
de isétopos estables, metabarcoding del ADN del contenido estomacal y grabaciones de
camaras acopladas a depredadores potenciales, han incrementado de forma importante el
conocimiento que tenemos acerca de la depredacidn sobre el zooplancton gelatinoso (Hays et
al., 2018). La amplia variedad de organismos capaces de alimentarse de la fase medusa de los
escifozoos incluye anémonas, corales, estrellas de mar, ofiuras, holoturias, balanos, anfipodos,

decdpodos, peces, pdjaros voladores, pingliinos, tortugas y otros escifozoos en fase medusa
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(Ates, 1988, 2017; Arai, 2005; Titelman et al., 2007; Heaslip et al., 2012; Thiebot et al., 2016,
2017; Mclnnes et al., 2017; Hays et al., 2018; Wang et al., 2023b).

Parte del interés en estudiar las conexiones tréficas de las medusas verdaderas deriva del papel
gue pueden jugar los escifozoos como hospedadores intermedios de parasitos comunes en
peces explotados comercialmente (Browne, 2014; Kondo et al., 2016; Motta et al., 2023). Esta
etapa del desarrollo de los escifozoos puede albergar pardsitos cuyos ciclos de vida se
desarrollan en un Unico hospedador, tales como los anfipodos o las anémonas, y pardsitos con
multiples hospedadores a lo largo de su ciclo de vida, entre los que se incluyen algunas clases
del filo de los platelmintos (Arai, 2005; D'Ambra and Graham, 2009; Diaz Briz et al., 2012;
Browne, 2014). La alta prevalencia de los pardsitos en la fase medusa de los escifozoos sugiere
que buena parte del ciclo de vida de los primeros pueda ocurrir en los segundos (Diaz Briz et
al., 2012) ya que se benefician de la proteccién de las células urticantes de los tentaculos, el
transporte por parte de las medusas y ven facilitada la captura de alimento (Sal Moyano et al.,
2012; Gongalves et al., 2022), pero el efecto de los parasitos sobre el ciclo de vida de los
escifozoos es practicamente desconocido (D’Ambra & Graham, 2009). Estas infecciones pueden
ser importantes ya que, en los pocos casos estudiados, han reducido el desarrollo somatico, el

tamafio gonadal y la produccién de huevos en la fase medusa (Chiaverano et al., 2015).

El Ultimo factor cuya actuacién se ha observado sobre la fase medusa de los escifozoos son las
pesquerias, las cuales pueden beneficiar o perjudicar a los individuos de esta clase en funcién
de cual sea la especie objetivo (Lynam et al., 2006; Brotz, 2016). La sobrepesca de especies
planctivoras ha desencadenado, en algunas localizaciones, un cambio en el sistema que ha
beneficiado a las poblaciones de escifozoos (Lynam et al., 2006), pero cuando otra poblacion
de peces planctivoros ha reemplazado a la original no se ha detectado un incremento en las
medusas verdaderas (Schwartzlose et al., 1999). De forma similar, los peces filtradores se
benefician del colapso de las poblaciones de peces depredadores (Mullon et al., 2005) sin que
esto suponga beneficio alguno para los escifozoos (Richardson et al., 2009). Estos ejemplos

indican, en cualquier caso, que el sistema tiene una alta complejidad.

Los escifozoos también son objetivo de determinadas pesquerias y, por lo tanto, se debe
discutir el efecto de estas sobre la dindmica de sus poblaciones. De hecho, las pesquerias de
escifozoos estan ganando importancia a nivel mundial con mas de 20 paises declarando sus
actividades y con las descargas anuales superando los 7.5 x 108 kg (Brotz, 2016; Brotz et al.,
2017), aunque la parametrizacién de las especies, necesaria para implementar programas de

pesca sostenible, solamente se ha realizado para determinadas especies y habitats (Capitulos 5
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y 8; Palomares & Pauly, 2008; Brotz, 2016; Fernandez-Alias et al., 2020; Lopez-Martinez et al.,
2020; Leoni et al., 2021b; Behera et al., 2022). Por lo tanto, no resulta sorprendente que se
haya considerado la sobrepesca como la causa principal del colapso de las poblaciones de los
escifozoos R. esculentum en China (Dong et al., 2014) o Stomolophus meleagris Agassiz, 1860
en México (Brotz et al., 2021). Sin embargo, no debemos obviar que las poblaciones fluctdan
de forma natural y que este es uno de los principales retos para establecer pesquerias de
escifozoos que resulten productivas en el largo plazo. Por ejemplo, para mantener la
productividad econdmica de la pesca de R. esculentum en China se desarrollé un programa de
reintroduccion de ejemplares que incrementase, o al menos mantuviese, el volumen de
capturas en prevision de un eventual colapso de la poblacion debido a la sobrepesca (Dong et
al., 2009). Contrasta con estos dos ejemplos el colapso de la medusa huevo frito, C.
tuberculata, en el Mar Menor, ya que este se produjo una vez se habia suspendido el programa
de retirada de ejemplares (Capitulos 6 y 7; Fernandez-Alias et al., 2022, 2023a), sugiriendo que

la sobrepesca no puede ser el motivo exclusivo detrds de estos colapsos.

10.2.6 El ciclo de vida no metagénico

Los escifozoos, sin embargo, no requieren de un ciclo metagénico o bipartito para proliferar de
forma masiva (Hamner & Dawson, 2009), siendo las especies holopelagicas de medusa
verdadera mas relevantes capaces de realizar eventos de bloom, Pelagia noctiluca (Forsskal,
1775) y Periphylla periphylla (Péron & Lesueur, 1810). Es probable que el conjunto de factores
que afecta a su ciclo de vida sea similar al que se ha descrito anteriormente, pero la ausencia
de fase bentdnica en estas especies justifica la inclusion de una seccién adicional para discutir
las transiciones desde la fase planula a la fase éfira (P. noctiluca) o desde huevos fecundados a

medusa (P. periphylla).

El acéfalo luminiscente, P. noctiluca, es una de las especies de escifozoo mas destacables del
Mediterraneo occidental (Canepa et al., 2014). Esta especie carece de fase bentdnica y las
planulas se transforman directamente en éfiras (Canepa et al., 2014; Ramondenc et al., 2019;
Ballesteros et al., 2021). Los ejemplares en fase medusa pueden sobrevivir durante mas de un
afio (Lilley et al., 2014b), presentan diferentes picos de reproduccion a lo largo de su desarrollo
(Milisenda et al., 2018), y exhiben un patrén heterogéneo de proliferacion y de variabilidad
espacial a lo largo del mar Mediterraneo (Marambio et al., 2021; Pastor-Nieto et al., 2021). La
dindmica poblacional parece seguir un patron estacional regular (Benedetti-Cecchi et al., 2015)
en el que el periodo reproductor se adapta al marco térmico mdas adecuado para la transicion

de planula a éfira (Rosa et al., 2013; Milisenda et al., 2018). Es probable que esta estacional sea
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resultado del proceso evolutivo de la especie dado que la supervivencia larvaria en el proceso
de transicién desde la fase planula a la fase éfira se reduce desde el 50 % hasta el 12 % cuando
las condiciones térmicas no son adecuadas (Rosa et al., 2013). Sin embargo, durante el periodo
reproductivo, cuando mayor es el tamafio de las génadas de P. noctiluca (Milisenda et al.,
2018), se ha observado que determinados peces se alimentan selectivamente de estos
drganos, los cudles tienen mayor valor nutricional que los tejidos somaticos (Milisenda et al.,
2014). Finalmente, durante la fase éfira, tal y como sucede en las especies con ciclo de vida
bipartito, deben alcanzarse los requerimientos alimenticios, tanto en calidad como en

cantidad, para que el desarrollo hasta la fase medusa sea el adecuado (Ballesteros et al., 2022).

La medusa corona, P. periphylla, es una de las especies prolificas de escifozoo que mas se aleja
del ciclo de vida bipartito y de las apariciones y desapariciones repentinas de la fase medusa.
En esta especie, los huevos fertilizados se transforman directamente en medusas por lo que,
ademas de la fase bentdnica, la medusa corona carece también de las fases planula y éfira
(Jarms et al., 1999). Ademds, la fase medusa de esta especie posee una ratio de crecimiento
lenta y una esperanza de vida de varios afios (Jarms et al., 1999; Bamstedt, 2023). El nimero
de ovocitos que una hembra puede albergar aumenta con el tamafio del ejemplar, llegando a
los 1000 cuando el didmetro de la campana alcanza los 12 cm con una edad aproximada de 9
afios (Bamstedt et al.,, 2020, Bamstedt, 2023). Esta especie solo se ha encontrado en
densidades importantes en fiordos, donde parece que no existe parasitismo ni depredacion
sobre la fase medusa, algo que contribuye a la longevidad de la misma (Fossa, 1992). Dentro de
los fiordos, los ejemplares de P. periphylla en fase medusa realizan migraciones verticales a la
superficie durante la noche con objetivo reproductivo. Con este comportamiento, P. periphylla
aprovecha la oscuridad para liberar los huevos, permitiendo asi que estos desciendan a
profundidades en las que los depredadores visuales no pueden eliminarlos (Bamstedt et al.,
2020), aunque estos pueden ser transportados fuera de los fiordos por la renovacién de las
capas profundas de la columna de agua (Bamstedt, 2023). A pesar de esta estrategia, y de
forma analoga a la fijacidon de planulas o la transiciéon de éfira a medusa, la mortalidad en la
transicién desde los huevos fecundados hasta la fase medusa supera el 90 % y es casi completa

en la mayoria de las ocasiones (Bamstedt, 2023).
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10.2.7 Efecto combinado de los puntos de control sobre el ciclo de vida

La anticipacion de las proliferaciones masivas de escifozoos se ve extremadamente limitada
debido a que la “montafia rusa sin fin” de las medusas tiene una fuerte regulacidn por parte de
unas condiciones externas que rara vez se monitorizan (Tabla 10.1). La magnitud de la conexion
entre la fijacion de las planulas, el desarrollo de los pdlipos y el tamafio de la poblacidén en la
fase medusa es desconocida para todas las escalas espaciales y temporales (Gibbons et al.,
2016), pero debido a lo expuesto en esta tesis doctoral se puede inferir que un bloqueo del
ciclo de vida, en cualquiera de las etapas y por cualquiera de los factores mencionados
anteriormente, puede comprometer la viabilidad de las proliferaciones futuras y que, al mismo
tiempo, los escifozoos tienen potencial para incrementar el nimero de individuos en drdenes
de magnitud desde decenas hasta millones a lo largo de su ciclo de vida (Figura 10.1; Tabla
10.1). Esto implica que el colapso de una poblacion de escifozoos puede venir seguido de una
recuperacion explosiva solo con la supervivencia de unas pocas medusas en la temporada
anterior o por la recepcion de unos pocos individuos que regeneren la poblacion. Ejemplos de
ello son la recuperacién de la poblacion de Mastigias sp. Agassiz, 1862 en Jellyfish Lake (Palaos)
(Martin et al., 2006) o la recuperacidon de la poblacidon de C. tuberculata en el Mar Menor
(Fernandez-Alias & Pérez-Ruzafa, 2023). En el caso de Mastigias sp., el colapso de la poblacion
se atribuyé a un calentamiento del agua por encima del umbral de tolerancia y la recuperacion
se asocid a un descenso de las temperaturas, ambos eventos producidos por El Nifio/Southern
Oscillation (ENSO) (Dawson et al., 2001; Martin et al., 2006). En el caso de C. tuberculata, el
control sobre la poblacidon es parte de un complejo equilibrio entre la regulacion top-down y la
regulacién bottom-up en el que el fitoplancton puede bloquear la llegada de luz al sustrato e
inhibir la estrobilacion, mientras que C. tuberculata se alimenta del fitoplancton y sus
zooxantelas simbiontes compiten con este grupo mediante la fijaciéon de nutrientes (Capitulos
5, 6y 7; Pérez-Ruzafa et al., 2002; Fernandez-Alias et al., 2020, 2022, 2023a; Fernandez-Alias &
Pérez-Ruzafa, 2023).
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Figura 10.1 Ciclo de vida de los escifozoos (flechas negras), con los factores promotores (flechas verdes
con signo positivo) e inhibidores (flechas rojas con signo negativo).
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Tabla 10.1 Efecto y magnitud de los diferentes factores que modulan los procesos bioldgicos de las diferentes etapas del desarrollo del ciclo de vida de los escifozoos. Las
especies estudiadas y las referencias corresponden a los diferentes procesos bioldgicos. El patrén de coloracion de las filas se ha establecido para facilitar la distincidn entre

procesos bioldgicos.

Fase del Proceso Factor Efecto Magnitud Especies estudiadas Referencias
desarrollo biolégico
Planula Fijacion Rendimiento 60% de las planulas liberadas Acromitus hardenbergi, Aurelia Holst & Jarms, 2007;
maximo spp., Catostylus tagi, Chrysaora Javidpour et al., 2009;
Temperatura Mayor tiempo de fijacion Hasta 30 dias de retraso en la spp., Cotylorhiza tuberculata, Prieto et al.,2010;
(no 6ptima) fijaciéon Cyanea spp., Nemopilema nomurai,  Kuplik et al., 2015;
Descenso del éxito en la Hasta un 100 % de reduccion de la Rhizostoma octopus, Rhopilema Franco, 2016; Dong et
fijacién eficacia esculentum al.,2018 ; Gamill et al.,
Salinidad (no Descenso del éxito en la Hasta un 100 % de reduccion de la 2018; Takao & Uye,
Optima) fijacién y mortalidad eficacia y hasta un 100 % de 2018; Feng et al., 2021;
mortalidad Gueroun et al., 2021;
Luz (ausencia) Descenso del éxito en la Hasta un 75 % de reduccion de la Miyake et al., 2021;
fijacion de escifozoos eficacia Boughton et al., 2023;
zooxantelados Holst et al., 2023
Incremento del éxito en la Hasta un 40 % de incremento en la
fijacion de escifozoos no eficacia de una alta a una baja
zooxantelados intensidad luminica o ausencia de
esta
Sustrato Mejor desempefio en Incremento en la tasa de fijacion
(tipo) sustratos artificiales entre el 0y el 60 %
Sustrato Diferente entre especies El desempefio suele ser mejor en
(orientacion) las caras inferiores del sustrato
Depredacion Eliminacién de planulas Eliminacién de 30 a 40 planulas ind-
1 h-l
Organismos Reduccidn del espacio Negativo, no cuantificado
del fouling disponible
Excystment Rendimiento 45 % de las planulas fijadas Catostylus tagi, Cyanea spp., Fu et al., 2019b;
maximo Rhopilema esculentum Gueroun et al., 2021;
Temperatura Descenso del rendimiento Hasta un 100 % de reduccién de la Holst et al., 2023
(no 6ptima) eficacia
Salinidad (no Descenso del rendimiento Hasta un 60 % de reduccion de la
Optima) eficacia
Salinidad Descenso del rendimiento Hasta un 27 % de reduccion en la
(oscilacién) eficacia
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Alimento Sin efecto Sin efecto
Pélipo Metamorfosis Temperatura Desarrollo anormal del Hasta un 60 % de reduccion en el Catostylus tagi, Cyanea spp. Gueroun et al., 2021;
desde planula (no 6ptima) polipo numero de tentaculos por pélipo Holst et al., 2023
Salinidad (no Desarrollo anormal del Hasta un 20 % de reduccion en el
Optima) polipo numero de tentaculos por polipo
Alimento Desarrollo anormal del Hasta un 50 % de reduccidn en el

Reproduccion
asexual

Rendimiento
maximo
Estrategia
reproductiva

Temperatura
(no 6ptima)

Temperatura
(6ptima)
Salinidad (no
Optima)

Alimento
(ausencia)
Alimento
(ausencia) +
Temperatura
(6ptima)

Luz (ausencia)

Cultivos de
larga
duracion
Organismos
del fouling

polipo

Mejor desempefio de las
especies con multiples
estrategias

Descenso de la tasa de
reproduccién asexual
Mortalidad de los pdlipos

Mayor tasa reproductiva
con temperaturas elevadas
Descenso de la tasa de
reproduccién asexual
Descenso de la tasa de
supervivencia

Inhibicion de la
reproduccion asexual
Mortalidad de los pdlipos

Sin efecto

Decaimiento de la habilidad
de reproduccién asexual

Desplazamiento y
mortalidad producida por
organismos con superficie
mucosa

Colonizacién de las

numero de tentaculos por pélipo
De 8 a 30 polipos producidos a
partir del parental

Reduccidn de la tasa de
reproduccion entre 0y 95 % en
especies mono-modales

Hasta un 90 % de reduccion de la
tasa de reproduccion asexual
Hasta un 100 % en 30 dias

Incremento de 2 a 5 veces de la
tasa reproductiva

Hasta un 90 % de reduccion de la
tasa de reproduccion asexual
Hasta un 60 % de reduccién en la
tasa de supervivencia

Hasta un 100 % de reduccion de la

tasa de reproduccion asexual
Hasta un 100 % de mortalidad

Sin efecto

Hasta un 30 % de decaimiento en la

tasa de reproduccion asexual

Hasta un 100 % de reemplazo en
las especies

Positivo, no cuantificado

Aurelia spp., Cassiopea sp., Cephea
cephea, Cotylorhiza tuberculata,
Chrysaora spp., Lychnorhiza
lucerna, Mastigias papua,
Nemopilema nomurai, Phyllorhiza
punctata, Rhizostoma spp.,
Rhopilema esculentum, Sanderia
malayensis

Henroth & Grondahl,
1983; Purcell et al.,
1999b; Holst et al.,
2007; Purcell et al.,
2007; Di Camilo et al.,
2010; Prieto et al.,
2010; Lucas et al., 2012;
Pascual et al., 2015;
Schiariti et al., 2014;
Takao et al., 2014;
Wang et al., 2015;
Treible & Condon,
2019; Rato et al., 2021;
Rekstad et al., 2021;
Schafer et al., 2021;
Tang et al., 2021 ; Zang
etal., 2023
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Depredacion

estructuras sélidas de
organismos sésiles
Eliminacién de pdlipos

Hasta 300 pélipos ind! diat

Estrobilo Estrobilacion Rendimiento Estrobilacion monodisco 1 éfira/polipo Aurelia spp., Cassiopea spp., Kikinger, 1992; Purcell
maximo Catostylus mosaicus, Cephea et al., 1999b; Stampar
Estrobilacion polidisco Hasta 30 éfiras/polipo cephea, Chrysaora hysoscella, et al., 2008; Prieto et
Temperatura  Activacion del proceso Incremento de hasta el 80 % enel ~ Cotylorhiza tub'ercu/ata, Cyanea al., 2010; Fuentes et al.,
(oscilacién) numero de polipos estrobilando SPp-, .Ly.chnorh/za Iucer/‘m, 2011; Astorga et al.,
Temperatura  Inhibicién de la Reduccién de hasta el 100 % en la Mast/g/.as papua, Nal{stthoe aurea, SO lslss, 22l
(no 6ptima) estrobilacién tasa de estrobilacién Nemop/lema'nomural, Phyllorhiza Lucas et al., 2012;
Mortalidad de los pdlipos Hasta un 100 % de mortalidad punctata, Rhizostoma spp., Pascual et al., 2015;
Rhopilema spp., Stomolopus Feng et al., 2017, 2020;
Salinidad (no Inhibicion de la Reduccion de hasta el 100 % en la meleagris Treible & Condon,
Optima) estrobilacion tasa de estrobilacion 2019; Enrique-Navarro
Luz (ausencia) Inhibicidn de la Reduccién de hasta el 100 % en la et al., 2021; Schifer et
estrobilacién en algunas tasa de estrobilacion al,, 2021; Jensen et al.,
especies zooxanteladas 2023; Wang et al.,
Zooxantelas Inhibicion de la Reduccion de hasta el 100 % en la 2023a
(ausencia) estrobilacidn en algunas tasa de estrobilacion
especies zooxanteladas
Microbioma Inhibicion de la Reduccién de hasta el 85 % en la
(ausencia) estrobilacion tasa de estrobilacion
Alimento Inhibicién de la Reduccién de hasta el 100 % en la
(ausencia) estrobilacion tasa de estrobilacion
Mortalidad de los pdlipos Hasta un 100 % de mortalidad
pH (escenario  Malformacién de las éfiras Desarrollo anormal de las ropalias
futuro)
Cultivos de Mayor produccion de éfiras  Hasta el doble de éfiras por pdlipo
larga por pélipo
duracion
Post- Estrés Reduccion del diametro del  Hasta un 75 % de reduccion del Aurelia spp., Cotylorhiza Kikinger, 1992; Lotan et
estrobilacion céliz diametro del caliz tuberculata, Cyanea nozakii, al., 1992; Prieto et al.,
Mortalidad del residuo Hasta un 100 % de mortalidad Nemopilema nomurai, Rhopilema 2010; Fuentes et al.,
Regeneracién de los Hasta un 100 % de recuperacion spp., Rhizostoma pulmo 20,11; Feng et al., 2017;
tentaculos y recuperacion Chi et al., 2022
del pdlipo
Efira Transicion éfira  Rendimiento 1 medusa por éfira Aurelia spp., Cassiopea xamachana, Ishii et al., 2004;
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a medusa

maximo
Temperatura
(6ptima)

Temperatura
(no 6ptima)
Salinidad (no
Optima)
Comida
(cantidad y
calidad)

Luz (ausencia)

Depredacion

Reduccidn del tiempo
necesario para la
transformacion
Mortalidad de las éfiras

Mortalidad de las éfiras

Reduccidn del crecimiento

Mortalidad de las éfiras

Crecimiento reducido y
blanqueamiento en

especies zooxanteladas
Eliminacién de las éfiras

No cuantificado

Hasta un 100 % de mortalidad

Hasta el triple de riesgo de
mortalidad de las éfiras

Hasta un 45 % bajo un régimen de
alimentacién inadecuado

Hasta un 100 % bajo un régimen de

alimentacién inadecuado
Reduccién de hasta 4.5 veces del
tamafio en experimentos de
crecimiento

Eliminacion de mas de 7 éfiras ind!

h»l

Cephea cephea, Chrysaora spp.,
Cotyorhiza tuberculata, Cyanea
nozakii, Lychnorhiza lucerna,
Pelagia noctiluca, Phyllorhiza
punctata, Rhizostoma pulmo,
Stomolophus meleagris

Astorga et al., 2012;
Wang & Li, 2015; Wang
& Sun, 2015; Carrizo et
al., 2016; Chambel et
al., 2016; Miranda et
al., 2016; Schéafer et al.,
2021; Ballesteros et al.,
2022; Muffett et al.,
2022; Fernandez-Alias
et al., 2023a; Wang et
al., 2023b

Medusa Crecimiento y
reproduccion

sexual

Rendimiento
maximo
Tamario del

individuo

Parasitismo

Depredacion

Pesquerias

Incremento en la
produccion de
gametos/planulas con el
tamafio

Reduccién del diametro de
la medusa

Menor produccion de
huevos

Mayor tamafio de huevos

Eliminacion de medusas

Eliminacion de medusas

1.7 x 10* a 2 x 106 planulas por
medusa hembra

Positivo

Hasta un 20 % de reduccion en la
talla

Hasta un 50 % de reduccion en la
produccién

Huevos hasta un 30 % mayores

Hasta 330 kg de medusa ind! dia!

7.5x108 kg de medusa x afio!

Acromitus hardenbergi, Aurelia
spp., Cassiopea spp., Catostylus
spp., Cephea cephea, Chrysaora
spp., Cotylorhiza tuberculata,

Crambione spp, Crambionella spp.,

Cyanea spp., Drymonema spp.,
Linuche unguiculata, Lobonema
smithi, Lobonemoides spp.,
Lychnorhiza lucerna, Nemopilema
nomurai, Periphylla periphylla,
Phyllorhiza punctata, Rhizostoma

spp., Rhopilema spp., Stomolophus

meleagris

Kremer et al., 1990;
Kikinger, 1992; Lucas,
1996; Kawahara et al.,
2006; Bayha et al.,
2012; Heaslip et al.,
2012; Chiaverano et al.,
2015; Brotz, 2016;
Bamstedt et al., 2020;
Fernandez-Alias et al.,
2020; Ciraco et al.,
2021; Bamstedt, 2023;
Mammone et al., 2023;
Wang et al., 2023b
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10.2 Principales retos y vias futuras de investigacién

El pequeiio tamafio y la fragilidad de las fases larvarias de los escifozoos, planula, éfira y pdlipo,
junto con la dificultad de encontrarlas y monitorizar sus interacciones con los factores bidticos
y abidticos, han limitado el nimero de estudios de campo sobre estas (Capitulos 5, 6 y 8; Feng
et al., 2017; Marques et al., 2019; Fernandez-Alias et al., 2020, 2023a; van Walraven et al.,
2020; Leoni et al., 2021b; Boughton et al., 2023; Zang et al., 2023). Esto no deberia, sin
embargo, desalentar a la comunidad cientifica dado que desde la propuesta de un marco
conceptual de acuerdo con el cual existe un incremento general en la abundancia de medusas
(Arai, 2001; Purcell 2005, 2012; Purcell et al., 2007; Richardson et al., 2009), nuestro
conocimiento de los factores que contribuyen a modular la intensidad de las proliferaciones se

ha incrementado notablemente (Tabla 10.1).

Pese a este incremento, todavia estamos lejos de desarrollar herramientas realmente utiles en
la anticipacion de los eventos de bloom debido a que el nimero de especies para las que se ha
estudiado el efecto de un factor determinado sobre alguno de sus procesos biolégicos es
limitado (Tabla 10.1). A esto se debe sumar que las diferentes especies muestran respuestas
asimétricas frente a un mismo estimulo (Purcell et al., 1999b; Schiariti et al., 2014; Feng et al.,
2017; Fernandez-Alias et al., 2021, 2023a), resaltando la necesidad de construir modelos
especie-habitat especificos (Capitulo 9; Fernandez-Alias et al., 2021) a la vez que restando
fiabilidad a los analisis multiespecie de gran escala temporal y espacial (Brotz et al., 2012;
Condon et al., 2013). Para afrontar los retos futuros que suponen las lagunas de conocimiento
actuales y la variabilidad intrinseca al ciclo de vida de los escifozoos se propone una hoja de

ruta sobre la que dirigir los proximos pasos de la investigacion en el campo (Figura 10.2).
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Factor potencial de variabilidad /

o Potencial hoja de ruta de la investigacion
Laguna de conocimiento

- Disponibilidad de sustrato Experimentos de fijacidn en mesocosmas complejos
. Competencia interespecifica ‘ Fijacién con pool de larvas multiespecie
» Depredacion Exposicion de planulas a potenciales depredadores
Depredacién Incremento de complejidad en los mesocosmaos de los
Falta de alimento ‘ palipos
Competencia interespecifica Exposicion de polipos a depredadores potenciales
Estrés fisiologico Experimentaos de estrés fisiologico

Determinacion del mecanismo molecular de investigacian

= = Sefial de estrobilacion Supervivencia de los polipos a experimentos de olas de
Pérdida de potencial de > calor y frio
estrobilacién transgeneracional Experimentos de estrobilacion secundaria

Experimentos de veranos e inviernos anomalos
Obtencion de medusas de cultivos de pdlipos de larga

duracién ‘

Depredacién Exposicidn de éfiras a depredadores potenciales
= Falta de alimento ‘ Estudio del crecimiento con dietas variables
. Moralidad natural Experimentos de competencia interespecifica
Estrés fisiologico Experimentos de estrés fisioldgico

!

Pesquerias de escifozoos Modelado de pesquerias de escifozoos

Competencia Interespecifica - Inclusian de los escifozoos en modelos ecosistémicos
Depredacién ADN del contenide estomacal / andlisis de acidos

grasos de depredadores potenciales

Figura 10.2. Factores principales de variabilidad en la abundancia de los escifozoos y lagunas de
conocimiento junto con una potencial hoja de ruta de la investigacion para abordar los retos futuros.

10.3.1 Fase planula

La fase planula puede verse afectada por estrés fisioldgico, competencia interespecifica por el
sustrato y depredacidon. De estos factores el estrés fisiolégico podria tener una menor
importancia ya que, si bien se ha demostrado que cuando las condiciones ambientales no son
Optimas se reduce el éxito en el proceso de fijacion de las planulas (Tabla 10.1), estas son
liberadas a la columna de agua generalmente cuando las condiciones para la fijacion son
favorables (Prieto et al., 2010; Rosa et al., 2013; Franco, 2016; Boughton et al., 2023). Es decir,
la competencia interespecifica y la depredacion tienen un peso relativo superior al estrés
fisioldgico en el proceso de fijacién de las planulas. Para determinar la magnitud del efecto de
estos dos factores proponemos analizar cdmo afecta la competencia por el sustrato entre las
planulas y otros colonizadores, tanto potenciales por su presencia en el pool de larvas como
anteriores, y el efecto que la depredacidn sobre las planulas en la densidad poblacional de los

polipos.
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Las planulas son capaces de fijarse eficientemente sobre un sustrato desnudo (Prieto et al.,
2010; Franco, 2016; Boughton et al., 2023; Holst et al., 2023), pero la competencia por el
sustrato es uno de los mejores ejemplos de competencia en la naturaleza (Dial & Roughgarden,
1998; Connolly & Roughgarden, 1999). El sustrato duro marino se encuentra normalmente
colonizado por especies que poseen una fase adulta benténica, pero, sin embargo, los disefios
experimentales para la fijacion de planulas tienden a utilizar Unicamente sustratos inertes. Los
ejemplos de experimentos en los que se haya incluido algin organismo vivo como sustrato
potencial son limitados, pero se puede aludir al realizado por Franco (2016), quien encontré
que las planulas de C. tuberculata eran incapaces de asentarse sobre las conchas de ostras si
estas estaban vivas o al trabajo de Feng et al. (2021), en el que las planulas de C. nozakii fueron
incapaces de fijarse sobre paneles con una alta cobertura de organismos bentdnicos. Esto
refleja una laguna en nuestro conocimiento e incide en la necesidad de realizar experimentos

de fijacidn de planulas en mesocosmos con sustrato desnudo y colonizado.

Las especies marinas con fases adultas bentdnicas se reproducen en pulsos en los que las
larvas son liberadas a la columna de agua, siendo arrastradas por las corrientes hasta que son
capaces de asentarse nuevamente sobre un sustrato adecuado para completar su ciclo de vida
(Gittings et al., 1992; Cardenas & Aranda, 2000). Por lo tanto, las planulas de los escifozoos no
se encuentran aisladas en el ecosistema, sino que deben competir con el conjunto de larvas
presentes en la columna de agua por el sustrato (Boughton et al., 2023). Esta competencia,
evidente a nivel tedrico, solo se ha puesto de manifiesto para una especie de escifozoo y en un
Unico ecosistema (Boughton et al., 2023), pero no ha sido nunca cuantificada (Tabla 10.1). Esto
resalta la necesidad de realizar experimentos incluyendo al conjunto de larvas presentes en la

columna de agua en lugar de realizarlos Unicamente con las planulas.

Finalmente, aunque tenemos alguna evidencia del consumo de pldnulas por parte de otros
organismos (Javidpour et al., 2009; Kuplik et al., 2015), el efecto de la eliminacién de las
planulas por parte de los depredadores sobre la dindmica poblacional es desconocido por la
falta de experimentos al respecto, por lo que sugerimos que se realicen disefios que incluyan

organismos que potencialmente puedan eliminar planulas.

10.3.2 Fase polipo

El conjunto de factores que enfrenta la fase pdlipo es similar al de la fase planula (Tabla 10.1),
pero al contrario de lo que ocurre con esta ultima, al tener la fase podlipo una presencia
perenne en la mayoria de las estrategias vitales de las diferentes especies de escifozoos

(Capitulo 9; Fernandez-Alias et al., 2021), el papel que juega el estrés fisioldgico es mayor. De
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hecho, cuanto mas se aleja a las colonias de pdlipos de sus condiciones dptimas, mayor es el
descenso en su ratio de reproduccién asexual y mayor es la tasa de mortalidad (Prieto et al.,
2010; Wang et al., 2023a). Por lo tanto, cuando se construyen modelos de densidad
poblacional de escifopdlipos, es importante considerar dénde estan los umbrales de tolerancia
de la especie objetivo y durante cuanto tiempo van a estar expuestos a las condiciones
desfavorables. La informacion de que disponemos acerca de estos umbrales se limita a unas
pocas especies, pero es suficiente para determinar que los umbrales son especie-especificos
(Purcell et al., 1999b; Schiariti et al., 2014). Por lo tanto, se debe conocer con anterioridad los
umbrales, la reduccién en la ratio de reproduccion asexual y la supervivencia de las especies en

condiciones desfavorables para aumentar la fiabilidad de los modelos.

La mayoria de estos modelos de dindmica poblacional de escifopélipos se han construido sin
considerar la presencia de competidores, potenciales sinergias o depredadores (Prieto et al.,
2010; Purcell et al., 2012; Schiariti et al., 2014; Treible & Condon, 2019), pero estas
interacciones no pueden obviarse ya que el balance general puede resultar perjudicial para los
escifozoos (Feng et al.,, 2017; Zang et al., 2023). Para comprender completamente coémo
funciona la dindmica poblacional de los escifozoos en su fase bentdnica debemos aumentar
progresivamente la complejidad biolégica de los mesocosmos en los que se realizan los

experimentos de estrés fisioldgico.

10.3.3 Fases estrobilo y post-estrébilo

La estrobilacidon en un proceso estresante para las poblaciones de pélipos (Feng et al, 2017) y
su recuperacién posterior no esta garantizada en todos los casos (Prieto et al., 2010; Fuentes et
al., 2011; Feng et al., 2017). En este contexto no esta claro por qué determinadas condiciones,
como podrian ser las olas de calor o de frio, disparan el proceso de estrobilacion si la reversion
a las condiciones normales podria afectar al correcto desarrollo de las éfiras hasta la fase
medusa (Capitulo 6; Fernandez-Alias et al., 2023a). También se ha demostrado que el proceso
de estrobilacién y la produccién de éfiras se ven afectados por el minimo de temperatura
registrado durante el invierno, la duracion de esta estacidn, la velocidad con la que se alcanzan
las temperaturas estivales del agua y la disponibilidad de alimento (Feng et al., 2015a, b;
Loveridge et al., 2021; Zang et al., 2022), factores que necesitan de mas investigacion para

mejorar nuestra capacidad de anticipar los eventos de bloom.

Una mayor comprensién del proceso de estrobilacion podria alcanzarse de conseguir una
descripcién completa del mecanismo molecular que lo desencadena (Helm et al., 2018), donde

nuestro conocimiento se limita a determinados aspectos del género Aurelia (Fuchs et al., 2014;
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Brekhman et al., 2015; Khalturin et al., 2019; Jensen et al., 2023). De hecho, desconocemos
incluso si el gen CL390, el mas sobreexpresado durante el proceso de estrobilacion (Fuchs et
al., 2014; Brekhman et al., 2015), se encuentra presente en alguna especie de escifozoo que no
pertenezca este género. En la base de datos GenBank del centro nacional de informacion
biotecnoldgica (National Center for Biotechnology Information, NCBI,

https://www.ncbi.nim.nih.gov/, accedido el 30 de noviembre de 2023), Unicamente hay

depositadas 4 secuencias de ADN del gen que se traduce en esta proteina. Todas ellas
pertenecen a Aurelia y lanzando un Basic Local Alignment Search Tool (BLAST) contra la base de
datos, utilizando los pardmetros mds permisivos, no se obtiene ninguna secuencia adicional
(Fernandez-Alias, resultado no publicado). De las cuatro secuencias disponibles, solamente dos
estan acompafiadas por una publicacidn, la secuenciada en Fuchs et al. (2014) y la de
Brekhman et al. (2015). Ademas, estas dos secuencias se transcriben y traducen a proteinas
gue Unicamente comparten un 68 % de homologia (Brekhman et al., 2015) y cuyos genes se
expresan bajo estimulos ambientales opuestos: un descenso térmico en la estirpe de Aurelia
utilizada por Fuchs et al. (2014) y un ascenso en la utilizada por Brekhman et al. (2015). Esto
pone de manifiesto que necesitamos incrementar los analisis transcriptomicos a lo largo del

ciclo de vida de las diferentes especies de escifozoos.

Finalmente, las poblaciones de pélipos sufren un decaimiento en la ratio de reproduccion
asexual cuando son mantenidas durante varias generaciones en acuario, pero esto puede estar
asociado a una mayor produccion de éfiras por pdlipo (Chi et al., 2022; Holst et al., 2023) y el
balance global de los cultivos de larga duracion sobre la produccion de éfiras no estd claro.
Ademas, hemos observado cémo las fases medusa de C. tuberculata, R. pulmo y Aurelia sp.
producidas a partir de pdlipos mantenidos en acuario durante varias generaciones realizaban
las pulsaciones contractiles con las que se impulsan y desplazan de forma andmala o,
directamente, no las realizaban en absoluto dejdndose mover por el sistema de corrientes del
acuario (Fernandez-Alias, observacidon personal en las instalaciones del Oceanografico de
Valencia, febrero de 2023). Esto sugiere que la renovacién de las poblaciones bentdnicas es

necesaria para no interferir con el correcto desarrollo del ciclo de vida.
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10.3.4 Fase éfira

La transicién desde éfira hasta medusa dura de 10 a 150 dias y la tasa promedio de éxito es
inferior al 30 % (Capitulos 5 y 6; Ishii et al., 2004; Kawahara et al., 2006; Fuentes et al., 2011,
Astorga et al., 2012; Fernandez-Alias et al., 2020, 2023a; Gueroun et al., 2020). En ese periodo,
los dos factores de mayor relevancia que afectan a la mortalidad de la fase éfira son la
depredacién y el estrés fisiologico, pero la evidencia cientifica es limitada (Tabla 10.1). Lo
elevado de la tasa de digestidén de los escifozoos en la fase medusa ha dificultado que esta se
encuentre en los andlisis de contenido estomacal (Arai et al., 2003) y, debido a su menor
tamafio, la deteccidn de la fase éfira en estos analisis deberia resultar mas compleja. De hecho,
la depredacion sobre las éfiras Unicamente se ha podido demostrar cuando, en experimentos
en acuario, estas se han expuesto a depredadores potenciales (Tabla 10.1), lo que podria
traducirse en una subestima del nimero de depredadores reales que enfrentan los escifozoos
en esta fase. De acuerdo con la evidencia actual, se puede esperar que la composicion de la
comunidad planctdnica sobre la que las éfiras pueden depredar afecte al correcto desarrollo de
estas hasta la fase medusa (Chambel et al., 2016; Miranda et al., 2016; Ballesteros et al., 2022),
indicando la necesidad de monitorizar esta comunidad planctdonica con las poblaciones de
éfiras y medusas verdaderas, asi como de realizar experimentos para determinar la dieta mas
apropiada para las éfiras. Finalmente, en esta tesis doctoral se ha observado la desaparicion de
la fase éfira cuando las temperaturas no resultan adecuadas (Capitulo 6; Fernandez-Alias et al.,
2023a), pero no se ha discriminado si la causa principal de la mortalidad es la temperatura, la
falta de alimento o la exposicidn durante un tiempo prolongado, en el que no se alcanza la fase
medusa, a depredadores. Por lo tanto, es necesario realizar experimentos de estrés fisioldgico

para determinar la resiliencia de las éfiras a condiciones desfavorables.

10.3.5 Fase medusa

Una vez se desencadena un evento de bloom, el interés normalmente se dirige hacia el
impacto socioecondmico que producira la proliferacion masiva y cémo mitigarlo (Bosch-Belmar
et al., 2020), prestando menos atencidn al efecto de este sobre futuros afloramientos. De
hecho, el interés por el desarrollo de proliferaciones futuras parece haber despertado
Unicamente a raiz del nacimiento de una industria pesquera amenazada por la variabilidad
interanual de abundancias en la fase medusa (Brotz et al., 2017) y, aun asi, todavia no se ha
realizado el esfuerzo necesario para calcular los parametros bioldgicos de los escifozoos que se

requieren en la implementacion de programas de pesca sostenible (Capitulos 5 y 8; Palomares
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and Pauly, 2008; Brotz, 2016; Fernandez-Alias et al., 2020; Lopez-Martinez et al., 2020; Leoni et
al., 2021b; Behera et al., 2022).

Aungue se les ha considerado de forma general como un final de cadena tréfica (Hays et al.,
2018), la fase medusa de los escifozoos no suele incluirse en los modelos de manejo
ecosistémico (Pauly et al., 2008), resultando incluso menos habitual la inclusidn de las fases
larvarias pese a su influencia sobre la abundancia de los estadios adultos (Tabla 10.1). La
inclusion de los escifozoos en modelos ecoldgicos es particularmente importante en
ecosistemas pequefios y confinados dado que cuanto menor sea el tamafio del ecosistema,
mayor es la importancia de los escifozoos como especie clave (Pauly et al., 2008), hasta el
punto de que, en lagunas costeras eutrofizadas como el Mar Menor, los escifozoos jueguen un
papel amortiguador de las crisis distréficas (Capitulos 6 y 7; Pérez-Ruzafa et al., 2002;
Fernandez-Alias et al., 2022, 2023a). En esta linea, también es importante considerar que el
papel tréfico de los escifozoos cambia entre especies y, dentro de una misma especie, entre
localidades y a lo largo de su desarrollo (Holst et al., 2008; Marques et al., 2020; Wang et al.,
2020; Leoni et al., 2022). Para implementar de forma correcta estos modelos tenemos que
ampliar el esfuerzo de parametrizaciéon del crecimiento de los escifozoos y determinar las

interacciones tréficas con los niveles superiores e inferiores.
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Capitulo 11: Conclusiones

‘ Objective 1: To identify the moon jellyfish from the Mar Menor coastal lagoon

The proposed hypotheses, in agreement with the fossil and historical record, as well as with
the backward rotation of the geographical coordinates to the date of the formation of Pangea
suggest that the genus Aurelia had its origin in the Paleo-Tethys Ocean. From this original
location, the different lineages of the genus spread to the adjacent basins and eventually

reached a global distribution.

The non-indigenous character of Aurelia solida and Aurelia coerulea in the Mediterranean Sea
must be removed since the historical and the fossil records indicate that the genus has been

present in this region ever since its appearance.

The autochthonous moon jellyfish living in the Mar Menor coastal lagoon is, and has

historically been, Aurelia solida.
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Objective 2: To establish a reference system for the biology and population dynamics
of the three resident scyphozoan species in the Mar Menor coastal lagoon: Aurelia
solida Browne, 1905, Cotylorhiza tuberculata (Macri, 1778) y Rhizostoma pulmo

(Macri, 1778)

The strobilation process of the three main scyphozoan jellyfish species present in the Mar
Menor is triggered by temperature oscillations, either by increases (C. tuberculata), decreases
(A. solida), or both (R. pulmo), and this, together with the general temperature, determines the

seasonality of the species.

The scyphozoan species separate their niche by a temporal and a spatial segregation, allowing
the coexistence of the three species with similar trophic requirements in a relatively small and

sheltered ecosystem.

The temporal segregation of the species provides a top-down control over the phytoplankton,
which is further extended in time by the ichthyoplankton once the medusa phase of the last

scyphozoan species disappears from the water column.

All the studied species show explosive appearances, and extremely fast growth and mortality
rates, limiting the presence of the medusa phase to a few months during the year except for

some isolated adults of R. pulmo that might overwinter.

|§
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Objective 3: To analyze the effect of climate change and eutrophication on the
biology and population dynamics of Aurelia solida Browne, 1905, Cotylorhiza
tuberculata (Macri, 1778) and Rhizostoma pulmo (Macri, 1778) during the evolution

of the eutrophication process of the Mar Menor

The seasonality and phenology of the different scyphozoan species are maintained over the

years despite the changes in the trophic status and the thermal anomaly regime.

The changes in the temperature regime or the trophic status during the eutrophication process
do not explain on their own the magnitude of the interannual variability in the abundance of

the medusa phase.

The massive mortality of the ephyra stage can prevent the development of a jellyfish bloom,

but the detection of this stage is still the better signal to anticipate its occurrence.

The medusa stage of all the three studied species is more likely to occur with a low chlorophyll
a regime either because they exert a top-down control over it or because the high chlorophyll a

regime inhibits their appearance.
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Objective 4: To characterize the dystrophic crises triggered during the eutrophication

process of the Mar Menor

The dystrophic crises of the Mar Menor coastal lagoon are triggered by the massive input of
nutrients into the ecosystem during the summer period and by the absence of the medusa
phase of the resident scyphozoan species. In other words, the absence of predators is
combined with the most favorable conditions for phytoplankton development: nutrient

availability, high irradiance, and warm seawater.

Nocturnal respiration by phytoplankton or oxygen consumption during its decomposition is
likely to create hypoxic and anoxic zones in the deeper layers of the water column if top-down

control is removed.

Nitrogen and phosphorus must be available for phytoplankton to grow; in the presence of one,
the other becomes the triggering factor, and both alternate as limiting factors depending on

the rate of consumption.

Jellyfish blooms are not a final stage of ocean degradation by eutrophication, but an
intermediate one, and not all scyphozoan species benefit from this factor. Phytoplankton may

outcompete some scyphozoan species and cause their populations to collapse.

|3
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Objective 5: To determine the process of colonization of the Mar Menor and
expansion of the invasive scyphozoan Phyllorhiza punctata von Lendenfeld, 1884 into

the Mediterranean Sea

In the Mediterranean Sea, P. punctata uses coastal lagoons as intermediate donor regions
throughout the colonization process. The species colonizes one of these sheltered ecosystems,

completes its life cycle and begins to emit particles to the surrounding area.

The time lapse between the first detection and the closure of the life cycle and, thus, the

dispersal window, is approximately of four years.

The strobilation process of the species is triggered by the summer temperature increase,
leading to the appearance of the medusa phase from mid-summer to late fall, with no records

of overwintering individuals.

The colonization of the Mar Menor coastal lagoon by P. punctata was faster and took shorter
than for C. tuberculata or R. pulmo and was probably favored by the collapse of their

population given the ongoing eutrophication process.
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Objective 6: To analyze scyphozoan proliferations globally

The percentage of blooming species within the class Scyphozoa has increased from about 14 %
to 24.66 % of the class in the decade between 2010 and 2019, which means an increase from

31 to 55 species for which a blooming event has been recorded.

The scyphozoan life cycle has the potential to numerically increase the number of individuals in
the order of several million during a single generation, but the contour conditions can block the
life cycle and cause a collapse of the population. The complex interactions between the
different developmental stages of the life cycle and the set of biotic and abiotic factors are the
main causes of the interannual variability in the abundance of the medusa phase, the most
conspicuous stage of the life cycle. During the last decade we have increased our knowledge of
the control factors that modulate the densities of the different developmental stages, but we
are still far from being able to provide reliable predictions of the scyphozoan blooms.
Therefore, it is important to distinguish between what it is known and what remains a gap in

knowledge to effectively direct the future research on this topic.

Temperature seems to be the most important factor involved in the correct development of
the life cycle, triggering processes and favoring the transition between phases when it is
optimal, and causing mass mortality or abnormal development when it is not. The second
important factor is the availability of food, the quality and quantity of which modulate the
asexual reproduction, the strobilation process and the somatic growth. In general, the factors
regulating the transition between the different stages of the life cycle would be what allows
the species to anticipate adequate conditions for the development and growth of the
individuals. In this context, food availability, productivity, and temperature act in concert with
salinity, being it a key factor in many tropical and sheltered habitats, prone to host scyphozoan
blooms, where salinity fluctuates due to storms, flash floods, and evapotranspiration, affecting
the life cycle and the species distribution. In the same way, salinity may play a key role in the
Mediterranean Sea under temperature rising scenarios. Despite their importance, these factors
are reported to act asymmetrically between the different scyphozoan species, and here
appears one of the most important limitations in our ability to predict massive proliferations:
the knowledge we have generated is species-specific and cannot be extrapolated to the whole
class. Moreover, for most of the species the magnitude of the effect of these factors in some

(orin all) of the biological processes that take place during the life cycle is unknown.
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The current distribution of scyphozoan species is only a steady-state picture, but there may be
a shift in which species with broader tolerance limits expand their range in response to global

warming, while those more thermally restricted might have their habitat reduced.

A second gap in our knowledge is the interspecific interactions between the scyphozoan
species and the other faunistic groups. As a scientific community, we have reported the
existence of numerous relationships between scyphozoan jellyfish and the other groups,
including predator-prey interactions, both in the benthic and the pelagic stages, competition
for the substrate in the planula settlement and polyp dynamics, symbiosis, commensalism, and
parasitism. However, the description of the relationships is still in its infancy, not yet quantified
and most likely we still underestimate the number of predators and competitors for the

different stages.

To improve our forecasting ability, our research should focus on determining the parameters
needed to implement ecosystem-based models. This includes determining the environmental
tolerance limit for each species and stage, parametrizing how the growth, asexual
reproduction, strobilation and mortality rates vary under inadequate conditions, and
determining the interspecific and trophic relationships by progressively increasing the design of

the mesocosms in which the experiments are conducted.
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Anexo |: Material suplementario al capitulo 4

Tabla Suplementaria 4.1. Estimas de divergencia evolutiva entre pares de secuencias indicadas en sustituciones de bases por cada cien posiciones
diagonal. COIl: Debajo de la diagonal.

.28S: Encima de la

Ind
100
101
102
103
104
105
106
107
108
137
140
183
184
188
189
190
191
192
193
194
195
196
1117
1118
1119

100 101 102 103 104 105 106 107 108 137 140 183 184 188 189 190 191 192 193 194 195 196 1117 1118 1119

0,128 0,000 0,000 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,128 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
NA \ 0,128 0,128 0,255 0,000 0,128 0,128 0,128 0,000 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,255 0,000 0,000 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128
NA 1,333 \ 0,000 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,128 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
NA NA 0,188 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,128 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
NA 1,141 1,721 NA 0,255 0,128 0,128 0,128 0,255 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,255 0,255 0,255 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128
NA 1,141 1,721 NA 1,527 0,128 0,128 0,128 0,000 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,255 0,000 0,000 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128
NA 1,141 1,916 NA 1,527 1,141 0,000 0,000 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,128 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
NA 1,721 NA NA 1,721 1,333 1,721 0,000 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,128 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
NA NA 1,721 NA NA NA NA NA 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,128 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
NA 1,527 1,333 NA 1,527 1,527 1,527 0,188 NA 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,255 0,000 0,000 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128
NA 1,141 1,721 NA 1,141 1,141 1,141 0,567 NA 0,377 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,128 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
NA 1,527 1,721 NA 1,527 1,141 1,527 0,188 NA 0,377 0,377 0,000 0,000 0,000 0,000 0,128 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
NA 1,141 1,141 NA 1,527 0,377 1,141 0,949 NA 1,141 0,758 0,758 0,000 0,000 0,000 0,128 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
NA 0,567 0,949 NA 0,949 0,567 0,567 1,141 NA 0,949 0,567 0,949 0,567 0,000 0,000 0,128 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
NA 0,758 0,567 NA 0,758 0,758 0,758 0,949 NA 0,758 0,377 0,758 0,758 0,188 \ 0,000 0,128 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
NA 1,527 1,916 NA 0,377 1,916 1916 2,112 NA 1916 1,527 1,916 1916 1,333 1,141 0,128 0,128 0,128 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
NA 1,333 1,916 NA 1,721 0,567 1,333 1,916 NA 2,112 1,721 1,721 0,949 1,141 1,333 2,112 0,255 0,255 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128
NA 1,333 0,567 NA 1,721 0,567 1,333 1,916 NA 2,112 1,721 1,721 0,949 1,141 1,333 2,112 0,000 0,000 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128
NA 1,527 0,188 NA 0,377 1,916 1916 2,112 NA 1916 1,527 1,916 1,916 1,333 1,141 0,000 2,112 2,112 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128 0,128
NA 1,141 1,916 NA 0,000 1,527 1,527 1,721 NA 1,527 1,141 1,527 1,527 0,949 0,758 0,377 1,721 1,721 0,377 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
NA 1,333 1,916 NA 1,721 0,567 1,333 1,916 NA 2,112 1,721 1,721 0,949 1,141 1,333 2,112 0,000 0,000 2,112 1,721 \ 0,000 0,000 0,000 0,000
NA 1,333 NA NA 1,721 0,567 1,333 1,916 NA 2,112 1,721 1,721 0,949 1,141 1,333 2,112 0,000 0,000 2,112 1,721 0,000 0,000 0,000 0,000
NA NA 1,916 NA NA NA NA NA NA NA NA NA NA NA NA NA NA NA NA NA NA NA 0,000 0,000
NA 1,721 0,567 NA 1,721 1,333 1,721 0,000 NA 0,188 0,567 0,188 0,949 1,141 0,949 2,112 1,916 1,916 2,112 1,721 1916 1,916 NA 0,000
NA 1,141 NA 0,377 1,141 1,333 NA 1,141 0,758 1,141 1,141 0,567 0,377 0,758 1,721 1,721 0,758 0,377 1,721 1,721 NA 1,333
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Tabla Suplementaria 4.2. Coordenadas de recoleccion de los ejemplares de Aurelia identificados a nivel

molecular.

Especie Latitud Longitud

Aurelia aurita 53.5 -4.6666
58.323 19.969
44.9402 -67.0025
50.8175 -1.4453
60.188 5.538
62.9 6.833
43.409464 34.294299
60.263 5.226128
51.7317 3.9729
48.5677 -53.9567
40.992395 29.000979
41 29
42.3573 -71.0441
51.3958 3.5704
51.6755 3.7553
42.878993 51.022505
41.3801 -71.6458
58.7 -94.2
52.9616 4.7804
51.7434 3.8796
53.4448 6.8246
54.5582 11.1555
54.5944 18.6463
44.5719 38.0511
41.657739 -71.445434
58.2499 11.4465
58.2666 11.4333
54.18 7.898
51.7761 3.9464
54.744 8.273
50.8321 -1.0829
53.7975 -4.4848
51.5923 3.719
57.649 11.752
54.423 10.2113
63.94505 -52.932967
55.085 -59.171
-33.03465 -71.617981
53.0056 4.7964
40.7283 161.9282
56.415 -5.479
54.4712 2.644
59.042 -2.751

|ﬂ



Alfredo Fernandez Alias

Ecologia de los escifozoos

Tabla Suplementaria 4.2. (Continuacidn).

Aurelia ayla

Aurelia cebimarensis

Aurelia clausa

Aurelia coerulea

-48.3495
53.0718
56.347
47.7477
41.8047
50.873
50.8429
45.0714
45.1019
54.9075
53.3651
41.0055
54.5035
55.037
54.8108
54.7952
52.4713
-54.8778
52.7662
53.2969
65.863
12.2
-25.068
-10.9918
7.338133
2.883
0.499
-5.4178
7.3

-43.2
-36.0164
-34.5166
-34.0711
-33.8698
-33.8547
-33.8464
-33.3109
-33.0975
-32.0132
-26.6839
24.47
31.36
32.7178
33.221

-74.1949
3.2326
-2.784
-64.7084
35.415
-1.381
-1.329
-67.0546
-67.0528
8.4222
5.2216
39.7494
2.8293
1.7027
1.6898
2.1482
3.7827
-68.2381
4.2128
5.089
39.741
-68.308611
-47.898
-37.0445
134.467431
131.721
130.571222
150.701357
134.4666
147
150.1175
150.8333
151.1247
151.1999
151.2032
151.249
151.491
151.5799
115.7301
153.1338
118.223
130.68
-117.184
132.5553

|g
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Tabla Suplementaria 4.2 (Continuacion).

Aurelia cf. coerulea
Aurelia colpota

Aurelia columbia

33.602
33.6118
33.6241
33.68
33.7549
33.9662
34.125
34.2003
34.5323
34.722
34.9925
35.11
35.1225
35.211
35.2161
35.409
35.4905
35.542
36.112
36.1544
36.918
36.923333
37.221
37.466
37.536
38.766
38.9333
38.9382
39.106
40.757832
41.2699
41.8822
42.2466
42.49
48.728
54.126825
11.5129
No data
51.401
48.768736
48.369
48.65
48.5453
47.79865
48.544899

-117.926
-117.922
-117.893
135.32
-118.15
118.4514
132.552
132.5387
18.0538
127.661
128.6752
142.92
-139.816
139.405
129.228
119.562
135.3688
135.194
120.322
120.3305
122.41
122.511667
119.182
126.578
121.424
1215
139.8
121.748
118.506
29.905311
13.0341
15.7399
3.1351
144.17
-3.983
8.835968
79.778

No data
-130.248
-123.451825
-123.718
-123.4833
-123.012
-122.8664
-123.003267

|g
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Tabla Suplementaria 4.2 (Continuacion).

Aurelia dubia

Aurelia cf. dubia

Aurelia hyalina

Aurelia insularia

Aurelia labiata

Aurelia limbata

Aurelia malayensis

Aurelia madivensis

Aurelia marginalis

Aurelia mianzani

25.216
21.36
29.512
58.8014
58.8377
63.933967
63.94505
72.315
65.578
59.633
-23.098
-23.805
-27.2787
-27.2846
-27.1686
25.081139
60.53622
44.6351
38.2344
47.5
48.83076
48.424931
36.860135
39.081961
43.259
37.014
59.527309
9.645533
26.39
7.2572
7.149
7.15
7.3166
21.2852
2.1
-0.454817
2.150333
No data
18.362153
30.1577
24.7808
30
29.464658
-35.93555
-40.142

55.068
48.09
34.947
-93.8195
-4.2376
-52.920533
-52.932967
175.984
168.348333
-151.45
-44.278
-45.391
-48.3789
-48.3756
-48.401
-80.450917
-145.825434
-124.0682
-122.9802
-125.07
-125.138254
-123.3857
-121.935804
141.824288
141.204
129.965
-152.255
118.785398
127.9
134.3825
134.353
134.3833
134.5166
-157.8411
118.33
130.493
118.514167
No data
-93.59701
-88.1394
-80.6866
-88
-94.772327
-56.985622
-59.069
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Tabla Suplementaria 4.2 (Continuacion).

Aurelia misteriosa
Aurelia miyakei

Aurelia montyi

Aurelia mozambica
Aurelia persea
Aurelia pseudosolida

Aurelia cf. pseudosolida
Aurelia rara

Aurelia relicta

Aurelia smithsoniana

Aurelia solida

Aurelia vitiana

Aurelia sp. 3

Aurelia sp. 7

Aurelia sp. 12
Aurelia sp. 13

Aurelia sp. 14
Aurelia sp. 17
Aurelia sp. 18

-23.827138
37.694429
13.280556
30.1577
24.7808
-13.710756
32.8777778
45.08484
37.694429
38.541653
30.1577
42.723
42.7713
42.781231
9.22349
45.641
40.258
37.298
37.187
45.53
45.547
29.512
20.15

44
42.8327
45.5143
37.724501
No data
7.3384
7.25
7.1518
7.305
-41.283
-43.2
-41.1645
-46.9834
24.173437
10.95636
12.052363
13.13522
8.985814
8.862

28

-45.422071
-25.3251
100.913333
-88.1394
-80.6866
40.595888
34.975
13.634036
-25.4251
-28.759464
-88.1394
17.501
17.3627
17.347346
-82.21989
13.728
17.889
9.939
9.858
13.556
13.722
34.947
38.592

14

17.6986
13.5742
-0.788332
No data
134.4648
134.45
134.3565
134.477
174.783
147
173.8637
168.1202
-110.315781
-85.72839
-86.706099
-88.1968
-79.492375
98.259
-89.068889
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Figura Suplementaria 4.1. Historia evolutiva del género Aurelia inferida por Maximum Likelihood. a)
Arbol filogenético para el gen 28S. b) Arbol filogenético para el gen COIl. Los nimeros sobre las ramas

indican el soporte bootstrap de cada rama.
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Figura Suplementaria 4.1. Historia evolutiva del género Aurelia calculada por inferencia bayesiana. a)
Arbol filogenético para el gen 28S bajo un modelo evolutivo HKY + G. b) Arbol filogenético para el gen
COl bajo un modelo evolutivo GTR + |. Los numeros sobre las ramas indican la probabilidad posterior de
soporte de cada rama.
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Anexo II: Material suplementario al capitulo 5

Tabla Suplementaria 5.1. Resultados del analisis espaciotemporal tipo PERMANOVA sobre las variables
ambientales en la columna de agua. Los resultados en negrita indican diferencias significativas. Zo: Zona,
Sea: Season, Sec: Sector, Me: Mes, Qu: Quincena.

Source df SS MS Pseudo-F P(MC)
Temperatura

Zona 4 3.3606 0.84016 2.0015 0.115
Season 3 4075.1 1358.4 7.6432 0.0064
Sector(Zona) 5 1.2054 0.24108 1.2418 0.2898
Mes(Season) 9 2275.2 252.81 5.9659 0.0192
ZoxSea 12 2.8922 0.24102 0.59653 0.9128
Quincena(Me(Sea)) 6 309.03 51.505 467.29 0.0001
ZoxMe(Sea)** 33 9.6339 0.29194 1.2793 0.1769
Sec(Zo)xSea 15 5.4609 0.36406 2.0005 0.0224
ZoxQu(Me(Sea)) 24 4.0081 0.167 1.5907 0.1182
Sec(Zo)xMe(Sea)** 41 5.9747 0.14572 0.90561 0.6265
Ses(Zo)xQu(Me(Sea)) 30 3.1131 0.10377 0.14449 1
Salinidad

Zona 4 44.37 11.093 4.7514 0.0274
Season 3 1409.6 469.87 9.8929 0.0019
Sector(Zona) 5 9.6149 1.923 2.7015 0.0253
Mes(Season) 9 527.42 58.603 18.248 0.0001
ZoxSea 12 44.331 3.6942 3.7298 0.0007
Quincena(Me(Sea)) 6 16.532 2.7553 41.668 0.0001
ZoxMe(Sea)** 36 26.061 0.72391 0.84301 0.7208
Sec(Zo)xSea 15 8.5137 0.56758 0.778 0.6994
ZoxQu(Me(Sea)) 24 3.8626 0.16094 2.4417 0.0103
Sec(Zo)xMe(Sea)** 45 35.327 0.78504 49215 0.0001
Ses(Zo)xQu(Me(Sea)) 30 1.9753 6.58E-02 7.35E-02 1
Res 439 393.35 0.89601

Total 628 2508.9

Fosfato

Zona 4 8.1362 2.034 1.5289 0.2569
Season 3 255.43 85.144 2.2022 0.1468
Sector(Zona) 5 4.6964 0.93927 3.1036 0.0106
Mes(Season) 9 392.65 43,628 1.4556 0.3381
ZoxSea 12 10.192 0.84933 0.99657 0.4827
Quincena(Me(Sea)) 6 204.41 34.068 41.413 0.0001
ZoxMe(Sea)** 36 23.788 0.66077 2.4942 0.0009
Sec(Zo)xSea 15 7.1634 0.47756 1.8623 0.0342
ZoxQu(Me(Sea)) 24 10.912 0.45468 0.55266 0.9294
Sec(Zo)xMe(Sea)** 45 6.8696 0.15266 0.19177 1
Ses(Zo)xQu(Me(Sea)) 30 24.682 0.82275 1.4535 0.0587
Res 420 237.74 0.56604

Total 609 1281.7
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Tabla Suplementaria 5.1 (Continuacién)

Nitrato

Zona

Season
Sector(Zona)
Mes(Season)
ZoxSea
Quincena(Me(Sea))
ZoxMe(Sea)**
Sec(Zo)xSea
ZoxQu(Me(Sea))
Sec(Zo)xMe(Sea)**
Ses(Zo)xQu(Me(Sea))
Res

Total

Nitrito

Zona

Season
Sector(Zona)
Mes(Season)
ZoxSea
Quincena(Me(Sea))
ZoxMe(Sea)**
Sec(Zo)xSea
ZoxQu(Me(Sea))
Sec(Zo)xMe(Sea)**
Ses(Zo)xQu(Me(Sea))
Res

Total

Amonio

Zona

Season
Sector(Zona)
Mes(Season)
ZoxSea
Quincena(Me(Sea))
ZoxMe(Sea)**
Sec(Zo)xSea
ZoxQu(Me(Sea))
Sec(Zo)xMe(Sea)**
Ses(Zo)xQu(Me(Sea))
Res

Total

Clorofila a

Zona

Season

o U w

12

36
15
24
45
30
436
625

o U w

12

36
15
24
45
30

437

626

o U w b

12

35
15
24
43
30
337
523

3.9478
93.938
20.105
267.25
23.064
94.067
170.69
17.082
160.29
233.61
141.46
2667.9
4186.8

2.41E-02
0.69095
2.21E-02
0.17384
2.98E-02
5.77E-02
0.14579
3.88E-02
9.61E-02
0.10473
7.34E-02
1.4119
3.0534

14.756
152.57
47.679
595.03
61.089
16.259

202.6

161.2
4.4559
536.04
5.9359
277.44
1788.9

1.7644
14.698

0.98696
31.313
4.0209
29.694

1.922
15.678
4.7415
1.1388
6.6788
5.1914
4.7153

6.119

6.04E-03

0.23032
4.42E-03
1.93E-02
2.48E-03
9.61E-03
4.05E-03
2.59E-03
4.00E-03
2.33E-03
2.45E-03
3.23E-03

3.6889
50.858
9.5358
66.115
5.0907
2.7099
5.7885
10.746
0.18566
12.466
0.19786
0.82325

0.4411
4.8993

0.63855
1.3618
0.76041
1.7773
1.1718
3.3243
0.8027
0.21706
1.4163
1.0658
0.77059

1.0255
12.268
1.7738
1.9821
0.73723
3.9306
1.057
1.0632
1.6375
0.91915
0.75693

0.9629
1.0251
0.96121
4.6104
1.0051
13.542
0.47862
1.0214
0.936
48.989
0.24034

3.1837
3.4208

0.8982
0.3073
0.5737
0.1798
0.2721
0.0122
0.8112
0.9986
0.1839

0.423
0.8011

0.4481
0.0005
0.1257
0.1488
0.8302
0.0055

0.416
0.4061
0.1029
0.6134
0.8193

0.562
0.4363
0.4571
0.0004
0.4962
0.0001
0.9895
0.4446
0.5611
0.0001

0.0218
0.0632
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Tabla Suplementaria 5.1 (Continuacién)

Sector(Zona)
Mes(Season)
ZoxSea
Quincena(Me(Sea))
ZoxMe(Sea)**
Sec(Zo)xSea
ZoxQu(Me(Sea))
Sec(Zo)xMe(Sea)**
Ses(Zo)xQu(Me(Sea))
Res

Total

Soélidos en suspension
Zona

Season
Sector(Zona)
Mes(Season)
ZoxSea
Quincena(Me(Sea))
ZoxMe(Sea)**
Sec(Zo)xSea
ZoxQu(Me(Sea))
Sec(Zo)xMe(Sea)**
Ses(Zo)xQu(Me(Sea))
Res

Total

Ictioplancton

Zona

Season
Sector(Zona)
Mes(Season)
ZoxSea
Quincena(Me(Sea))
ZoxMe(Sea)**
Sec(Zo)xSea
ZoxQu(Me(Sea))
Sec(Zo)xMe(Sea)**
Ses(Zo)xQu(Me(Sea))
Res

Total

N/P

Zona

Season
Sector(Zona)
Mes(Season)

ZoxSea

12

30
15
24
38
30
340
515

o U w

12

36
15
24
45
30
437
626

o U w b

12

36
15
20
45
25
421
600

o U1 w

12

0.23509
15.135
2.2038
1.9081
3.7114
1.1756
2.1506
1.2976
1.9453
19.759
90.682

1.50E-03

0.15275
2.26E-03
4.04E-03
4.31E-03
3.56E-04
7.40E-03
3.66E-03
5.31E-04
7.32E-03
9.01E-04
2.24E-02

0.21029

2.85E+07
2.75E+08
3.38E+06
2.12E+08
7.53E+07
5.42E+07
9.42E+07
1.59E+07
5.47E+07
4.67E+07
8.41E+07
4.94E+08
1.39E+09

2.01E-03

0.12431
1.91E-03
3.17E-03
4.23E-03

4.70E-02
1.8919
0.18365
0.31801
0.12371
7.84E-02
8.96E-02
3.41E-02
6.48E-02
5.81E-02

3.74E-04
5.09E-02
4.53E-04
4.49E-04
3.59E-04
5.94E-05
2.06E-04
2.44E-04
2.21E-05
1.63E-04
3.00E-05
5.13E-05

7.12E+06
9.18E+07
6.76E+05
2.35E+07
6.28E+06
1.08E+07
2.62E+06
1.06E+06
2.73E+06
1.04E+06
3.36E+06
1.17E+06

5.01E-04
4.14E-02
3.82E-04
3.97E-04
3.52E-04

1.1434
6.2315
1.1624
4.9055
1.5659
1.9999
1.3821
0.53064
1.1158

0.82113
84.624
3.6156
2.2209
1.2015
1.9765
1.2756
1.7692

0.73622
5.0071

0.58533

2.8741
4.4891
0.50083
2.5014
2.1893
3.2267
1.617
0.82133
0.8133
0.33304
2.8659

1.1811

86.33
2.5254
1.1204
1.1747

0.3411
0.0106
0.3301
0.0015
0.0658
0.0251

0.193
0.9693
0.3162

0.5996
0.0001
0.0071

0.031
0.3029

0.103
0.1891
0.0659
0.7851
0.0001
0.9599

0.0229
0.0245
0.7761
0.1326
0.0143
0.0218

0.061
0.6496

0.681
0.9996
0.0001

0.3925
0.0001
0.0413
0.3806
0.3117
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Tabla Suplementaria 5.1 (Continuacién)

Quincena(Me(Sea)) 9 1.87E-03 2.08E-04 8.162 0.0001
ZoxMe(Sea)** 30 7.98E-03 2.66E-04 1.1483 0.3116
Sec(Zo)xSea 15 3.36E-03 2.24E-04 1.2978 0.2462
ZoxQu(Me(Sea)) 36 1.91E-03 5.31E-05 2.0922 0.0074
Sec(Zo)xMe(Sea)** 38 7.74E-03 2.04E-04 7.3671 0.0001
Ses(Zo)xQu(Me(Sea)) 42 1.03E-03 2.45E-05 0.5118 0.9953
Res 404 1.93E-02 4.78E-05

Total 606 0.20982

Tabla Suplementaria 5.2 Resultados del analisis espaciotemporal tipo PERMANOVA sobre las diferentes
especies de escifozoos. Los resultados en negrita indican diferencias significativas. Zo: Zona, Sea: Season,
Sec: Sector, Me: Mes, Qu: Quincena

Source df SS MS Pseudo-F P(MC)
Cotylorhiza tuberculata
Zona 4 30.707 7.6768 0.9234 0.5932
Season 2 686.4 343.2 4.0103 0.0405
Sector(Zona) 5 48.293 9.6586 0.31129 0.9016
Mes(Season) 5 395.35 79.071 0.92349 0.5436
ZoxSea 8 117.56 14.696 0.77192 0.7817
Quincena(Me(Sea)) 5 542.61 108.52 2.6103 0.0532
ZoxMe(Sea)** 20 827.61 41.381 1.511 0.09
Sec(Zo)xSea 10 240.72 24.072 0.77283 0.6479
ZoxQu(Me(Sea)) 20 452.04 22.602 0.54363 0.9171
Sec(Zo)xMe(Sea)** 25 789.25 31.57 0.81984 0.6989
Ses(Zo)xQu(Me(Sea)) 25 1039.4 41.576 1.9836 0.005
Res 270 5659.1 20.96
Total 399 12362
Zo 4 40.782 10.196 0.37285 0.8316
Sea 2 1310 655.02 23.954 0.0001
ZoxSea 8 233.2 29.15 1.066 0.3862
Res 385 10528 27.345
Total 399 12362

Para el nivel 'Primavera’ del factor ‘Season’
Grupos t P (MC)
71,73 1 0.3661
71,22 El denominador es 0
71,75 1 0.3527
71,24 El denominador es 0
73,72 1 0.3473
73,75 1 0.3712
73,74 1 0.3596
72,75 1 0.3532
72,74 El denominador es 0
75,74 1 0.3617

Para el nivel 'Verano' del factor ‘Season’
Grupos t P (MC)
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Tabla Suplementaria 5.2 (Continuacidn)

71,73 0.54443 0.5966
71,72 4.687 0.0001
71,75 0.34833 0.7223
71,74 0.52897 0.5968
73,72 2.8257 0.0059
73,75 9.289E-2 0.9257
73,74 0.88646 0.3776
72,75 2.2906 0.0235
72,74 3.2074 0.0017
Z5,74 0.71055 0.4808
Efiras de Cotylorhiza tuberculata

Grupos t P(MC)
71,73 1.1935 0.2388
71,72 0.43698 0.6565
71,75 2.0031 0.0489
71,74 0.89269 0.3726
73,72 1.1413 0.2559
73,75 0.90621 0.3594
73,74 1.0759 0.2838
72,75 1.4974 0.141
72,74 0.44657 0.655
Z5,74 1.0198 0.3049
Source df SS MS Pseudo-F P(MC)

Rhizostoma pulmo
Zona 4 90.242 22.561 1.8065 0.1588
Season 3 56.605 18.868 1.3031 0.3329
Sector(Zona) 5 34.699 6.9398 2.1791 0.0689
Mes(Season) 7 120.73 17.247 2.7089 0.0258
ZoxSea 12 104.26 8.6883 1.1212 0.3571
Quincena(Me(Sea)) 8 29.521 3.6902 2.8185 0.0148
ZoxMe(Sea)** 28 260.53 9.3048 1.6419 0.0424
Sec(Zo)xSea 15 41.176 2.7451 0.83162 0.6318
ZoxQu(Me(Sea)) 32 102.04 3.1889 2.4357 0.0044
Sec(Zo)xMe(Sea)** 35 126.55 3.6157 2.4204 0.0012
Ses(Zo)xQu(Me(Sea)) 40 52.37 1.3093 0.50209 0.9958
Res 390 1017 2.6076
Total 579 21125
Zo0 4 61.108 15.277 4.7494 0.0008
Sea 3 48.51 16.17 5.0271 0.0022
ZoxSea 12 93.899 7.8249 2.4327 0.0055
Res 560 1801.3 3.2166
Total 579 21125

Para el nivel ‘Invierno’ del factor ‘Season’

Grupos t P(MC)
71,73 1.1054 0.2858
71,72 0.98614 0.3398
71,75 1.0887 0.2863
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Tabla Suplementaria 5.2 (Continuacidn)

71,74
73,72
73,75
73,74
72,75
72,74
75,74

Grupos
71,73
71,72
71,75
71,74
73,72
73,75
73,74
22,75
72,74
75,74

Grupos
71,73
71,72
71,75
71,74
73,72
73,75
73,74
72,75
72,74
75,74

Grupos
71,73
71,72
71,75
71,74
73,72
73,75
73,74
72,75
72,74
Z5,74

Grupos
71,73

1.1054
2.9067
1
El denominador es 0
2.316
2.9067

Para el nivel 'Primavera' del factor ‘Season’

t
8.211E-2
3.6266
1.4029
1.1651
3.6053
1.3581
1.2375
2.7571
3.8505
1.8961

Para el nivel 'Verano' del factor ‘Season’

t
1.7142
2.7444
2.0017

0.40932
3.0986
2.3408
1.6742
0.5101
2.8524
2.1024

Para el nivel 'Otofo' del factor ‘Season’

t
El denominador es 0
2.0113
El denominador es 0
1
2.0113
El denominador es 0
1
2.0113
0.72106
1
Efiras de Rhizostoma pulmo
t
1.9567

0.2812
0.0083
0.3282

0.0301
0.0074
0.3341

P(MC)
0.93
0.0004
0.164
0.249
0.0005
0.1748
0.2151
0.0071
0.0004
0.0615

P(MC)
0.0933
0.0083
0.0524
0.6849
0.0019
0.0197
0.0988
0.6075
0.0053
0.0389

P(MC)

0.0522

0.3207
0.0525

0.3318
0.0508
0.4779
0.3217

P(MC)
0.0572
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Tabla Suplementaria 5.2 (Continuacidn)

71,72 2.8419 0.0063

71,75 1.4155 0.1632

71,74 2.1752 0.0333

73,72 4.82 0.0001

73,75 2.3831 0.0195

73,74 1.5494 0.1238

72,75 4.4304 0.0003

72,74 4.979 0.0001

75,74 3.8686 0.0003

Source df SS MS Pseudo-F P(MC)
Aurelia solida

Zona 4 2.4098 0.60246 0.62843 0.7202
Season 1 1.5552 1.5552 1.2125 0.3284
Sector(Zona) 5 1.412 0.2824 0.8301 0.5337
Mes(Season) 3 3.7685 1.2562 1.0691 0.4696
ZoxSea 4 2.4807 0.62018 0.5791 0.7656
Quincena(Me(Sea)) 4 6.0828 1.5207 3.0039 0.0405
ZoxMe(Sea)** 12 16.978 1.4148 3.5857 0.0012
Sec(Zo)xSea 5 2.1042 0.42084 1.2371 0.2971
ZoxQu(Me(Sea)) 16 5.6341 0.35213 0.69558 0.7679
Sec(Zo)xMe(Sea)** 15 2.9652 0.19768 0.38125 0.9712
Ses(Zo)xQu(Me(Sea)) 20 10.125 0.50624 0.73343 0.7928
Res 170 117.34 0.69023

Total 259 190.66

Zo 4 3.5431 0.88577 1.2836 0.2749
Sea 1 2.3483 2.3483 3.4031 0.0724
ZoxSea 4 4.0272 1.0068 1.459 0.2184
Res 250 172.51 0.69005

Total 259 190.66

Para el nivel 'Invierno' del factor ‘Season’

Grupos t P(MC)
71,73 0.79699 0.4382
1,72 7.755E-2 0.9429
71,75 1.0306 0.3108
71,74 1.0306 0.3169
73,72 1.6515 0.1115
73,75 2.1455 0.0412
73,74 2.1455 0.0424
72,75 2.2477 0.0034
72,74 2.2477 0.0322
75,74 El denominador es 0

Para el nivel 'Primavera' del factor ‘Season’

Grupos t P(MC)
71,73 3.13 0.0024
71,272 1.6174 0.1129
1,75 0.81285 0.4210
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Tabla Suplementaria 5.2 (Continuacidn)

71,74
73,72
73,75
73,74
72,75
72,74
75,74

1.0489
1.5645
2.8733
2.394
1.2993
0.80163
0.57898

0.2920
0.1233
0.0054
0.0196
0.1963
0.4198
0.5606
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Figura Suplementaria 5.1. Implementacién del método de Bhattacharya para la separacién de una
distribucion en componentes gaussianos aplicado sobre la poblacién de Rhizostoma pulmo existente en
el Mar Menor durante el afio 1997. Los nimeros dentro de los circulos indican el nimero de la cohorte.
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Anexo lll: Material complementario al capitulo 6
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Figura Suplementaria 6.1. Correlacion linear entre las medidas in situ de la SST del Mar Menor y la
temperatura del aire recogida por la estacién meteoroldgica de San Javier (a), y las obtenidas por
medicidn satélite por la sonda MODIS-Aqua (b).
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Periodos de anomalia térmica
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Figura Suplementaria 6.2. Periodos de anomalia térmica calculados para las mediciones de SST por la
sonda del satélite MODIS-Aqua entre julio de 2002 y diciembre de 2021. Las lineas horizontales indican
la anomalia térmica mensual (gris), la anomalia térmica acumulada por medio OLS-CUSUM (negro) v el
umbral de probabilidad p < 0.05 del proceso de fluctuacidn empirico (efp, rojo). Las lineas discontinuas
verticales indican los puntos de rotura y el area sombreada en azul indica el intervalo de confianza del
punto de rotura.

El analisis de anomalia térmica revela la existencia de un cambio estructural en la anomalia
térmica acumulada, de negativo a positivo, entre 2011 y 2013 (Figura 6.1 y Figura
Suplementaria 6.2). El analisis de puntos de rotura indica la existencia de un Unico punto de
ruptura en julio de 2013 (junio 2011 — noviembre 2014 como intervalo de confianza) (Figura
Suplementaria 6.2). Las diferencias entre los dos métodos utilizados se deben a la longitud de
las series de datos: la de temperatura del aire comienza en enero de 1997 y la medicidn via

satélite se realiza desde julio de 2002.

|g



Alfredo Fernandez Alias Ecologia de los escifozoos

Precrisis distrofica Crisis distrofica

1997

| '
.
{

%
.

| |
Cotylorhiza  Aurelia Rhizostoma
tuberculata  solida pulmo

Cotylorhiza tuberculata

0O 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100

3 Aurelia solida
0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100
Rhizostoma pulmo
0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100

Cotylorhiza  Aurelia Rhizostoma
tuberculata  solida pulmo

Figura Suplementaria 6.3. Mapa de distribucién horizontal anual de Cotylorhiza tuberculata, Aurelia
solida y Rhizostoma pulmo durante el periodo precrisis (izquierda) y de crisis distréficas (derecha). Las
abundancias estan estandarizadas en una escala de 0 al 100 % de la maxima abundancia registrada. Los
mapas de distribucién de 2006 y 2016 se han omitido debido a que la monitorizacién comenzd después
de la desaparicidn de esta especie. *El mapa de 2011 debe interpretarse con precaucion ya que todos los
individuos murieron antes de superar la clase de tallade 0a 5 cm.
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Figura Suplementaria 6.4. a) Efira de Cotylorhiza tuberculata con el sistema digestivo lleno de diatomeas
del género Coscinodiscus. b) Planulas de Aurelia solida y diatomeas del género Coscinodiscus atrapadas
en los filamentos gdstricos de una A. solida madura. Las flechas rojas indican la presencia de
Coscinodiscus. Barras de escala 500 um. Fotografias: a) Teresa Montafio-Barroso, b) Alfredo Fernandez-
Alias.
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Tabla Suplementaria 6.2. Asociacidn térmica las tres especies de escifozoos estudiadas, para cada etapa del desarrollo y clase de talla, dentro de la totalidad de la serie de
datos e individualmente para cada uno de los periodos de anomalia térmica y estado ecoldgico.

Periodo completo (1997-2021)
Cotylorhiza tuberculata Aurelia solida Rhizostoma pulmo
Efira 0-10 | 10-20 | 20-30 | >30 Medusa | Efira 0-5 5-10 10-15 | >15 Medusa | Efira 0-10 | 10-20 | 20-30 | >30 Medusa
cm cm cm cm cm cm cm cm cm cm cm cm
Rango 9.7- 10.3- | 11.2- | 12.2- | 13.3- 10.3- 9.2- 9.5- 9.6- 9.7- 10.2- 9.5-29.5 | 9.3- 9.5- 9.5- 9.9- 9.9- 9.5-31
térmico (°C) 30.1 31.5 31.5 31.5 31.5 31.5 29.0 29.5 29.5 28.4 28.5 29.6 30.5 31 31 30.5
Asociacion 27-29 26-29 | 25-30 | 26-29 25-30 10-17 23-27 21-29 | 23-30 | 25-29 | 26-28 | 23-29
térmica (°C)
pvalue 0.018 0.001 | 0.005 | 0.003 | 0.065 0.004 0.004 0.122 | 0.0401 | 0.142 | 0.076 0.167 0.175 0.007 | 0.003 | 0.001 | 0.012 0.005
Primer periodo de anomalia térmica (1997)
Rango 16- 16.8- 16.4- 16.3- 16.6- 16.3- 11.9- 17.1- 16.2- 16- 16-26 16-27.7 12- 17.1- 16.9- 16.2- 16.9- 16.2-
térmico (°C) 29.4 29.7 29.7 29.7 16.8 29.7 29.0 22.9 26.3 27.7 28.7 29.4 29.4 29.4 27.4 29.4
Asociacién 26-28 26-29 | 26-29 | 16-17 26-29 12-14 18-19 | 16-18 26-28 | 25-28 | 26-28
térmica (°C)
pvalue 0.026 0.077 | 0.023 | 0.028 | 0.005 0.034 0.015 0.042 | 0.012 0.073 | 0.060 0.072 0.135 0.096 | 0.036 | 0.036 | 0.036 0.052
Segundo periodo de anomalia térmica (2006-2010)
Rango 9.7- 22.6- 17- 16.2- 16.7- 16.2- 9.2-29 9.5- - - - 9.5- 9.3- 9.5- 9.5- 10.7- 10.3- 9.5-31
térmico (°C) 30.1 31.5 31.5 31.5 31.5 31.5 °C 21.5 29.6 30.1 31 31 30.5
Asociacion 28.5- | 24.5- | 20.5 21.5- 24.5- 9.5- - - - 9.5-16.5 | 9-13 22-24 | 26-31 | 27-30 27-30
térmica (°C) 30.5 30.5 31.5 30.5 16.5
pvalue 0.075 0.001 | 0.000 | 0.012 | 0.015 0.002 0.076 0.002 | - - - 0.002 0.047 0.030 | 0.000 | 0.004 | 0.211 0.004
Tercer periodo de anomalia térmica (2011-2021)
Rango 11.5- 10.3- 13- 12.7- 13.3- 10.3- 9.6- 9.6- 9.6- 9.7- 10.2- 9.6-29.5 | 9.7- 9.8- 10.1- | 9.9- 9.9- 9.8-31
térmico (°C) 28.6 30.6 30.9 30.9 30.6 30.9 25.1 29.5 29.5 28.4 28.5 28.8 30.4 31 30.6 30.3
Asociacion 27.5- 27.5- | 25.5- | 26.5- | 26.5- 25.5- 11.5 23.5- 23-30 | 28-29 | 26-29 | 23-29
térmica (°C) 28.5 29.5 29.5 28.5 28.5 29.5 26.5
pvalue 0.029 0.015 | 0.008 | 0.017 | 0.049 0.011 0.028 0.122 | 0.041 0.166 | 0.135 0.199 0.323 0.060 | 0.015 | 0.030 | 0.043 0.023
Periodo precrisis distroficas (1997-2015)
Rango 9.7- 10.3- 11.2- 12.2- 16.6- 10.3- 9.2-29 9.5- 12.2- 12.5- 16-26 9.5-28.4 | 9.3- 9.5- 9.5- 10.3- 10.3- 9.5-31
térmico (°C) 30.1 31.5 31.5 31.5 31.5 31.5 28.4 28.4 28.4 °C 29.6 30.1 31 31 30.5
Asociacidn 27.5- 26.5- | 25.5- | 26.5- 25.5- 10.5- 11.5 21-29 | 23-30 | 25-29 | 26-28 | 23-29
térmica (°C) 28.5 29.5 29.5 29.5 29.5 16.5
pvalue 0.013 0.005 | 0.009 | 0.023 | 0.312 0.011 0.037 0.021 | 0.079 0.092 | 0.108 0.278 0.207 0.008 | 0.003 | 0.002 | 0.026 0.005
Periodo de crisis distroficas (2016-2021)
Rango | 116- [105- [ 13- [127- [133- [ 105- 96- |96 [96- [97- [102- [96295[9.7- |98 [106- [99- [9.9- 9.8-30.9

[N
[N



Alfredo Fernandez Alias

Ecologia de los escifozoos

térmico (°C) 28.6 30.6 30.9 30.9 30.6 30.9 25.1 29.5 29.5 28.4 28.5 28.6 30.5 30.9 30.6 30.3
Asociacion 24.5- 27.5- | 27.5- | 26.5- | 26.5- 26.5- 15.5- 12-20 27-31

térmica (°C) 27.5 29.5 30.5 30.5 28.5 30.5 19.5

pvalue 0.010 0.002 | 0.000 | 0.002 | 0.002 0.000 0.003 0.127 | 0.131 0.135 | 0.146 0.230 0.004 0.250 | 0.111 | 0.035 | 0.146 0.146
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Anexo IV: Material suplementario al capitulo 8
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Figura Suplementaria 8.1. Implementacion del método de Bhattacharya para la separacion de una
distribucion en componentes gaussianos aplicado sobre la poblacién de Phyllorhiza punctata existente
en el Mar Menor durante el afio 2022.
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Figura Suplementaria 8.2. Puntuaciéon de los modelos para la estimacion de los parametros de la funcién
de crecimiento de Von Bertalanffy (VBGF) a través de un analisis de respuesta superficial (RSA) con una K

y un Le moviles.
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Tabla Suplementaria 8.1. Presencia de zooxantelas en las diferentes poblaciones de Phyllorhiza punctata
del mar Mediterraneo. La inferencia desde fotografia esta basada en la escala de coloracidn descrita en
Bolton & Graham (2004).

Pais Zooxantelas Prueba Referencia

Chipre Si Inferido de la fotografia Kaminas et al., 2022

Egipto Si Texto + Fotografia Madkour et al., 2021

Grecia Si Texto + Fotografia Abed-Navandi, 2007; Dall’'Olio et
al., 2022

Israel Eventualmente Texto + Fotografia Galil et al., 2009

Italia No Inferido de la fotografia Boero et al., 2009; Deidun et al.,
2017

Libano No clarificado Dailianis et al., 2016

Libia No Inferido de la fotografia Rizgalla & Crocetta, 2020

Malta Si Texto + Fotografia Deidun et al., 2017

Espaia Eventualmente Inferido de la coloracion  Esta tesis

observada
Siria No Inferido de la fotografia Durgham et al., 2011
Tlnez Baja concentracion Texto + Fotografia Gueroun et al., 2015; Stamouli et
0 ausencia al., 2017
Turquia Si Texto + Fotografia Cevik et al., 2011
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Tabla Suplementaria 8.2. Observaciones de Phyllorhiza punctata en el mar Mediterraneo, golfo de Cadiz
y Mar Rojo. SST: Temperatura superficial del mar (° C); SSS: Salinidad superficial del mar; SSC:
Concentracion de clorofila a en la superficie del mar (ug/l).

Fuente Dia Mes Ao Abundancia Pais Lat Lon SST SSS  SSC
Galil, 1990 NA NA 1965 1ind Israel 32.38 34.86 NA NA NA
Atta (1991) NA 7 1986 Medusas Egipto 31.28 33.87 NA NA NA
Galil et al., 2009 NA 1 2005 1ind Israel 32.82 3495 17.81 39.00 0.30
Abed-Navandi & Kikinger, 2007 NA 9 2005 2ind Grecia 38.68 20.71 25.00 NA 0.12
Abed-Navandi & Kikinger, 2007 NA 9 2005 20 Efiras Grecia 38.68 20.71 25.00 NA 0.12
Galil et al., 2009 14 10 2006 2ind Israel 32.82 3495 26.84 NA 0.17
Abed-Navandi & Kikinger, 2007 NA 9 2006 >50ind Grecia 39.50 20.26 24.51 NA 0.27
Abed-Navandi & Kikinger, 2007 NA 9 2006 27 Efiras Grecia 38.68 20.71 24.51 NA 0.16
Boero et al., 2009 1 10 2009 1lind Italia 40.84 9.71 20.72 NA 0.22
Galil et al., 2009 27 7 2009 8ind Israel 31.80 34.61 28.44 NA 0.29
Galil et al., 2009 27 7 2009 4ind Israel 31.82 34.55 28.15 NA 0.29
Dall'Olio et al., 2022 NA NA 2009 Medusas Grecia 39.50 20.26 NA NA NA
Cevik et al., 2011 24 10 2010 1ind Turquia 36.58 36.13 25.70 38.60 0.35
JeDI_MBARI 5 7 2011 NA Israel 32.87 35.07 27.57 NA 0.33
Gllsahin et al., 2012 8 9 2011 4ind/m2 Turquia 36.78 28.64 21.64 2332 0.11
Gllsahin et al., 2012 15 9 2011 4ind/m2 Turquia 36.78 28.64 24.74 3046 0.11
Gllsahin et al., 2012 22 9 2011 4ind/m2 Turquia 36.78 28.64 26.71 21.05 0.11
Gllsahin et al., 2012 2 10 2011 4ind/m2 Turquia 36.78 28.64 28.82 26.13 0.19
Durgham, 2011 9 8 2011 1ind Siria 35.53 35.76 29.70 38.80 0.15
JellyWatch.org 16 10 2012 2a6ind Italia 40.99 9.62 21.45 3598 0.22
OBIS NA 8 2012 NA Italia 40.91 9.50 26.55 37.97 0.17
Gueroun et al., 2015 15 8 2012 1 metaéfira Tlnez 37.19 9.86 27.80 36.90 10.78
Gueroun et al., 2015 15 8 2012 2ind Tunez 37.19 9.86 27.80 36.90 10.78
Gueroun et al., 2015 NA 8 2012 50ind/1000m3 Tlnez 37.19 9.86 27.80 36.90 10.78
Gueroun et al., 2015 NA 9 2012 8 ind/1000m3 Tunez 37.19 9.86 25.40 37.30 9.37
Gueroun et al., 2015 NA 10 2012 7 ind/1000m3 Tlnez 37.19 9.86 24.30 37.60 6.60
Gueroun et al., 2015 NA 11 2012 10ind/1000m3 Tunez 37.19 9.86 19.50 37.50 3.76
Stamouli et al., 2017 NA NA 2012 NA Tunez 34.15 10.04 NA NA NA
Barrado et al., 2014 NA 10 2012 Medusas Espaifa 40.57 0.57 NA NA NA
GBIF 18 12 2013 NA Israel 32.09 34.77 19.41 NA NA
OBIS NA 7 2013 NA Italia 37.35 13.34 25.24 37.58 0.13
OBIS NA 8 2013 NA Italia 45.68 13.14 25.82 34.68 3.51
OBIS NA 8 2013 NA Italia 40.92 9.50 26.26 37.97 0.15
OBIS NA 8 2013 NA Italia 40.92 9.50 26.26 37.97 0.15
OBIS NA 8 2013 NA Italia 4391 12.94 26.55 34.04 2.84
OBIS NA 9 2013 NA Italia 42.81 10.43 23.78 38.03 0.13
OBIS NA 10 2013 NA Italia 38.69 15.85 23.49 37.89 0.15
Gueroun et al., 2015 NA 9 2013 1ind/1000m3 Tunez 37.19 9.86 27.60 37.50 3.27
Gueroun et al., 2015 NA 10 2013 1ind/1000m3 Tunez 37.19 9.86 24.50 38.10 6.15
Killi, 2020 NA NA 2013 NA Turquia 36.78 28.64 NA NA NA
Dall'Olio et al., 2022 NA NA 2013 Medusas Grecia 38.68 20.71 NA NA NA
OBIS NA 10 2014 NA Italia 40.18 8.46 22.47 37.65 0.17
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Tabla Suplementaria 8.2 (Continuacion)

OBIS

GBIF

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

OBIS

OBIS
Rizgalla & Crocetta, 2020
Dailianis et al., 2016
GBIF

GBIF

GBIF

OBIS
Deidun et al., 2017
Deidun et al., 2017
Deidun et al., 2017
Deidun et al., 2017
Deidun et al., 2017
Killi, 2020

Killi, 2020

Killi, 2020

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

CIESM

OBIS

31
12
10
17
24
31

7
14
21
28

5
12
19
26
NA
27
19
27
16
16
17
18
NA

2

3

6

7
NA
NA
NA
28

4
11
18
25

2

2

9
16
23
30

2

9
16
NA

© O W VW 00 00 00 W N o

[
o

10
10
10

10
11
11
11
11

o

10

© © OV VU o

10
10
10
10
10
10
10
10
10

2014
2015
2015
2015
2015
2015
2015
2015
2015
2015
2015
2015
2015
2015
2015
2015
2015
2015
2016
2016
2016
2016
2016
2016
2016
2016
2016
2016
2016
2016
2017
2017
2017
2017
2017
2017
2017
2017
2017
2017
2017
2017
2017
2017
2017

1ind
NA
>100 ind
>100ind
>100 ind
>100ind
>100 ind
>100ind
>100 ind
>100ind
>100 ind
>100ind
>100 ind
>100ind
NA

NA
1ind
lind
NA

NA

NA

NA
>10ind
15 ind
38ind
lind
1ind
Efiras
Medusas
Medusas
>100 ind
>100ind
>100 ind
>100ind
>100 ind
>100 ind
>100ind
>100 ind
>100ind
>100 ind
>100ind
>100 ind
>100ind
>100 ind
NA

Espafia
Israel
Tunez
Tunez
Tunez
Tunez
Tunez
Tunez
Tunez
Tunez
Tunez
Tunez
Tunez
Tunez
Italia
Espafia
Libia
Libano
Grecia
Grecia
Grecia
Espafia
Malta
Malta
Malta
Malta
Malta
Turquia
Turquia
Turquia
Tunez
Tunez
Tunez
Tunez
Tunez
Tunez
Israel
Israel
Israel
Israel
Israel
Israel
Israel
Israel

Italia

40.13
31.84
37.15
37.15
37.15
37.15
37.15
37.15
37.15
37.15
37.15
37.15
37.15
37.15
40.28
41.12
32.44
33.44
38.69
38.69
38.77
40.52
35.95
35.95
35.95
35.95
35.96
36.78
36.78
36.78
34.60
34.60
34.60
34.60
34.60
34.60
32.02
32.02
32.02
32.02
32.02
31.77
31.77
31.77
40.91

0.17
34.64
9.96
9.96
9.96
9.96
9.96
9.96
9.96
9.96
9.96
9.96
9.96
9.96
17.85
1.28
14.88
35.20
20.71
20.71
20.82
0.62
14.43
14.43
14.43
14.40
14.43
28.64
28.64
28.64
10.61
10.61
10.61
10.61
10.61
10.61
34.71
34.71
34.71
34.71
34.71
34.59
34.59
34.59
9.50

25.97
28.01
28.74
28.74
28.74
28.74
26.26
26.26
26.26
26.26
23.49
23.49
23.49
23.49
26.41
25.82
16.50
27.57
25.97
25.97
25.82
25.50
16.70
16.70
16.70
16.70
16.70
29.07

NA
24.27
29.46
26.84
26.84
26.84
26.84
23.78
26.84
26.84
26.84
26.84
26.84
26.99
26.99
26.99
26.55

37.09
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA

38.58

37.50
NA
NA
NA
NA
NA

36.80

49.51

49.51

49.51

49.51

49.51

20.79
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA

37.97

0.43
0.28
0.15
0.15
0.15
0.15
3.76
3.76
3.76
3.76
5.94
5.94
5.94
5.94
0.28
0.15
0.41
0.13
0.13
0.13
0.13
0.20
0.15
0.15
0.15
0.15
0.15
0.11
0.13
0.14
2.84
3.90
3.90
3.90
3.90
4.04
0.29
0.29
0.29
0.29
0.29
0.43
0.43
0.43
0.15
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Tabla Suplementaria 8.2 (Continuacion)

OBIS

OBIS

OBIS

Stamouli et al., 2017

Killi, 2020

Madkour et al., 2021
Enrique-Navarro & Prieto, 2020
Enrique-Navarro & Prieto, 2020
Enrique-Navarro & Prieto, 2020
Enrique-Navarro & Prieto, 2020
Enrique-Navarro & Prieto, 2020
Fernandez-Alias et al., 2022
Fernandez-Alias et al., 2022
Killi, 2020

GBIF

OBIS

MedusApp

MedusApp

GBIF

MedusApp

MedusApp

MedusApp

Observadores del Mar
Observadores del Mar

Esta tesis

Esta tesis

Esta tesis

Esta tesis

GBIF

GBIF

GBIF

GBIF

GBIF

GBIF

GBIF

GBIF

Kaminas et al., 2022
MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

NA
NA
NA
3
NA
28
1
6
7
13

28
NA
26

23
28
23
28

22
28
29
19
17
17

15
15
30
30
14
30
29
29

23
10
14
21
14
14

0w O OV o

NA
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0 00 00 W 00 00 00 00 00 Y
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2017
2017
2017
2017
2017
2018
2018
2018
2018
2018
2018
2018
2018
2018
2019
2019
2019
2020
2021
2021
2021
2021
2021
2021
2021
2021
2021
2021
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022

NA
NA
NA
NA
NA
4ind
1ind
2ind
4ind
2ind
1ind
6ind
lind

NA

NA

11a99ind
2a5ind

NA

lind

5ind

5a10ind
6a10ind

lind

0.0857 ind/100m3
0.024 ind/100m3
0.022 ind/100m3
0.035 ind/100m3
NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

lind

1ind

NA

11a99ind
2a5ind

NA

lind

NA

NA

Italia
Italia
Italia
Tlnez
Turquia
Egipto
Espafia
Espaia
Espafia
Espaia
Espafia
Espafia
Espafia
Turquia
Israel
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Grecia
Grecia
Marruecos
Marruecos
Grecia
Israel
Grecia
Grecia
Chipre
Espafa
Espaia
Espafa
Espaia
Espafia
Espaia
Espafa

Espafa

40.91
40.91
40.91
34.15
36.78
31.26
36.53
36.53
36.53
36.53
36.53
37.77
37.72
36.78
32.42
36.53
36.54
40.98
36.56
40.04
40.06
40.46
40.63
41.78
37.70
37.77
37.74
37.77
38.86
38.86
35.10
35.10
39.04
32.54
39.64
39.64
35.01
37.91
40.36
40.46
40.57
36.50
36.54
36.54
36.54

9.50

9.50

9.50
10.04
28.64
32.32
-6.21
-6.21
-6.21
-6.21
-6.21
-0.77
-0.86
28.64
34.86
-6.22
-6.23

0.92
-6.22

0.07

0.13

0.47

0.73

3.04
-0.82
-0.80
-0.83
-0.77
21.17
21.17
-2.29
-2.29
21.11
34.89
20.16
20.16
34.06
-0.72

0.40

0.47

0.57
-6.28
-6.23
-6.23
-6.23

26.55
24.07
24.07
30.05

NA
21.00
25.20
25.60
25.50
25.00
22.00
12.41
28.47

NA
28.44
23.78
23.78
27.43
23.78
26.41
26.55
26.35
26.40
23.93
22.93
16.61
16.40
12.47
26.70
26.70
26.11
26.11
29.32
28.44
26.70
26.70
16.00
21.02
28.44
27.28
31.36
24.51
24.51
24.51
24.51

37.97
37.97
37.97
NA
NA
39.00
38.60
38.50
38.50
41.00
37.00
41.62
43.58
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
44.31
43.57
43.78
43.17
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA

0.15
0.15
0.15
4.33
NA
8.74
1.10
1.10
1.10
1.10
1.62
3.73
0.81
NA
0.19
2.38
2.38
0.37
2.22
0.15
0.26
0.33
1.62
0.14
4.82
0.80
2.13
0.69
4.65
4.65
0.31
0.31
3.51
0.20
0.41
0.41
0.17
0.80
0.44
0.37
15.32
3.76
3.76
3.76
3.76
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Tabla Suplementaria 8.2 (Continuacion)

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp
Observadores del Mar
Observadores del Mar
Observadores del Mar
Observadores del Mar
Observadores del Mar
MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

MedusApp

Esta tesis

Esta tesis

Esta tesis

Esta tesis

Esta tesis

14
21
13
14

9
14
30

8
14
26
21
31

7

2
25

8
16
15
10
25
26

4

1

6
20
20
21
17
13
12
20
19
16
15

3
17
20
19
20
13

2
23

6
28

4

N 00O 00 00 00 NN 00 00 00 00 NN 00 00 00 00 00
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10
10

=
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2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022
2022

NA

lind

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA
11a99ind
6a10ind
lind

NA

NA
6a10ind
NA

lind
5a10ind
6a10ind
lind

lind
11a99ind
11a99ind
6a10ind
NA
11a99ind
11a99ind
100 a 1000 ind
1ind
11a99ind
6a10ind
11a99ind
NA

100 a 1000 ind
6a10ind
100 a 1000 ind
11a99ind
1ind
11a99ind
1ind

0.032 ind/100m3
2.647 ind/100m3
3.585ind/100m3

2.1ind/100 m3

1.677 ind/100m3

Espafia
Espaia
Espafia
Espaia
Espafia
Espaia
Espafia
Espaia
Espafia
Espaia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafia
Espafa
Espaia
Espafia
Espaia
Espafia
Espaia
Espafa
Espaia
Espafia

Espafa

36.54
36.54
36.54
36.54
36.54
36.54
36.54
36.54
36.54
36.54
36.54
36.54
36.54
36.54
36.54
36.54
36.74
37.73
37.79
37.97
37.98
37.65
37.65
37.66
37.68
37.70
37.70
37.66
37.66
37.68
37.68
37.77
37.66
37.66
37.68
37.68
37.77
37.80
37.80
37.80
37.65
37.70
37.70
37.70
37.70

-6.23
-6.23
-6.23
-6.23
-6.23
-6.23
-6.23
-6.23
-6.23
-6.23
-6.23
-6.23
-6.23
-6.23
-6.23
-6.23
-3.78
-0.70
-0.77
-0.68
-0.66
-0.73
-0.73
-0.71
-0.75
-0.75
-0.75
-0.75
-0.75
-0.80
-0.78
-0.77
-0.75
-0.71
-0.75
-0.75
-0.77
-0.77
-0.79
-0.79
-0.78
-0.79
-0.79
-0.79
-0.79

24.51
24.51
24.51
24.51
24.51
24.51
25.24
24.51
24.51
24.51
24.51
25.24
24.51
24.51
24.51
24.51
26.11
23.91
21.91
23.35
23.35
27.08
27.08
26.75
29.10
29.21
29.21
28.90
23.34
28.41
24.37
29.08
24.54
25.24
28.22
24.74
29.08
29.29
29.48
20.24
31.07
29.52
28.21
24.51
23.53

NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA
NA

38.01

42.44
NA
NA

43.95

43.95

38.54

44.57

44.65

44.65

44.37

42.77

44.58

43.22

43.30

43.61

38.14

44.85

44.26

43.30

43.65

43.85

37.43

43.74

44.15

44.40

43.65

43.71

3.76
3.76
3.76
3.76
3.76
3.76
2.56
3.76
3.76
3.76
3.76
2.56
3.76
3.76
3.76
3.76
0.29
0.28
1.17

NA

NA
0.56
0.56
0.16
1.31
0.69
0.69
1.45
2.59
1.95
4.68
0.23
1.47
0.21
1.08
0.83
0.23
0.33
0.38
1.67
1.16
0.94
1.02
1.89
1.66
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Tabla Suplementaria 8.2 (Continuacion)

Esta tesis
Esta tesis
Esta tesis
Esta tesis
Esta tesis
Esta tesis
Esta tesis

Esta tesis

18

3
16
30
20
29
20
10

10
11
11
11
12

10

2022 1.459ind/100m3
2022 1.252ind/100m3
2022 0.389ind/100m3
2022 0.319ind/100m3
2022 0.080ind/100m3
2022 0.006 ind/100m3
2022 0.106 ind/100m3
2023 0.005 ind/100m3

Espafia
Espaia
Espafia
Espaia
Espafia
Espaia
Espafia

Espaia

37.70
37.70
37.70
37.70
37.70
37.70
37.70
37.70

-0.79
-0.79
-0.79
-0.79
-0.79
-0.79
-0.79
-0.79

23.37
23.03
20.01
15.50
15.24
25.03
23.89
14.62

43.06
42.90
42.55
42.69
42.01
37.92
38.00
41.81

1.75
1.66
2.04
1.19
2.25
0.30
0.40
1.47
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Anexo V: Material suplementario al capitulo 9

Tabla Suplementaria 9.1. Detalles de la busqueda por el método PRISMA. El nombre de cada género se ha buscado en las categorias Abstract, Keyword y Titulo en Scopus y en la categoria
Topic en WOS. Para los géneros Cyanea, Chrysaora, Pelagia y Polyrhiza se ha afadido al algoritmo de busqueda el término Jellyfish para evitar la aparicién de articulos del campo de la
micologia. Para el género Aurelia se han afadido los términos Bloom vy Life cycle debido al elevado nimero de articulos recuperados por su condicién de especie modelo. Las filas en rojo
representan los géneros no aceptados actualmente pero utilizados en la busqueda bibliografica (el nombre aceptado corresponde con el de la fila superior).

Scopus Web of Scopus 22 WOS 2 Scopus 32 WOS 32 Aiadidos por Seleccion tras Seleccion Duplicados Total
Science busqueda hacia analisis del tras lectura  en masde
atras abstract completa un género

Algoritmo de Genus Genus AND Jellyfish Genus AND Jellyfish AND Bloom OR

busqueda ‘Life cycle’

- elsquea  EseEcaeN

Atolla 39 50 5 3

Collapsis 0 0 0 0

Atorella 4 8 2 1

Liantha 0 1 0 0

Linuche 38 52 6 4

Nausithoe 27 42 7 2
Nauphantha 0 0 0 0

Palephyra 1 0 0 0

Zonephyra 0 0 0 0
Thecoscyphus 3 3 1 1
Paraphyllina 10 9 1 1
Nauphanthopsis 0 0 0 0

Pericolpa 0 0 0 0

Pericrypta 0 0 0 0

Periphylla 61 93 16 6
Periphyllosis 0 0 1 0 1

Cyanea 1021 1077 178 306 20 4
Desmonema 4 5 1 1
Drymonema 10 8 2 2

Chrysaora 391 473 186 309 45 14
Dactylometra 8 6 0 0

Kuragea 0 0 0

Mawia 6 3 1 1 2

Pelagia 373 350 137 175 2 24 7
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Sanderia
Neopelagia
Phacellophora
Aurelia
Aurellia
Deepstaria
Aurosa
Diplulmaris
Ulmaropsis
Discomedusa
Floresca
Parumbrosa
Poralia
Stellamedusa
Sthenonia
Stygiomedusa
Tiburonia
Ulmaris
Cassiopea
Acromitoides
Acromitus
Crambessa
Catostylus
Loborhiza
Crambione
Crambionella
Leptobrachia
Cephea
Stylorhiza
Diplopilus
Perirhiza
Cotylorhiza
Marivagia
Netrostoma
Microstylus
Polyrhiza
Cotylorhizoides
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Lobonema
Lobonemoides
Anomalorhiza
Lychnorhiza
Pseudorhiza

Mastigias
Desmostoma
Mastigietta
Phyllorhiza
Versuriga
Crossostoma
Versura
Eupilema
Nemopilema
Rhizostoma
Rhopilema
Nectopilema
Stomolophus
Thysanostoma
Himantostoma

Total

= N o

29
15

170
103
152

71

5305

N W W

171
94
177

76

6971

1121

1798

2 1
2 2
2

8

2

1 10
0

0

2

3

0

0

0

25

14

1 28
0

6

1

0

164 314 17 368
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Tabla Suplementaria 9.2. Localizacion tipo y de ocurrencia de bloom. Coordenadas utilizadas para el calculo del
maximo, minimo y valor promedio de clorofila a en la década 2010 a 2019 y las especies asignadas a cada
localizacidn. Una especie puede estar presente en mas de una localidad cuando ha realizado blooms en diferentes
lugares y si la localizacidn tipo y la de la proliferacion no coinciden.

Localizacién

Coordenadas

Especies

Belice
Mar Caribe
Golfo de Davao

Mar de China del
este
Lurefjord

Mar Amarillo

Mar de Wadden
Cornwallis Island
Bahia de Monterrey

Costa de Argentina

Mar de Bohai
Islas Virginia
Isla los Coronados

Bahia de
Chesapeake
Oregdn

Central nuclear de
Madras
Costa de Namibia

Bocas de Kotor
Mar de Bering

Bahia Paranagua

Costa de Peru

Adriatico norte
Mar Balear

Golfo de Tunez
Mar Egeo

Estrecho de Mesina
Mar de Alboran
Mar de Japon

Mar de Okhostk
Mar del Norte
Laguna de Thau
Kiel Bight

Fiordo de Gullmar
Laguna Bizerta
Bahia de Jiaozhou
Bahia de Gavelston

Golfo de México

19.25-23.5N, 74.25-84.25W
10.75-21.75N, 75.25-84.25W
5.75-6.75N, 125.25-126.25E
17.75-27.25N, 123.75-127.75W

58.75-61.25N, 2.75-5.25E
30.75-36.75N, 119.75-126.25E

53.25-54.25N, 5.25-5.75E
74.25-75.25N, 94.25-94.75W
34.75-36.75N, 121.25-122.25W
37.25-52.25S, 56.75-68.75W

37.75-41.75N, 118.75-121.75E
17.75-18.75N, 65.25-67.25W
32.25-32.75N, 117.25-117.75W
36.25-39.25N, 75.25-77.25E

44.75-48.75N, 123.25-125.75E
12.25N, 80.75E

17.25-25.75S, 10.25-15.25E
18.25-18.75N, 42.25-42.75E
54.25-64.75N, 164.75-179.75W
24.25-25.75S, 47.75-48.75W

5.75-17.75S, 70.75-80.25W
41.75-45.75N, 12.25-15.75E

39.75-41.25N, 1.25-2.75E

35.75-37.25N, 10.25-10.75E
38.25-41.25N, 22.75-26.75E
37.25-38.25N, 15.25-15.75E
35.25-36.75N, 1.75-4.75W
38.75-49.25N, 132.75-142.25E
45.75-55.25N, 141.75-156.25E
54.25-55.75N, 7.25-7.75E
42.75-43.25N, 3.25-3.75E
54.25-55.25N, 10.25-10.75E
58.25-59.25N, 11.25-11.75E
37.25-37.75N, 9.25-10.25E
37.75-39.75N, 121.25-125.25E
27.75-28.75N, 96.25-97.25W
18.75-30.75N, 88.75-97.25W

Linuche ungiculata
Linuche ungiculata
Linuche aquila

Naushitoe punctata, Cynaea nozakii, Nemopilema
nomurai
Peryphilla peryphilla, Aurelia aurita

Cyanea nozakii, Aurelia coerulea, Nemopilema
nomurai
Cyanea capillata, Cynaea lamarckii

Cyanea capillata
Atolla spp.

Atolla spp., Desmonema gaudichaudi, Chrysaora
lactea, Lychnorhiza lucerna
Cyanea nozakii, Nemopilema nomurai

Drymonema dalmatinum
Chrysaora achylos

Chrysaora chesapeakei, Chrysaora quinquecirrha

Chrysaora fuscescens, Chrysaora colorata

Chrysaora quinquecirrha

Chrysaora hysoscella
Chrysaora hysoscella, Discomedusa lobata
Chrysaora melanaster

Chrysaora lactea, Lychnorhiza lucerna, Naushithoe
aurea
Chrysaora plocamia

Mawia benovici, Pelagia noctiluca, Aurelia sp.,
Aurelia sp.8

Pelagia noctiluca, Rhizostoma pulmo, Rhizostoma
luteum

Pelagia noctiluca

Pelagia noctiluca

Pelagia noctiluca, Nausithoe marginata

Pelagia noctiluca

Phacellophora camtschatica, Nemopilema nomurai
Phacellophora camtschatica

Aurelia aurita, Rhizostoma octopus

Aurelia coerulea

Aurelia aurita

Aurelia aurita

Aurelia solida

Aurelia sp.1, Cynaea nozakii, Nemopilema nomurai
Aurelia sp.9

Aurelia sp.new, Stygiomedusa gigantea, Phyllorhiza
punctata, Nausithoe rubra
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Tabla Suplementaria 9.2. (Continuacidn)

Isla de San
Benedicto

Bahia
Kuroshio/Suruga
Cafion de Barkley

Bahia de Salinas
Hawaii

Florida Keys
Islas Abaco
Malta

Estrecho de
Malacca

Taiwan

Filipinas

Nuevo Gales del sur

Sureste asiatico

Pakistan

Estuarios de
Portugal
Archipiélago malayo

Noroeste de
Australia
Golfo de Oman

Golfo pérsico

Costa de la India
Estuario de St. Lucia
Mar de Java

Mar Rojo

Bahia de Vlyho
Mar Menor

Costa de Israel
Kerala

Costa de Siria
Sarawak

Rio de La Plata
Jellyfish Lake
Canal de San Jorge

Estrecho de
Gibraltar
Bahia de Liadong

Yanagawa
Mediterraneo este

Golfo de Santa Clara

19.25-20.25N, 109.25-110.25W

34.25-35.25N, 138.25-138.75E

47.75-48.75N, 126.25-127.25W
10.75-11.75N, 85.25-86.25W
18.75-21.75N, 154.75-158.25W
20.25-26.25N, 80.25-83.25W
25.25-27.75N, 77.75-79.75W
36.25-38.25N, 12.25-15.75E
0.25-4.75N, 99.75-103.25E

21.25-25.25N, 119.75-121,75E
8.25-18.25N, 121.25-126.25E

32.75-34.75S, 151.25-152.25E

10.25-20.25N, 108.25-121.75E

24.25-25.25N, 66.25-67.25E
38.75-41.25N, 8.75-9.25W

0.75S-7.25N, 104.25-107.25E
16.75-19.25S, 121.25-123.25E

22.25-26.75N, 56.75-60.25E
23.75-29.75N, 48.25-55.75E
14.25-17.25N, 80.25-83.25E
27.25-29.25S, 32.25-32.75E
3.25-6.75S, 108.25-110.75E
18.75-30.25N, 32.25-38.75E

37.25-38.25N, 20.25-21.25E
37.25N, 1.25E
32.25-33.75N, 34.75-35.25E
7.75-8.25N, 76.75-77.25E
35.75-37.25N, 34.75-35.75E
1.75-3.25N, 111.25E
34.75-36.75S, 55.75-57.25W
6.75-7.75N, 133.75-134.75E
49.75-53.75N, 3.25-8.25W
35.25-36.75N, 3.75-7.25W

37.75-40.75N, 118.75-121.75E
33.25-34.75N, 129.75-131.25E
30.75-36.75N, 33.25-35.75E
29.25-31.75N, 111.75-114.75W

Deepstaria enigmatica
Diplulmaris malayensis, Parumbrosa polylobata

Poralia rufescens

Stellamedusa ventana, Atorella vanhoeffeni
Tiburonia granrojo, Cassiopea andromeda
Cassiopea xamachana, Cassiopea frondosa
Cassiopea spp., Atorella octogonos
Cassiopea andromeda

Acromitus hardenbergi,Acromitus flagellatus,
Lobonemoides robustus, Lychnorhiza malayensis,
Rhopilema esculentum, Rhopilema hispidum
Acromitus flagellatus

Acromitoides purpureus, Paraphyllina intermedia,
Pelagia panophyra, Sanderia malayensis,
Discomedusa phillipina, Cassiopea medusa,
Netrostoma coerulescens, Phyllorhiza luzoni,
Lobonemoides gracilis

Catostylus mosaicus, Cyanea annanskala, Cyanea
rosea, Cassiopea ndrosa

Catostylus mosaicus, Crambione mastigiphora,
Crambionella orsisi, Lobonema smithii,
Lobonemoides gracilis, Mastigias spp.

Catostylus perezi

Catostylus tagi

Crambione mastigiophora

Crambione mastigiophora

Crambionella orsisi
Crambionella orsisi
Cambrionella annandalei
Crambionella stuhlmanni
Cambrionella helmbiru

Cephea cephea, Nausithoe thieli, Thysanostoma
loriferum
Cotylorhiza tuberculata

Cotylorhiza tuberculata, Rhizostoma pulmo
Cotylorhiza erythraea

Marivagia stellata

Marivagia stellata

Lobonema smithii

Lychnorhiza lucerna

Mastigias spp.

Rhizostoma octopus, Paraphyllina ransoni

Rhizostoma pulmo, Rhizostoma luteum

Rhopilema esculentum
Rhopilema esculentum
Rhopilema nomadica

Stomolophus meleagris
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Tabla Suplementaria 9.2. (Continuacidn)

Golfo de California

Costa amazonica
brasileia
Atlantico profundo

Océano Artico
Atlantico noroeste

Peninsula antartica

Mar de Salomén
Ecuador

Borneo

Noreste de Australia
Islas Andaman

Plataforma norte de
Australia

25.75-28.25N, 109.75-111.75W
0.755-2.25N, 47.25-48.75W

37.25-40.25N, 27.75-29.25W
78.25-85.25N, 4.75-6.75W

33.75-38.75N, 68.75-70.75W
62.75-67.25S, 53.25-65.25W

5.75-11.75S, 114.25-118.25E
1.25-6.25S, 80.25-81.75W
0.755-6.75N, 117.25-119.75E
18.75-28.25S, 149.75-153.75E
10.75-13.75N, 92.25-93.25E
3.25-17.25S, 135.25-141.25E

Stomolophus meleagris

Stomolophus fritillarius

Nausithoe atlantica, Nausithoe globifera
Nausithoe limpida
Nauphantopsis diomedeae, Rhopilema verrilli

Diplulmaris antartica, Pseudorhiza haeckeli,
Desmonema glaciale
Cassiopea ornata

Catostylus ornatellus
Catostylus townsendi
Netrostoma nuda
Lobonemoides robustus

Mastigietta palmpines, Thysanostoma thysanaura
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Tabla Suplementaria 9.3. Comportamiento de agregacidn, enjambre o bloom mostrado por las diferentes especies de la clase Scyphozoa para las que se ha encontrado al menos una
referencia (88 de las 223 especies registradas a fecha de diciembre de 2020), factores promotores del bloom y pruebas apoyando a dicho factor junto con la referencia de la fuente original (N
=132 articulos). Las filas sombreadas indican que la especie no prolifera de forma masiva (especies no prolificas).

Familia Especie Agregaciones, Factor promotor del bloom Pruebas Referencias
enjanmbres o blooms
Order Coronatae (Vanhoffen, 1888)
Atollidae Atolla spp. No forma No prolifera masivamente, pero esta Osborn et al., 2007; Schiariti
(Hickson, 1906) agregaciones, asociado a aguas calidas de salinidades etal., 2018
blooms o enjambres elevadas
Linuchidae Linuche Agregaciones El incremento térmico dispara la Parches estacionales formados tras el Kremer etal., 1990; Larson,
(Haeckel, 1880) unguiculata reproductivas, estrobilacion. En laboratorio también incremento térmico. 1992; Segura-Puertas et al.,

(Swartz, 1788)

Linuche aquila
(Haeckel, 1880)

blooms y enjambres

Bloom estacional

ocurre  por descensos bruscos de
temperatura.

No clarificado

No estudiado

2008

Guevara et al., 2017

Nausithoidae Nausithoe Blooms y Deteccién de un bloom después de un tifon  Deteccion tras 1 de los 6 cruceros realizados Tseng et al., 2015
(Haeckel, 1880) punctata agregaciones y un descenso térmico entre octubre 2007 y marzo 2009
(Kolliker, 1853)
Thecoscyphus No posee y no tiene Carece de fase medusa. Soétje & Jarms, 2009
zibrowii fase medusa
(Werner, 1984)
Periphyllidae Periphylla Alta concentracién Sin clarificar, posiblemente ausencia de Atenuacion luminica (campo) y cita de otras  Fossa, 1992; Riemann et al.,

(Haeckel, 1880)

periphylla (Péron
& Lesueur, 1810)

en fiordos, posible
agregacion, bloom y
engambre

competidores, habitat semiconfinado o la
atenuacidon luminica. Los enjambres en
superficie son un  comportamiento
reproductivo.

posibles causas no estudiadas

2006; Sgrnes et al., 2007;
Ugland et al., 2014;
Bamstedt, 2020

Order Semaeostomeae (Agassiz, 1862)

Cyaneidae
(Agassiz, 1862)

Cyanea nozakii
(Kishinouye,
1891)

Cyanea capillata
(Linnaeus, 1758)

Cyanea lamarkii
(Peron &

Bloom

Podria producir
blooms de poca
intensidad

Bloom

Sin clarificar

La temperatura parece actuar como
regulador y la temporada de la especie se
adelanta con el calentamiento de las aguas
asociado al cambio climatico

La temperatura parece actuar como
regulador y la temporada de la especie se

El pico de concentracién de la fase medusa
ocurre en el rango térmico de 23 a2 26.8 °Cy
la estrobilacion de 22 a 25 °C

Analisis de 50 afos de capturas diarias con
medicion de la temperatura del agua-

Anadlisis de 50 afos de capturas diarias con
medicion de la temperatura del agua-

Dong, et al., 2010; Feng et
al., 2015a

Vanwalraven et al., 2015;
Crawford, 2016

Vanwalraven et al., 2015
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Lesueur, 1810)

adelanta con el calentamiento de las aguas
asociado al cambio climatico

Desmonema Forma No clarificado No estudiado Schiariti et al., 2018
gaudichaudi acumulaciones
(Lesson, 1830)
Drymonematidae Drymonema Blooms No clarificado No estudiado Larson, 1987; Williams et al.,
(Haeckel, 1880) dalmatinum 2001
(Haeckel, 1880)
Pelagiidae Chrysaora Podria realizar No clarificado. Encontrado en grandes No estudiado Martin et al., 1997
(Gegenbaur, achlyos blooms numeros en 1989
1856) (Martin,
Gershwin,
Burnett, Cargo &
Bloom, 1997)
Chrysaora Blooms Se considera que prolifera masivamente Monitorizacién de larga duraciéon y anélisis Stone et al., 2019
chesapeakei aunque tenga presencia perenne debido al  estadistico
(Papenfuss, incremento de abundancia estacional en
1936) junio y a su esperanza de vida superior al
afio. La salinidad es el mejor predictor de
su distribucion y la temperatura el de su
aparicion.
Chrysaora Blooms Correlacién negativa con la temperatura y  Registro de capturas de larga duracion Suchman et al., 2012;
fuscescens positiva con el upwelling y la salinidad. Ruzicka et al., 2016
(Brandt, 1835)
Chrysaora Agregaciones, Sin clarificar, se sugieren temperatura y Medida de datos ambientales y  Masilamoni et al., 2000;
quinquecirrha enjambres y blooms  salinidad. observaciones in situ utilizadas para construir  Decker et al., 2007

(Desor, 1848)

Chrysaora
hysoscella
(Linnaeus, 1767)

Chrysaora
melanaster

Agregaciones,
enjambres y blooms

Agregaciones,
enjambres y blooms

Sin clarificar, la temperatura y la
disponibilidad de nutrientes parecen actuar
como desencadenantes junto con la
proximidad a costa. Las anomalias térmicas
positivas coinciden con la aparicion de
blooms.

Sin clarificar, se sugiere la sobrepesca como
causa de los blooms

un modelo basado en temperaura y
salinidad. EI modelo podria mejorarse por la
adicion de otros factores como la
disponibilidad de presas.

Inferido, pero los datos no son concluyentes

Hipotesis basada en analisis de isétopos
estables

Sparks et al., 2001; Lynam et
al., 2006; Violi¢ et al., 2019

Brodeur et al., 2002
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(Brandt, 1835)
Chrysaora lactea
(Eschscholtz,
1829)

Chrysaora
ploclamia
(Lesson, 1830)

Mawia benovici
(Piraino et al.,
2014)

Pelagia noctiluca
(Forsskal, 1775)

Agregaciones

Agregaciones,
blooms y
presumiblemente
enjambres

Agregaciones,
enjambres y blooms

Agregaciones,
enjambres y blooms

Agregaciones forzadas por el viento

Sin clarificar. Se hipotetiza que los factores
climaticos actian de forma sinérgica
porque los eventos de El Nifio (ENSO)
coinciden con los picos de abundancia
cuando se da el régimen de El Viejo, pero
no tienen efecto con el régimen de La
Vieja.

Especie invasora posiblemente introducida
por aguas de lastre

P. noctiluca se reproduce durante todo el
afio, pero tiene picos de abundancia en
primavera y otofio. Los inviernos calidos,
baja precipitaciéon y altas temperaturas
propician afios de elevada abundancia. Sin
embargo, esto también ocurre con veranos
frios. La disponibilidad de alimento acelera
la ovogénesis. La oscilacion del Atlantico
norte (NAO) junto con la oscilacidn artica
(AO) y la SST permiten distinguir afios de
baja y media abundancia, pero no explican
los afios de abundancia elevada.

Se utilizan la abundancia y la temperatura
superficial del mar para realizar los analisis.

No estudiado

Monitorizacién de larga duracion, modelado
y experimentos de laboratorio

Marques et al, 2014; Schiariti
etal., 2018

Quinones et al., 2015, 2018

Piraino et al., 2014; Avian et
al., 2016

Zavodnik, 1987; Goy et al.,
1989; Daly Yahia et al., 2010;
Rosa et al., 2013; Canepa et
al., 2014; Milisenda et al.,
2018; Bellido et al., 2020

Phacellophoridae
(Brandt, 1835)

Phacellophora
camtschatica
(Brandt, 1835)

Agregaciones

Ha sido pescada en agregaciones densas,
pero no se puede determinar si se
originaron después de un bloom

No estudiado

I'inskii & Zavolokin, 2011;
Radchenko, 2013

Ulmeridae
(Haeckel, 1880)

Aurelia spp*

Aurelia aurita L.
(sensu stricto)

Agregaciones,
enjambres y blooms

Agregaciones,
enjambres y blooms

Ciclo de vida regulado por temperatura.

La temperatura es el factor clave. Se
beneficia de inviernos calidos, pero

Las diferentes especies tienen respuestas
asimétricas y muchas de las referencias son
anteriores a la resolucion del caracter criptico
del género. La informacidon por especie se
desglosa en las siguientes filas.

Experimentos y modelado.

Moller, 1980; Hernroth &
Grondahl, 1983; Schneider &
Behrends, 1994; Omori et
al., 1995; Lucas, 1996;
Miyake et al., 1997;
Toyokawa et al., 2000; Di
Camillo et al., 2010
Chietal., 2019; Goldstein &
Steiner, 2020
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(Linnaeus, 1758)
Aurelia coerulea
(von Lendenfeld,
1884)

Aurelia solida
(Browne, 1905)

Aurelia sp. 1

Aurelia sp. 8

Aurelia sp. 9

Aurelia sp. new

Deepstaria
enigmdtica
(Russell, 1967)
Diplulmaris
malayensis
(Stiasny, 1935)
Discomedusa
lobata

Agregaciones,
enjambres y blooms

Agregaciones,
enjambres y blooms

Agregaciones,
enjambres y blooms

Agregaciones,
enjambres y blooms

Agregaciones,
enjambres y blooms
Sin determinar. Se

necesitan estudios
adicionales
No forma

agregaciones,
blooms o enjambres
No forma
agregaciones,
blooms o enjambres
Blooms

necesita de la disponibilidad de alimento.
La temperatura es el factor clave junto con
la disponibilidad de alimento. Este debe
incluir fitoplancton, microzooplancton y
mesozooplancton.

Mejor fijacion de las planulas a 24 °C con
mortandades de estas si se alcanzan los 27
°C.

Estrobilacion disparada por descensos
térmicos. La disponibilidad de alimento
modula la proliferacidn.

Necesita un marco térmico adecuado para
que ocurra la estrobilacién junto con la
disponibilidad del alimento adecuado
(zooplancton). Estrobilacién tras descensos
térmicos y mas habitual en ambientes
semiconfinados.

Estacionalidad en todas las fases del ciclo
de vida. Apariciéon primaveral de la fase
medusa, reproduccién asexual de los
poélipos en mayores ratios al concluir la fase
medusa. Estrobilacién en otofo-invierno.
Regulacion térmica del ciclo. Los pdlipos se
han encontrado en estructuras sumergidas
artificiales.

Indicado en el texto.

Recogida fuera de costa. Los blooms no se
descartan debido a la tolerancia
termohalina de los pdlipos

Mayores abundancias cerca de las zonas de
descarga de agua dulce indicando Ia

Contenido estomacal e is6topos estables.

Estudios de tolerancia térmica y de fijacion

de planulas.

Monitorizacion de la especie

Experimentos y monitorizacion

Monitorizacion de los pélipos y recoleccion
de la fase medusa para experimentacion.

Estudios de tolerancia termohalina en
pélipos
Estudios de tolerancia termohalina en
polipos

Las causas se hipotetizan debido a Ia
coincidencia entre la anomalia térmica

Dong et al., 2018; Frolova &

Miglietta, 2020; Marques et

al., 2020

Gueroun et al, 2020

Wang & Li, 2015; Wang &

Sun, 2015; Wang et al., 2015

Malej et al., 2012

Frolova & Miglietta, 2020

Frolova & Miglietta, 2020

Grubert et al., 2018

Pages, 2000

Violi¢ et al., 2019
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(Claus, 1877)

Parumbrosa
polylobata
(Kishinouye,
1910)

Poralia rufescens
(Vanhoffen,
1902)
Stellamedusa
ventana
(Raskoff &
Matsumoto,
2004)
Stygiomedusa
gigantea
(Browne, 1910)
Tiburonia
granrojo
(Matsumoto,
Raskoff &
Lindsay, 2003)

Agregaciones
densas

No forma
agregaciones,
blooms o enjambres
No forma
agregaciones,
blooms o enjambres

No forma
agregaciones,
blooms o enjambres
No forma
agregaciones,
blooms o enjambres

importancia de temperaturas y salinidades
bajas. Sin embargo, el afio del bloom
ocurre con una anomalia térmica positiva.
No clarificado

Parece ser mas abundante en condiciones
de baja concentracion de oxigeno

positiva y la presencia de la fase medusa.

No estudiado

Observaciones con vehiculos operados en
remoto

Miyake et al., 2005

Doya et al., 2017

Corrales-Ugalde & Morales-
Ramirez, 2017

Benfield & Graham, 2010

Matsumoto et al., 2003;
Gasca & Loman-Ramos, 2014

Order Rhizostomeae (Cuvier, 1799)

Cassiopeidae
(Tilesius, 1831)

Catostylidae
(Claus, 1883)

Cassiopea spp.

Acromitus
hardenbergi
(Stiasny, 1934)
Acromitus
flagellatus
(Maas, 1903)

Acromitoides
purpurus

Blooms
Blooms
Abundante en
manglares, no esta
claro si  realiza
blooms.
Abundante en

algunos lugares

La construccion costera ha aumentado su
abundancia y el transporte maritimo su
distribucién

Modificacién de habitat

Renovacion de aguas restringida.

No clarificado

Su gran tolerancia térmica ha favorecido el
incremento de su distribucidon por accion
antropica. Todos sus aumentos de densidad
vienen precedidos de modificaciones
costeras.

Prolifera en puertos. Se infiere su capacidad
por su distribucién comercial para consumo
humano.

No analizado, se citan otros articulos

No estudiado

Fitt & Costley, 1998; Arai,
2001; Holland et al., 2004;
Bolton & Graham, 2006;
Stoner et al., 2011; Deidun et
al., 2018

Hamner & Dawson, 2009;
Khong et al., 2016;

Syazwan et al., 2020a

Boco & Metillo, 2018
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(Mayer, 1910)
Catostylus
mosaicus
(Quoy &
Gaimard, 1824)

Catostylus perezi
(Ranson, 1945)

Catostylus tagi
(Haeckel, 1869)
Crambione
mastigophora
(Maas, 1903)
Cambrionella
orsisi
(Vanhoffen,
1888)
Cambrionella
annandalei
(Rao, 1931)
Cambrionella
stuhlmanni
(Chun, 1896)

Agregaciones,
enjambres y blooms

Blooms

Blooms

Agregaciones,
enjambres y blooms

Agregaciones,
enjambres y blooms

Enjambres y blooms

Agregaciones,
enjambres y blooms

No clarificado. Se sugiere que la
estrobilacion estd disparada por wuna
combinacién de factores. El reclutamiento
es esporadico y no se detecta en invierno y
primavera. En dos ocasiones se detecta el
reclutamiento tras precipitaciones intensas.
Presente  en  estuarios y  aguas
semiconfinadas.

No clarificado, podria deberse a la
temperatura. Los estuarios se consideran
propicios para albergar blooms.

Abundante en verano

Agregaciones forzadas por el viento. Las
causas del bloom no se han estudiado.

No clarificado, podria deberse a eventos
climaticos

No clarificado

La variabilidad fisica asociada a regiones
estuarinas propicia los blooms. Se descarta
la influencia antrépica por ocurrir el bloom
en una zona semi-pristina.

Registro de precipitacién y estudios talla-
frecuencia. No hay detecciones de medusas
con salinidades y temperaturas bajas.
Los eventos de bloom también pueden
inferirse de su distribucidon comercial.

Las medusas se han detectado al alcanzar las
minimas temperaturas y crecen hasta que se
alcanza el maximo.

No estudiado

Observaciones por satélite y fotografias.
Previamente se habia inferido por su
comercializacion.

No estudiado. Inferido de su distribucion
comercial

No estudiado, se sugieren las altas
temperaturas y elevadas precipitaciones en
invierno.

Se sugiere, pero no se prueba.

Pitt & Kingsford, 2000, 2003;
Omori & Nanako, 2001

Waryani et al., 2015

Rodrigues et al., 2020

Omori & Nanako, 2001;
Purcell et al., 2013; Keesing
etal., 2016

Omori & Nanako, 2001; Billet
et al., 2006; Daryanabard &
Dawson, 2008

Behera et al., 2020

Perissinotto et al., 2013

Cambrionella Blooms No clarificado. Las pesquerias tienen lugar No estudiado. Inferido por su abundancia y Nishikawa et al., 2015;
helmbiru cuando las aguas son mas frias. por su distribucién comercial www.seatemperature.org
(Nishikawa et al.,
2015)
Cepheidae Cephea cephea Blooms No clarificado No estudiado Cruz-Rivera & El-Regal, 2016
(Agassiz, 1862) (Forskal, 1775)
Cotylorhiza Agregaciones, No clarificado. La temperatura y la Las entradas de nutrientes correlacionan con  Kikinger, 1992; Pérez-Ruzafa
tuberculata enjambresy blooms  colonizacion de nuevos lugares o el mayores abundancias. La temperatura etal., 2002; Prieto et al.,

(Macri, 1778)

confinamiento de los ecosistemas parece
beneficiar a la especie.

dispara la estrobilacién. La especie aparece
en verano.

2010; Purcell et al., 2012;
Ruiz et al., 2012; Fernandez-
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Cotylorhiza
erythraea
(Stiasny, 1920)
Marivagia
stellata

(Galil &
Gershwin, 2010)

Agregaciones

No forma
agregaciones,
blooms o enjambres

Especie invasora que entra al Mediterraneo
por el canal de Suez.

Especie invasora que entra en el
Medierraneo por el canal de Suez. Se ha
visto dentro de enjambres de otros
Cepheidae, pero se trata de individuos
aislados de la especie dentro del enjambre.
Se han encontrado como maximo 60
ejemplares cercanos.

No esta claro. Se ha asumido que la ausencia
de referencias se debe a que no prolifera
masivamente.

Requiere de mayor seguimiento.

Alias et al., 2020
Galil et al., 2017

Galil et al., 2013; Mamish et
al., 2016

Lobonematidae Lobonema Podria agregar, No clarificado Inferido de su distribucidn comercial Omori & Nanako, 2001;
(Stiasny, 1920) smithii formar ejambres vy Purcell et al., 2013; Bujang &
(Mayer, 1910) eventos de bloom Hassan, 2017
Lobonemoides Podria agregar, No clarificado Inferido de su distribucidn comercial Omori & Nanako, 2001;
gracilis formar ejambres vy Purcell et al., 2013
(Light, 1914) eventos de bloom
Lobomenoides Podria agregar, No clarificado Inferido de su distribucion comercial Rizman-Idid et al., 2016
robustus formar ejambres vy
(Stiasny, 1920) eventos de bloom
Lychnorhizidae Lychnorhiza Bloom No clarificado. En el estudio del ciclo de No estudiado Schiariti et al., 2008, 2018;
(Haeckel, 1880) lucerna vida se ha observado que la estrobilacion y Nagata et al., 2009

(Haeckel, 1880)

las éfiras estan presentes de los 19 a los 22
°C

Lychnorhiza Enjambresy blooms  No clarificado. Se indican dos picos de No estudiado Syazwan et al., 2020b
malayensis abundancia sin mayor informacion.
(Stiasny, 1920)
Mastigiidae Mastigias spp. Agregaciones y Poblacién negativamente correlacionada Censos de medusas y mediciones de Hamner & Hauri, 1981;
(Stiasny, 1920) enjambres. El  con los eventos del ENSO. Vive en regiones temperatura, salinidad y oxigeno. Dawson et al., 2001; Martin
reclutamiento es costeras o lagos marinos. et al., 2006; Swift et al.,
continuo, pero se La separacion a nivel de especie no se ha 2016; De Souza & Dawson,
considera que realizado por el caracter criptico del género 2018
realiza blooms tras (De Souza & Dawson, 2018).
la recuperacion
explosiva de la
poblacion de
Jellyfish Lake (Palao)
Phyllorhiza Blooms Introducciones de la especie y factores Ciclo de vida dirigido por la temperatura. Graham et al., 2003; Johnson

!I.I.‘
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punctata
(von Lendenfeld,
1884)

ambientales.

et al., 2005 ; Capitulo 8

Rhizostomatidae
(Cuvier, 1800)

Nemopilema
nomurai
(Kishinouye,
1922)

Rhizostoma
luteum

(Quoy &
Gaimard, 1827)

Rhizostoma
octopus
(Gmelin, 1791)
Rhizostoma
pulmo

(Macri, 1778)

Rhopilema
esculentum
(Kishinouye,
1891)

Agregaciones,
enjambres y blooms

No forma blooms o
enjambres. Las
observaciones de
individuos en la
orilla préximos
entre si sugieren
que podria formar
agregaciones

Agregaciones,
enjambres y blooms

Agrecaciones y
blooms. No forma
enjambres.

Enjambres y blooms

La disponibilidad de alimento correlaciona
con mayor abundancia de medusas. El
incremento de temperaturas tras el
invierno dispara la estrobilaciéon. En la
naturaleza, su presencia y estacionalidad
estan dirigidas por la temperatura y su
distribucion por las corrientes. Los pélipos
se asientan en un estuario hiposalino.

El estudio de su ciclo de vida indica que
podria tener el potencial de formar bloom.
Sin embargo, el grupo de investigacion que
mas ha trabajado con esta especie solo ha
podido recopilar 150 registros a lo largo de
17 afios, aunque podrian existir algunos
mas debido a su semejanza con R. pulmo;
con quien comparte area de distribucion.
La evidencia no es suficiente como para
considerarla una especie prolifica.

No clarificado. La temperatura podria
actuar como regulador ya que los cambios
en la temperatura inducen la estrobilacién.
No clarificado La temperatura y la descarga
de nutrientes parecen actuar como
disparadores de la estrobilacién. En la
naturaleza, las éfiras se detectan después
de oscilaciones térmicas.

No clarificado. Sin embargo, el incremento
de temperatura parece disminuir su
abundancia. Se han liberado individuos
para poder mantener las pesquerias. La
salinidad puede afectar a su distribucion,
siendo letal cuando baja a 5 y aumentando
eficiencia de fijacion de pdlipos con una

Se ha comprobado el papel de la
temperatura, salinidad y disponibilidad de
plancton como inductores de la estrobilacion.
La estrobilacién requiere de un ascenso
térmico desde temperaturas frias. Las
temperaturas altas aumentan la ratio de
reproduccidn asexual. Los pdlipos estrobilan
en un amplio rango de salinidad, pero se
recuperan mejor de la estrobilacion en
condiciones de baja salinidad.

Descripcion del ciclo de vida y revision de los
avistamientos y varamientos.

Experimentos con pdlipos y referencias de
otros articulos

Monitorizacién de la especie. Estudio del
ciclo de vida en el laboratorio.

Seguimiento de las
experimentos de laboratorio.

pesquerias y

Dong, et al., 2010; Sun et al.,
2015; Feng et al., 2015a,
2015b, 2018, 2020; Kitajima
etal., 2020

Prieto et al., 2013;
Kienberger & Prieto, 2018;
Kienberger et al., 2018

Holst et al., 2007; Lilley et
al., 2009

Pérez-Ruzafa et al., 2002;
Fuentes et al., 2011; Purcell
et al., 2012; Fernandez-Alias
etal., 2020

Dong et al., 2009; Khong et
al., 2016; Takao & Uye, 2018;
Fuetal., 2019
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[ N



Alfredo Fernandez Alias

Ecologia de los escifozoos

Stomolophidae
(Haeckel, 1880)

Rhopilema
hispidum
(Vanhoffen,
1888)
Rhopilema
nomadica
(Galil et al.,
1990)

Stomolophus
meleagris
(Agassiz, 1860)
Stomolophus
fritillarius
(Haeckel, 1880)

Blooms

Enjambres y blooms

Agregaciones,
enjambres y blooms

No forma
agregaciones,
blooms o enjambres

salinidad de 20.
No clarificado

No clarificado. La existencia de nichos
vacios durante su proceso de expansion y
colonizacion junto con los factores
ambientales parecen haber actuado como
factores directores de sus blooms. Lla
temperatura podria ser clave por su pico
estacional en verano.

No clarificado. La temperatura del mary la
disponibilidad de nutrientes parecen actuar
como factores promotores.

Su presencia fluctia, incluso llegé a
desaparecer un afio, pero no se ha
detectado ningin bloom como tal. Su
variabilidad no puede ser explicada por los
factores abidticos.

Inferido de su distribucidon comercial.

R. nomadica es una especie indopacifica
invasora del mar de Levante. Los factores
ambientales se sugieren en base a la
temperatura 'y a las observaciones
ciudadanas, pero no se comprueban.

Busqueda de patrones entre las medidas de
satélite y varamientos de medusas.

3 afios de monitorizacion.

Kawahara et al., 2006; Khong
etal., 2016

Sakinan, 2011; Edelist et al.,
2020

Girén-Nava et al., 2015;
Lépez-Martinez et al., 2020

Banha et al., 2020
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Tabla

Suplementaria

9.4.

Especies

prolificas,

temperaturas minimas y maximas de deteccidn junto

con la referencia.

temp temp

Catostylus perezi

19

16,7

26,1

27

27,2

20,4

27

26,6

16,5

26,9

25,5

27,1

19

26
30

18

10

10

13

18

28

19

20

30

22,3

31,7

29

31

28,4

31,1

28,7

29,7

31,3

32

31

22

31
32,8

29

25

18

29,4

28

30

30

29

Waryani et al., 2015
seatemperature.org;
Rodrigues et al.,
2020
seatemperature.org;
Keesing et al., 2016
Daryanabard &
Dawson, 2008
seatemperature.org;
Behera et al., 2020
seatemperature.org;
Perissinotto et al.,
2013
seatemperature.org;
Nishikawa et al.,
2015
seatemperature.org;
Cruz-Rivera & El
Regal, 2016

Kikinger, 1992;
Purcell et al., 2012;
Fernandez-Alias et
al., 2020
seatemperature.org;
Bujang & Hassan,
2017
seatemperature.org;
WORMS
seatemperature.org;
Rizman-Idid et al.,
2016

Schiariti et al., 2008
seatemperature.org;
Syazwan et al.,
2020a

Dawson et al., 2001
seatemperature.org;
Johnson et al., 2005
Feng et al., 20153;
Sun et al., 2015;
Feng et al., 2018;
Feng et al., 2020;
seatemperature.org
Holst et al., 2007;
Lilley et al., 2008;
seatemperature.org
Purcell et al., 2012;
Fernandez-Alias et
al., 2020

Dong et al., 2008;
Takao & Uye, 2018
seatemperature.org;
Khnog et al., 2016

Edelist et al., 2020
Giron-Nava et al.,
2015

Especie Min Max Referencias
temp temp Catostylus tagi
Larson 1992; Segura- Crambione
Puertas, 2008; mastigophora
Linuche ungiculata 24 31 SealifeBase
seatemperature.org; Crambionella orsini
Linuche aquila 27 31 Guevaraetal., 2017 Crambionella
Nausithoe annandalei
punctata 27 30 Tseng, 2015
Periphylla Cambrionella
periphylla 6 7 Sornes 2007 stuhlmanni
Dong, 2010; Feng,
Cyanea nozakii 18 26,8 2015b Cambrionella
Cyanea capillata 0 1 Crawford, 2015 helmbiru
Cyanea lamarkii /
capillata 11 13 Vanwalraven, 2015
Drymonema seatemperature.org; CePhea cephea
dalmatinum 27 30 Williams et al., 2001
Chrysaora .
chesapeakei 1 32 Stoneetal., 2018 Cotylorhiza
Chrysaora seatemperature.org; tuberculata
fuscescens 12 15 Suchmanetal., 2012
Chrysaora o
quinquecirrha 26 30 Deckeretal., 2007 Lobonema‘smlthu
Chrysaora Lobo.n.emmdes
hysoscella 13 21 Sparksetal, 2001  9dracilis
Chrysaora seatemperature.org; .
melanaster 8,8 12,7 Brodeur et al., 2002 Lobomenoides
seatemperature.org robustus‘
Chrysaora & Quifiones et al,,  Lychnorhiza
ploclamia 18 30 2018 lucerna
seatemperature.org; .
Mawia benovici 8 27,5 Avianetal., 2016 f:;?:orh/?a
Pelagia noctiluca 9 25 Rosaetal., 2013 )./e.nss
Aurelia aurita L. Mastlglqs spp-
(sensu stricto) 13 20 Chietal., 2019 Phyllorhiza
Frolova & Miglietta, punctata
2020; Marques et al.,
Aurelia coerulea 7,6 25,8 2020
Aurelia solida 13 23 Gueroun et al., 2020 Nemopilema
Aurelia sp. 1 20 25 Wang & Sun, 2015  nomurai
Aurelia sp. 8 8 24 Malejetal., 2012 Rhizostoma
Frolova & Miglietta,
Aurelia sp. 9 3 35 2020 octopus
Frolova & Miglietta,
Aurelia sp. new 6 30 2020 .
Discomedusa seatemperature.org; Rh/zojstoma pulmo
lobata 13,3 22,1 Violicetal, 2019  Rhopilema
Cassiopea escule;ntum
xamachana 12 33 Fitt & Costley, 1998 Rfro;.n/ema
Cassiopea hisp /d.um
andromeda 13 14,5 Deidunetal., 2018 Rhoplle.ma
Acromitus seatemperature.org; goma(ilcah
hardenberai 27 31 SealifeBase tomo op us
Catostylus Pitt & Kingsford, meleagris
mosaicus 11 26 2000
Especie Min  Max Referencias
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Tabla Suplementaria 9.5. Rango térmico de las diferentes etapas del desarrollo de 6 especies de escifozoo y las

referencias.

Temperature (°C)

Species

Polyp Ephyra Planulae Strobilation Reference(s)

Min
Max

Min
Max

Min
Max

Min
Max

Min
Max

Min
Max

Aurelia sp. 1
20

25

C. tuberculata
16,5

29,7

C. xamachana
12

33

N. nomurai
10

25

R. pulmo

13

29,4

R. esculentum
18

28

25

14
28

20

34

27,5

14
28

10
30

13
20

20
28

NA
NA

10
18

17
28

16
28

24
25

23
24

12
33

NA
NA

NA
NA

NA
NA

17

20
28

20
34

6,4
18

14
28

18
20

Wang & Li, 2015; Wang &
Sun, 2015

Kikinger, 1992; Purcell et al.,
2012; Fernandez-Alias et al.,
2020

Fitt & Costley, 1998
Feng et al., 2015a; Sun et al.,
2015; Feng et al., 2018; Feng
et al., 2020;
seatemperature.org

Purcell et al, 2012;
Fernandez-Alias et al., 2020

Dong et al., 2008; Takao &
Uye, 2018
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