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RESUMEN 

Los géneros de macroalgas marinas Dictyota y Halimeda están considerados entre las 

macroalgas más abundantes en los arrecifes de coral del Caribe, por lo que el estudio 

ecofisiológico de las especies H. scabra M. Howe y D. ciliolata Sonder ex Kutzing contribuirá al 

entendimiento de las respuestas de estos géneros a diferentes factores ambientales. El 

documento está estructurado en tres capítulos, en el capítulo I se evaluó la variación estacional 

anual de los principales parámetros ecofisiológicos de ambas especies en las dos estaciones 

(lluvias y secas) características del área. Se realizaron determinaciones de fotosíntesis, 

respiración, pigmentos fotosintéticos, biomasa, y contenidos de carbohidratos, proteínas, lípidos 

y cenizas en base al porcentaje de peso seco, así como del contenido de carbonatos de la 

especie calcificada. Se encontró que H. scabra presenta una biomasa similar en ambas 

estaciones (lluvias y Secas), mientras que la de D. ciliolata disminuye significativamente durante 

la estación de lluvias. El contenido de pigmentos fue característico de cada grupo taxonómico, e 

incrementó durante la estación de secas. La interacción estaciones por especie de la 

fotosíntesis fue similar, mientras que la respiración fue superior en la estación de lluvias. Los 

carbohidratos y las proteínas presentaron comportamientos opuestos, siendo los primeros más 

elevados durante la estación de secas. Los carbonatos de Halimeda disminuyeron durante la 

estación de lluvias. Aunque no fue un resultado esperado, se describe por primera vez la 

germinación del gametofito de D. ciliolata con una prolongación basal septada y pelos feofíceos. 

En el capítulo II se evaluaron los efectos interactivos de la temperatura, el pH y los nutrientes 

sobre el rendimiento fotosintético de la macroalga tropical calcificante Halimeda scabra. La 

absorción de bicarbonato (HCO3
-) por la especie se evaluó mediante la abundancia natural de 

isótopos estables de carbono (δ13C) en tejidos de algas, y la incorporación del isótopo 

NaH13CO3 en productos fotosintéticos. Adicionalmente se evaluó la posible actividad de la 

enzima anhidrasa carbónica (AC) sobre la fotosíntesis mediante la utilización de los inhibidores 

Acetazolamida, AZ y Etoxizolamida, EZ. Se encontró una interacción significativa de los factores 

ambientales (temperatura, pH y nutrientes) sobre la fotosíntesis bruta (Pgross). Los mayores 

valores de Pgross fueron alcanzados con la temperatura más elevada, el pH más básico y con el 

nivel de nutrientes alto y en el tratamiento control (sin adición de nutrientes), a 33°C de 

temperatura y el pH más bajo (7.5).  La abundancia natural de isótopos estables de carbono, 

δ13C, indicó que la especie utiliza ambas formas de carbono inorgánico (Ci), CO2 y HCO3
-. La 

incorporación del isótopo 13C en el aspartato en tres tratamientos de fotoperíodos validó la 
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absorción de HCO3
- y sugirió actividad de fotosíntesis C4. El inhibidor de la actividad de la AC 

extracelular AZ, no mostró efecto sobre la fotosíntesis mientras que EZ (inhibidor de la actividad 

de la AC intracelular) provocó una inhibición del 22% de la fotosíntesis. 

En el capítulo III se estudió la absorción de bicarbonato en Dictyota ciliolata mediante la 

abundancia natural de isótopos estables de carbono (δ13C) en tejidos de muestras de campo. 

También se investigó la posible presencia de un Mecanismo de Concentración de Carbono 

(MCC) basado en una enzima anhidrasa carbónica AC) mediante el efecto de inhibidores de la 

actividad de la enzima AC sobre la fotosíntesis máxima (Pmax). Los monosacáridos se 

determinaron por Cromatografía de Alta Resolución de Intercambio Iónico con Detección 

Amperométrica de Pulso HPLC-PAD. Se encontró un valor de δ13C = -20.4‰ por lo que la 

especie utiliza ambas formas de carbono inorgánico (Ci) como fuentes de carbono para la 

fotosíntesis (HCO3
- y CO2). El inhibidor AZ no mostró efecto sobre la fotosíntesis por lo que no 

se evidenció la actividad una enzima AC externa. El inhibidor de la AC intracelular EZ causó un 

58.2% de inhibición sobre la Pmax, resaltando la importancia de la enzima sobre la fotosíntesis. 

Se identificaron diez monosacáridos característicos de las algas pardas (Manitol, Ramnosa 

(Rha), Arabinosa (Ara), Glucosamina (GlcN), Galactosa (Gal), Glucosa (Glc), Manosa (Man), 

Xilosa (Xyl), Fructosa (Fruc) y ácido Glucurónico (GlcA) siendo este uno de los primeros 

estudios que describen la composición de monosacáridos en D. ciliolata. 

ABSTRACT 

Marine macroalgae genera Dictyota and Halimeda are considered among the most abundant 

macroalgae in the Caribbean coral reefs, so the ecophysiological study of the species H. scabra 

M. Howe and D. ciliolata Sonder ex Kutzing will contribute to the understanding of the responses 

of these genera to different environmental factors. The document is structured in three chapters, 

in the chapter I the seasonal variation of the main ecophysiological parameters of both species 

were characterized during two distinctive seasons of the area (dry and rainy). Photosynthesis, 

photosynthetic pigments, biomass, and carbohydrate, protein, lipid and ash contents, as well as 

the carbonate content of the calcified species were evaluated. It was found that H. scabra has 

similar biomass in both seasons (rainy and dry), while of D. ciliolata decreased significantly 

during the rainy season. Pigment content was characteristic of each taxonomic group and 

increased during the dry season. Seasons - species interactions of photosynthesis were similar, 

while respiration was higher in the rainy season in both species. Carbohydrates and proteins 
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showed an opposite performance, being the first highest during the dry 

season. Halimeda carbonates decreased during the rainy season. Although it was not an 

expected result, the germination of the gametophyte of D. ciliolata is described for first time with 

a septate basal extension and phaeophycean hairs. 

In the chapter II the interactive effects of temperature, pH and nutrients levels on the 

photosynthetic performance of the calcifying tropical macroalgae Halimeda scabra were 

evaluated. The absorption of bicarbonate (HCO3
-) by the species was evaluated by the natural 

abundance of stable isotopes of carbon (δ13C) in algae tissues, and the incorporation of the 

isotope NaH13CO3 in photosynthetic products. Finally, the possible activity of the carbonic 

anhydrase enzyme (AC) on photosynthesis was evaluated using the inhibitors Acetazolamide, 

AZ and Ethoxyzolamide, EZ. A significant interaction of environmental factors (temperature, pH 

and nutrients) on gross photosynthesis (Pgross) was found. The highest Pgross values were 

reached with the highest temperature, the most basic pH and with the high nutrient level and in 

the control treatment (no added nutrients), at temperature of 33°C and the lowest pH (7.5). The 

natural abundance of stable isotopes of carbon, δ13C, indicated that the species uses both forms 

of inorganic carbon (Ci), CO2 and HCO3
- and suggested a MCC. The incorporation of the 13C 

isotope in aspartate in three photoperiod treatments validated HCO3
- absorption and suggested 

C4 photosynthesis activity. The inhibitor of extracellular AC activity AZ showed no effect on 

photosynthesis while EZ (inhibitor of intracellular AC activity) caused a 22% inhibition of 

photosynthesis. 

In the chapter III the HCO3
- uptake by the species Dictyota ciliolata was studied by the natural 

abundance of carbon stable isotopes (δ13C) in tissues. The possible presence of a carbon 

concentration mechanism (CCM) relied on an external carbonic anhydrase enzyme was 

investigated by the effect of inhibitors of AC enzyme activity on maximum photosynthesis (Pmax). 

Monosaccharides were determined by High-Resolution Ion Exchange Chromatography. We 

found that D. ciliolata uses both forms of inorganic carbon (HCO3
- and CO2) as a carbon source 

for photosynthesis (δ13C = -20.4‰). The AZ inhibitor showed no effect on photosynthesis while 

the EZ intracellular CA inhibitor caused 58.2% inhibition over Pmax, highlighting the importance of 

the enzyme on photosynthesis. Ten characteristic monosaccharides of brown algae (Mannitol, 

Rhamnose (Rha), Arabinose (Ara), Glucosamine (GlcN), Galactose (Gal), Glucose (Glc), 

Mannose (Man), Xylose (Xyl), Fructose (Fruc) and Glucuronic acid (GlcA) were identified, being 

this one of the first studies describing its composition in D. ciliolata. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL Y ANTECEDENTES 

Durante décadas los ecólogos han tratado de entender cómo los procesos biológicos, químicos 

y físicos regulan la abundancia, distribución y producción de los organismos acuáticos 

(Falkowski y Kiefer 1985). La comprensión de la abundancia de las macroalgas y los factores 

que influyen es un aspecto importante del valor ecológico, ambiental, estético y socioeconómico 

de los arrecifes (Chung et al. 2007). Las especies pertenecientes a los géneros Dictyota J.V. 

Lamouroux (Phaeophyceae) y Halimeda J.V.Lamouroux (Ulvophyceae) se encuentran entre las 

macroalgas más abundantes en los arrecifes de coral del Caribe (Littler et al.  1987, Shulman y 

Robertson 1996, McClanahan y Muthiga 1998, Lirman y Biber 2000, Williams y Polunin 2001, 

Alcolado et al.  2003, Geraldes 2003, McClanahan et al. 2004, Zuñiga-Rios et al. 2012, Olsen et 

al. 2015, Zuñiga-Rios et al. 2016), probablemente por ser las que mejor se adaptan a las 

condiciones regionales. 

Son necesarios más estudios que aclaren cómo y por qué algunos organismos fotosintéticos 

son capaces de realizar la fotosíntesis mejor que otros en condiciones sub y supra-óptimas, así 

como la tolerancia a un tipo de estrés y a la combinación de factores de estrés en el medio 

ambiente (Beadle y Long 1985). La temperatura es uno de los principales factores que controlan 

el metabolismo y por ende la tasa fotosintética (Davison 1991, Pedersen et al. 2004, Bruno et al. 

2015). De acuerdo con Baggini et al. (2014) la temperatura es probablemente el factor 

fundamental que rige el ciclo estacional de Dictyota, dónde el incremento en el tamaño de los 

talos, la biomasa y la reproducción se producen durante la estación de invierno (secas), 

mientras que las temperaturas extremadamente altas del verano parecen exceder los límites 

para el crecimiento y la persistencia de los macrotalos. Altas temperaturas e irradiancias han 

sido correlacionadas con la abundancia de Dictyota pulchella Hörnig & Schnetter durante el 

verano (Lirman y Biber 2000, Ferrari et al. 2012). Mientras que la abundancia de Halimeda 

opuntia Linnaeus ha estado más asociada a los incrementos de la temperatura que a las 

interacciones entre la temperatura y la irradiancia (Ferrari et al. 2012). Según Walaku (2006) las 

especies de Halimeda manifiestan mayor crecimiento relativo con la temperatura alta y en 

zonas con pH alto que favorecen la calcificación.   

https://www.algaebase.org/search/species/detail/?species_id=1223
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=4357
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Limitación de la fotosíntesis en ambientes acuáticos 

La fotosíntesis en ambientes acuáticos está expuesta a una mayor limitación por la 

disponibilidad de carbono que en los ecosistemas terrestres (Madsen y Sand-Jensen 1991, 

Enríquez y Rodríguez-Román 2006). Esta limitación es causada en primer lugar por la lenta 

difusión de los gases y solutos en el agua mar (CO2 y el HCO3
-) que es más baja que en el aire 

en un orden de magnitud de 4 a 5 (Raven 1984, Enríquez y Rodríguez-Román 2006); y en 

segundo lugar debido al hecho de que a pH marino la mayor parte del carbono inorgánico está 

en forma de un ion bicarbonato, que no es fácilmente asimilable por los organismos (Falkowski 

y Raven 1997, Enríquez y Rodríguez-Román 2006). En el agua de mar normal (pH 8.1 – 8.3, 

salinidad 35 psu, y temperatura de 5 a 25°C), la mayoría del carbono inorgánico disuelto (CID) 

(~90%) se encuentra en forma de bicarbonato (HCO3
- 2.0 – 2.2 mM) seguido por el CO3

2- con 

~9%, y el CO2 con ~1% (10.2 - 18.8 µM) (Raven 1984, Enríquez y Rodríguez-Román 2006, Zou 

et al. 2011). La abundancia de las diferentes formas de Ci en el agua de mar está en función del 

pH. A pH inferior a 6 el CO2 es el más abundante, en pH entre 6 y 9 predomina el HCO3
- y en 

pH superior a 9 el CO3
2- es el más abundante (Falkowski y Raven 1997). 

Mecanismos para la absorción de bicarbonato en autótrofos marinos 

El CO2 y el HCO3
- son las únicas formas de Ci que pueden ser utilizadas como fuente de 

carbono para la fotosíntesis, de ellas el CO2 pude penetrar fácilmente por difusión a través de la 

pared celular de las algas, mientras que el HCO3
- (por ser una molécula grande con carga 

negativa) no puede pasar a través de la doble capa lipídica de la membrana plasmática (Larkum 

et al. 1989, Fernández et al. 2014) y necesita de mecanismos de transporte específicos para 

ingresar a la célula. En autótrofos marinos han sido propuestos tres mecanismos para la 

adquisición del HCO3
- (1) deshidratación extracelular del HCO3

- en CO2 catalizada por una 

enzima anhidrasa carbónica (AC) localizada en la pared celular de la mayoría de las algas 

(Bowes 1969, Smith y Bidwell 1987, Bjork et al. 1992). (2) absorción directa de HCO3
- mediante 

una proteína de intercambio aniónico localizada en el plasmanema; este mecanismo fue 

sugerido por una relativa insensibilidad a la acetazolamida en condiciones de pH alto (Beer et 

al. 2002) y un incremento de la fotosíntesis neta a pH alto (Carlberg et al. 1990, Larsson et al. 

1990, Axelsson et al. 1991, Larsson y Axelsson 1999). De esta manera, el HCO3
- se acumula 

interiormente y requiere de una AC interna para ser convertido a CO2 (Fernández et al. 2014). 

(3) absorción activa de Ci por medio de una ATPasa (Raven y Lucas 1985, Mercado et al. 1998, 

Giordano et al. 2005, Fernández et al. 2014). 
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Funciones de la enzima Anhidrasa carbónica (AC) 

La anhidrasa carbónica son una familia de enzimas que catalizan la conversión reversible del 

HCO3
- a CO2 (Badger y Price 1994), y en general, en las algas han sido encontradas tanto 

dentro de la célula (cloroplastos y citoplasma) como externamente en la membrana celular 

(Tsuzuki y Miyachi 1989, Invers et al. 1999) y pueden actuar como un MCC para el 

mantenimiento de la fotosíntesis (Enríquez y Schubert 2014). La AC externa facilita la 

conversión extracelular del HCO3
- en CO2, facilitando la difusión de este último (Cook et al. 

1986). La AC interna tiene diferentes funciones dependiendo de su localización (Sültemeyer 

1998, Fernández et al. 2018).  La AC citosólica ayuda a mantener el equilibrio entre las 

concentraciones de Ci y el pH interno para evitar cualquier fuga de CO2 fuera de la célula 

cuando el gradiente de concentración es mayor dentro de la célula (Fernández et al. 2014, 

Fernández et al. 2018). La AC mitocondrial limita la fuga potencial de CO2 del citosol al medio 

(Raven 2001, Fernández et al. 2018). La AC del cloroplasto es responsable del suministro de 

CO2 al sitio activo de Rubisco (Badger y Price 1994, Fernández et al. 2018). Por tanto, las AC 

son esenciales en el proceso fotosintético permitiendo, el rápido suministro de CO2 a la enzima 

ribulosa1,5-bisfosfato carboxilasa/oxigenasa (Rubisco) (Surif and Raven 1989; Raven 1995), y 

para otras reacciones metabólicas como la fotorrespiración, calcificación, y homeostasis de pH 

intracelular (Badger 2003; Hofmann et al. 2013; Bi y Zhou 2016, Fernández et al. 2018). La 

actividad de la AC ha sido ampliamente documentada (Borowitzka y Larkum 1976, Holbrook et 

al. 1988, Reiskind et al. 1988, Giordano y Maberly 1989, Reiskind y Bowes 1991, Badger y Price 

1994, Beer y Rehnberg 1997, Invers et al. 1999, Enríquez y Rodríguez-Román 2006, Moulin et 

al. 2011).  

Fotorrespiración 

Durante la fotosíntesis, el CO2 es fijado (Carboxilación) por la enzima ribulosa-1,5-bisfosfato 

carboxilasa-oxigenasa (Rubisco) en el Ciclo Fotosintético de Reducción de Carbono (PCRC) 

también conocido como Ciclo Calvin-Benson-Bassham (Falkowski et al.  2000, Raven y Beardall 

2015). La Rubisco, es muy abundante en los cloroplastos, constituyendo más del 16% de su 

proteína total. Grandes cantidades están presentes porque la Rubisco es una enzima lenta con 

una velocidad catalítica máxima es de solo 3 s-1 (Berg et al.  2002, Almeraya y Sánchez 2015). 

Cuando hay suficiente CO2 en el medio, la Rubisco lo fija eficientemente, integrándolo al ciclo 

de Calvin-Benson-Bassham (carboxilación). Sin embargo, cuando la concentración de CO2 es 

baja en relación con la concentración de O2, esta enzima cataliza una reacción con el O2. Esta 
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reacción da comienzo a un proceso que ocurre en los peroxisomas y en las mitocondrias y que 

se conoce como fotorrespiración por el que se forman compuestos intermedios que consumen 

ATP, y producen CO2 y agua (Bowes et al. 1971, Reiskind et al. 1989, Berg et al.  2002, 

Beardall et al. 2003). 

Actuando como oxigenasa, se genera una molécula de 2-fosfoglicolato y una molécula de 3-

fosfoglicerato. La molécula de 3-fosfoglicerato se incorpora al PCRC. La molécula de 2-

fosfoglicolato (no ingresa al PCRC) y es desfosforilada a través de la enzima fosfoglicolato 

fosfatasa (Bowes et al. 1971, Reiskind et al. 1989), por lo que, se metaboliza en un ciclo que se 

completa en tres compartimentos celulares, cloroplasto, peroxisoma y mitocondria, el cual 

recicla el C del 2-fosfoglicolato a 3-fosfoglicerato que, a su vez, es metabolizado en el PCRC. 

Este proceso recibe el nombre de Ciclo fotosintético C2 de oxidación del carbono y actúa como 

un sistema de reciclado para recuperar el C perdido durante la fotorrespiración por la reacción 

de oxigenación de la Rubisco (Giordano et al.  2005).  

Durante mucho tiempo se ha considerado a la fotorrespiración como un proceso completamente 

negativo que provoca una reducción de la eficiencia con incremento de los costos metabólicos 

en la fijación de carbono por pérdida de ATP (Bowes et al. 1971, Reiskind et al. 1989, Beardall 

et al. 2003, Giordano et al.  2005). Sin embargo, recientemente está siendo contemplado como 

un proceso auxiliar de la fotosíntesis (Bauwe et al. 2012), ya que ha sido encontrado que el flujo 

de carbono fotorespiratorio-fotosintético acelera el flujo de electrones en el PSII (Timm et al. 

2012), lo cual es importante para mantener la actividad fotosintética en condiciones de elevada 

concentración de oxígeno en el cloroplasto, lo cual ocurre mayormente a Pmax. De esta manera, 

aunque existe pérdida de ATP y poder reductor en el ciclo de Calvin-Benson-Bassham la 

fotosíntesis no se detiene por falta de CO2. El precio de perder eficiencia en el proceso 

fotosintético y producir compuestos que necesitan ser metabolizados por la mitocondria y el 

peroxisoma con mayores costos de ATP, es contrarestado con reducción del daño por luz o 

colapso del aparato fotosintético por falta de suficiente carbono. Este mecanismo es conocido 

como parte de la capacidad de fotoprotección del proceso fotosintético. 

Mecanismos de Concentración de CO2 (MCC) 

Como la Rubisco está menos de la mitad de saturada bajo los niveles actuales de CO2 en el 

agua de mar (Giordano et al. 2005), muchas algas y plantas superiores han adquirido 

mecanismos que promueven la acumulación intracelular de CO2 y permiten que los organismos 

fotosintéticos reduzcan el efecto de la limitación de carbono al incrementar la concentración de 



5 

CO2 en la proximidad de la Rubisco (Mecanismos de Concentración de CO2, MCC) (Badger 

1987, Badger y Andrews 1987, Giordano et al.  2005, Enríquez y Rodríguez-Román 2006, 

Cornwall et al. 2015).  

La mayoría de las algas marinas pueden adquirir el CO2 requerido como sustrato para la 

Rubisco a través de la absorción activa de CO2 y/o HCO3
- (Badger y Price 1994, Giordano et al. 

2005, Hurd et al. 2009). La actividad de los MCC, en muchos casos, ha estado asociada al uso 

directo o indirecto de HCO3
- (Sand-Jensen y Gordon 1984, Reiskind et al. 1988, Holbrook et al. 

1988, Giordano y Maberly 1989, Reiskind y Bowes 1991, Maberly 1990, Beer y Rehnberg 1997, 

Invers et al. 1999, 2001; Enríquez y Rodríguez-Román 2006).  Aunque existe mucha diversidad 

en los MCC (Shevela et al. 2013), algunos de ellos son soportados por la β-carboxilación, la 

cual facilita alternativas metabólicas a la carboxilación del carbono inorgánico y hacen una 

importante contribución a los MCC (Bowes 1985, Raven y Osmond 1992, Enríquez y 

Rodríguez-Román 2006). Ejemplo de ello son las plantas C4 y CAM (Metabolismo Ácido de las 

Crasuláceas) que fueron descritos por primera vez en plantas terrestres. En las algas existe 

gran plasticidad en el uso de vías alternativas de carboxilación (metabólica), y aunque no existe 

especialización estructural, el mecanismo es esencialmente el mismo con la formación de un 

ácido dicarboxílico de 4C (Giordano et al.  2005).  

Las plantas C4 han evolucionado a partir de los ancestros de C3 al agregar especialización 

estructural y bioquímica que les permite concentrar CO2 alrededor del sitio activo de Rubisco 

(Hatch 1987, Badger et al. 1998). Por lo que constituyen una solución evolutiva facilitada por el 

proceso de β-carboxilación. Este mecanismo involucra una etapa de carboxilación adicional 

previa a la catalizada por la Rubisco, e incorpora el Ci del ambiente externo a un portador C3 

para formar un compuesto intermedio de 4C que se descarboxila en la proximidad de la 

Rubisco, proporcionando CO2 al sitio activo de la enzima (Badger y Price 1994). Se denomina 

C4 porque el primer producto es un ácido dicarboxílico de 4C (Giordano et al.  2005). En altas 

proporciones de CO2/O2 las plantas C4 aparentemente tienen una desventaja con respecto a 

las plantas C3 debido al gasto de energía adicional necesario para concentrar el CO2 (Shevela 

et al. 2013). Las plantas C4 presentan un MCC activo, que se relaciona principalmente con la 

utilización eficiente de HCO3
-, mediante una reacción de carboxilación inicial, catalizada por la 

PEPC que utiliza HCO3
- como sustrato de Ci (Badger y Price 1994).  

Las plantas CAM son otro ejemplo de solución evolutiva. El mecanismo CAM de concentración 

de CO2 fue descrito inicialmente en plantas crasuláceas de donde toma el nombre. Las plantas 
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CAM presentan dos fases separadas en el tiempo. Durante la noche acumulan ácidos 

orgánicos, vía PEPC fundamentalmente oxalato y malato que se almacena en la vacuola 

resultando de ello una acidificación nocturna, durante el día estos ácidos son descarboxilados y 

el CO2 es nuevamente fijado por la Rubisco (Badger y Price 1994, Giordano et al.  2005). 

Mecanismos CAM han sido sugeridos en las Ochrophyta de mares templados Ascophyllum 

nodosum y Fucus vesiculosus (Giordano y Maberly 1989, Raven y Osmond 1992), pero hasta el 

momento no ha sido encontrado en ninguna macroalga tropical.  

La mayoría de las macroalgas marinas tropicales utilizan HCO3
- como fuente de Ci para la 

fotosíntesis (Koch et al. 2013) mediante una AC que puede actuar como un MCC. La presencia 

de MCCs también han sido demostrados en Halimeda (Price et al. 2011), Lobophora variegata y 

Padina sanctae-crucis (Enríquez y Rodríguez-Román 2006). Actividad C4 ha sido propuesta en 

Udotea flabellum, con una carboxilación inicial por la PEPCK (Sand-Jensen y Gordon 1984, 

Reiskind et al. 1988, Reiskind y Bowes 1991). Mientras que en Dictyota guineënsis (Holbrook et 

al. 1988) existe cierta evidencia de mecanismo C4, pero no es concluyente, ya que la distinción 

se basó únicamente en las altas actividades de PEPC y PEPCK en relación con la Rubisco 

(Koch et al. 2013).  

Efectos interactivos de los principales factores ambientales del cambio climático sobre la 

fotosíntesis de las macroalgas 

Las respuestas de las macroalgas arrecifales al incremento de CO2 es diversa. Las algas que 

no poseen MCC, podrían estar más estimuladas por la elevación de la pCO2 que aquellas que 

si poseen MCC altamente eficientes, aunque las que utilizan HCO3
- también podrían 

beneficiarse al regular sus MCC por debajo de la pCO2 elevada porque dichos MCC implican 

una alta demanda de energía (Wu et al. 2008).  Alta [CO2] puede beneficiar la fotosíntesis de las 

plantas C3 porque la enzima de carboxilación inicial en la fotosíntesis, Rubisco, no está 

saturada de sustrato a la [CO2] actual, debido al hecho de que el O2 atmosférico puede 

disminuir la fijación del CO2 (Bowes y Ogren 1972, Koch et al. 2013). En contraste, las enzimas 

de carboxilación inicial en la fotosíntesis de C4 no se afectan por el O2 (Bowes y Ogren 1972). 

En plantas C4, la PEPC citosólica inicia un mecanismo de concentración de CO2 (MCC) que 

proporciona [CO2] saturante en la proximidad de la Rubisco, como resultado, la fotosíntesis se 

satura en la [CO2] atmosférico actual y se minimiza la foto respiración (Bowes 1993, Bowes et 

al. 2002). En consecuencia, las especies C4 muestran una respuesta de productividad mucho 

menor al aumento de [CO2] y la temperatura que las especies C3 (Koch et al. 2013).   
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Mas difícil de predecir son las especies calcificantes, ya que ha sido demostrado que sus 

respuestas son especie-específica, como ejemplo la fotosíntesis Padina sanctae-crucis está 

limitada al pH normal del agua de mar y se ha sugerido la presencia de un MCC (Enríquez & 

Rodríguez-Román 2006).  De acuerdo con Cornwall et al. (2012), las diferencias en los 

mecanismos de absorción de carbono entre las macroalgas calcificantes desempeñan un papel 

importante en sus respuestas al aumento de pCO2.  Algunas especies de Halimeda absorben 

HCO3
- directamente (Borowitzka y Larkum 1976) y no dependen de una AC externa (De Beer y 

Larkum 2001). Esta habilidad es probablemente una ventaja en condiciones de alto CO2, pero 

no está claro si todas las especies tienen esta habilidad. Las diferencias en los MCC podrían 

explicar por qué algunas especies son menos sensibles que otros al elevado CO2. En algunas 

especies de Halimeda los efectos del incremento de pCO2 son diversos. El incremento de la 

pCO2 no mostró efecto sobre la tasa de calcificación de H. opuntia (Price et al. 2011), H. 

macroloba (Sinutok et al. 2011, Comeau et al. 2013) y H. cylindracea (Sinutok et al. 2011). 

Mientras que en H. minima (Comeau et al. 2013) y H. incrassata (Meyer et al. 2016) se encontró 

un decrecimiento de la calcificación con el incremento del CO2. En Ochrophyta, Johnson et al. 

(2012) documentaron un incremento en la cobertura de Padina australis asociado a una 

disminución en el contenido de CaCO3 en los sitios naturalmente afectados por el aumento de 

CO2 en Papua, Nueva Guinea, en comparación con sitios no afectados.  

Revisiones recientes suponen que la acidificación del océano podría incrementar la 

productividad de las macroalgas debido a los efectos beneficiosos del aumento del carbono 

inorgánico disuelto (CID) (Harley et al. 2012, Brodie et al. 2014, Celis-Plá et al. 2015). Sin 

embargo, ha sido hallado que los incrementos de CO2 provocan disminución de la cobertura de 

algas calcificantes e incremento de algas pardas (Baggini et al. 2014). Las Ochrophyta se 

benefician de los incrementos de CO2, si suficientes nutrientes están disponibles (Johnson et al. 

2012, Celis-Pla et al. 2015). El crecimiento de macroalgas en altas concentraciones de CO2 

produce cambios inesperados en mecanismos fisiológicos no ligados directamente a su fijación 

fotosintética, aunque sí al uso de otros recursos como los nutrientes (Mercado 2002).  

El incremento en la cobertura de algas pardas en sitios con alto CO2 ha sido relacionado con la 

combinación del aumento de DIC para la fotosíntesis de especies con ineficientes CCM, y a la 

disminución del pastoreo (Calosi et al. 2013, Celis-Plá et al. 2015). Las respuestas de los 

organismos calcificantes al CO2 están influenciadas por la disponibilidad de nutrientes (Russell 

et al. 2009, Holcomb et al. 2010, Chauvin et al. 2011, Findlay et al. 2011). El enriquecimiento de 

nutrientes inorgánicos por sí solo estimula varios aspectos de la fisiología de H. opuntia, pero el 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Baggini%20C%5Bauth%5D
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=99581
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enriquecimiento de nutrientes a una elevada concentración de CO2 incrementa la biomasa de 

Dictyota sp. y reduce la de H. opuntia (Hofmann et al. 2015).  Campbell et al. (2016) estudiaron 

el efecto individual y combinado de la temperatura y la acidificación sobre la fotosíntesis, la 

respiración y la calcificación en tres especies de Halimeda (H. incrassata, H. opuntia y H. 

simulans), demostrando que, en estas especies, el calentamiento del océano puede mitigar los 

efectos negativos de la acidificación. Los elementos anteriores indican el efecto interactivo de 

estos factores, por lo que algunos autores sugieren estudiar las respuestas ecológicas y 

fisiológicas de las algas al efecto interactivo de CO2, temperatura y nutrientes (Szman 2001, 

Mercado 2002, Stengel et al. 2014). 

Aunque el CO2, como un factor aislado, puede inducir respuestas fisiológicas, sigue siendo 

difícil determinar las consecuencias finales de la acidificación de los océanos (AO) sin 

considerar otros parámetros abióticos que varían entre las dimensiones espaciales y temporales 

(Campbell et al. 2016). La mayoría de las investigaciones sobre los efectos del cambio global en 

los arrecifes de coral se centran en uno o pocos factores de estrés (Pendleton et al. 2016), 

principalmente en el efecto del cambio climático (la temperatura y acidificación del océano), 

sobre la calcificación de algas coralinas y algunas especies de Halimeda (Baggini et al. 2014, 

Hofmann et al. 2014). Poco se sabe acerca de cómo las especies de arrecifes o comunidades 

responderán a los efectos interactivos de múltiples factores de estrés (Franklin y Foster 1997, 

Gordillo et al. 2001, Bischof et al. 2006, Häder et al. 2007, Johnson et al. 2014). Las futuras 

estrategias de investigación deberán abordar las respuestas de los organismos a la interacción 

de múltiples factores ambientales (Russell et al. 2012, Pendleton et al. 2016). Son 

particularmente necesarios estudios que combinen escenarios de acidificación de los océanos 

con otros factores tales como la temperatura, la luz y la disponibilidad de nutrientes, ya que los 

cambios en estos parámetros están ocurriendo simultáneamente con los cambios en la química 

del carbonato en el agua de mar (Zou et al. 2011, Harley et al. 2012, Hofmann et al. 2014). 

Estudios sobre el efecto interactivo es esencial para entender el futuro de los ecosistemas 

marinos (Baggini 2014). 
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Justificación 

La temperatura media del planeta ha aumentado en 0.85ºC (entre 0.65 y 1.06ºC), y se espera 

que para el período 2016 - 2035 se incremente entre 0.3ºC y 0.7ºC, y el pH del océano ha 

decrecido en 0.1 (un aumento de 26% de concentración de iones hidrógeno) (IPCC 2013). 

Mientras que el intenso desarrollo de las zonas costeras ha evidenciado enriquecimiento de 

nutrientes de origen antropogénico en ecosistemas costeros (Mutchler et al. 2007, Hernández-

Terrones et al. 2015). Aparejado a estos cambios, la abundancia de macroalgas en los arrecifes 

de coral, dentro de las que se encuentran las especies de los géneros Halimeda y Dictyota está 

muy extendida (Kramer et al. 2015, McClanahan et al. 2004, Olsen et al. 2015). Sin embargo, 

las respuestas de las macroalgas a los efectos interactivos de diversos factores es especie-

específica (Enríquez y Rodríguez-Román 2006, Price et al. 2011, Sinutok et al. 2011, Comeau 

et al. 2013, Comeau et al. 2013, Meyer et al. 2016) y dependen en gran medida de la forma de 

Ci que utilizan como fuente de carbono para la fotosíntesis y de la presencia y el tipo de MCC. 

Los resultados de este trabajo permitirán caracterizar las respuestas ecofisiológicas a estos 

factores de dos especies pertenecientes a géneros claves en los arrecifes de coral y 

contribuirán a predecir sus respuestas ante posibles escenarios futuros de cambios globales. 

Hipótesis de trabajo 

• “La biomasa, fotosíntesis y composición química de H. scabra y D. ciliolata varían 

estacionalmente con valores máximos durante el verano.”  

• “El incremento interactivo de tres factores ambientales (temperatura, CO2 y nutrientes) 

favorece la fotosíntesis de H. scabra, la cual absorbe bicarbonato y los incorpora en los 

productos de la fotosíntesis”. 

• “D. ciliolata utiliza HCO3
- como fuente de carbono para la fotosíntesis facilitado por la 

acción de una enzima anhidrasa carbónica”. 

Objetivo General 

Evaluar aspectos ecofisiológicos de macroalgas pertenecientes a dos géneros abundantes en 

los arrecifes de coral del Caribe que contribuyan al entendimiento de su abundancia y futuras 

respuestas al cambio climático. 
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Objetivos Específicos 

1. Caracterizar la variación estacional de los principales parámetros ecofisiológicos de dos 

especies pertenecientes a géneros de macroalgas abundantes en los arrecifes de coral 

y zonas bajas del Caribe Mexicano. 

2. Evaluar el efecto interactivo de la temperatura, el pH y relaciones de nutrientes sobre las 

respuestas fotosintéticas de H. scabra.  

3. Determinar la absorción de bicarbonato mediante la abundancia natural de isótopos 

estables de carbono en tejidos (δ13C) y la incorporación del isótopo estable 13C en los 

productos resultantes de la fotosíntesis. 

4. Evaluar la actividad de la enzima anhidrasa carbónica mediante el efecto de inhibidores 

sobre la fotosíntesis.  

5. Identificar los principales monosacáridos en D. ciliolata por ser los primeros receptores 

del carbono fotosintético.  
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CAPÍTULO 1  

 

Caracterización de los principales parámetros 
ecofisiológicos de dos macroalgas abundantes 
en Xcalacoco, Quintana Roo, México 
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RESUMEN 

Se caracterizó variación estacional de los principales parámetros ecofisiológicos de H. scabra 

M. Howe y D. ciliolata Sonder ex Kutzing, dos macroalgas abundantes en zonas bajas de 

Xcalacoco, Quintana Roo, Caribe Mexicano. En las dos estaciones (lluvias y secas) 

características del área se realizaron determinaciones de fotosíntesis, respiración, pigmentos 

fotosintéticos, biomasa, y contenidos de carbohidratos, proteínas, lípidos y cenizas en base al 

porcentaje de peso seco, así como el contenido de carbonatos de la especie calcificada. Se 

encontró que H. scabra presenta una biomasa similar en ambas estaciones (lluvias y Secas), 

mientras que la de D. ciliolata disminuye significativamente durante la estación de lluvias. El 

contenido de pigmentos fue característico de cada grupo taxonómico, e incrementó durante la 

estación de secas. La interacción estaciones por especie de la fotosíntesis fue similar, mientras 

que la respiración fue superior en la estación de lluvias. Los carbohidratos y las proteínas 

presentaron comportamientos opuestos, siendo los primeros más elevados durante la estación 

de secas. Los carbonatos de Halimeda disminuyeron durante la estación de lluvias. Aunque no 

fue un resultado esperado, se describe por primera vez la germinación del gametofito de D. 

ciliolata con una prolongación basal septada y pelos feofíceos. 

ABSTRACT 

The seasonal variation of the main ecophysiological parameters of H. scabra and D. ciliolata, 

two abundant macroalgae in Xcalacoco, Quintana Roo, Mexican Caribbean were characterized. 

During two distinctive seasons of the area (dry and rainy), photosynthesis, photosynthetic 

pigments, biomass, and carbohydrate, protein, lipid and ash contents, as well as the carbonate 

content of the calcified species were evaluated. It was found that H. scabra has similar biomass 

in both periods, while of D. ciliolata decreases significantly during the rainy season. Pigment 

content was characteristic of each taxonomic group and increased during the dry season. 

Seasons - species interactions of photosynthesis were similar, while respiration was higher in 

the rainy season. Nutrient contents did not depend on the season - species interaction, except 

for ashes. Carbohydrates and proteins showed an opposite performance, being the first highest 

during the dry season. Halimeda carbonates decreased during the rainy season. Although it was 

not an expected result, the germination of the gametophyte of D. ciliolata is described for first 

time with a septate basal extension and phaeophycean hairs. 
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1.1. Introducción 

Las algas marinas bentónicas son organismos fotosintéticos importantes en los ecosistemas 

costeros y estuarinos (Hanisak 1983). Presentan diferencias morfológicas y una gran diversidad 

en relación con el contenido de pigmentos, productos de almacenamiento y componentes de la 

pared celular, entre otros (Van den Hoek et al. 1995, Martins et al. 2016). Las especies 

pertenecientes a los géneros, Dictyota, Lobophora (Ochrophyta) y Halimeda (Chlorophyta) se 

encuentran entre las más frecuentes en los arrecifes de coral del Caribe (Shulman y Robertson 

1996, McClanahan y Muthiga 1998, Lirman y Biber 2000, Williams y Polunin 2001, Beach et al. 

2003, McClanahan et al. 2004, Olsen et al. 2015), posiblemente por ser las que mejor se 

adaptan a los factores ambientales locales y sus variaciones estacionales. Las especies del 

género Dictyota Lamouroux son comunes en zonas tropicales, subtropicales y templadas, lo 

que indica que pueden colonizar diversos nichos (De Clerck y Coppejans 1999, Gauna et al. 

2013). Halimeda es un grupo de macroalgas verdes calcificantes sifonadas ampliamente 

distribuidas en aguas tropicales. Por su alta tasa de crecimiento son consideradas como 

competidores exitosos en muchos arrecifes (Vroom et al. 2003, Sinutok et al. 2008, Mayakun et 

al. 2012). 

La fuerte variación estacional en las macroalgas está principalmente relacionada con las 

fluctuaciones estacionales de los factores ambientales como la temperatura, la luz, los 

nutrientes, el movimiento del agua y las mareas (Baggini et al. 2014, Ateweberhan et al. 2005), 

las que a su vez se ven reflejadas en sus respuestas metabólicas (fotosíntesis, tasas de 

crecimiento) y niveles de constituyentes (Robledo y Freile-Pelegrín 2005, Anantharaman et al. 

2010). Ha sido documentado que algunas especies de Halimeda y Dictyota incrementan su 

abundancia durante el verano (Lirman y Biber 2000, Ferrari et al. 2012). Sin embargo, Diaz-

Pulido y Garzon-Ferreira (2002) encontraron una correlación inversa en la abundancia de 

Dictyota con la temperatura en el Caribe Colombiano.  

Las tasas de producción de biomasa en los organismos fotoautótrofos, generalmente referida 

como “standing stock”, son un reflejo de las tasas de crecimiento y desarrollo, gobernadas 

principalmente por procesos fisiológicos y bioquímicos (Edding et al. 2006), y dependen en gran 

medida de la estación, la estructura de la población y diversos factores ecológicos (Thakur et al. 

2008). La fotosíntesis es el principal proceso vinculado con la producción de biomasa en los 

vegetales, y su medición puede ser considerada representativa de tal proceso (Edding et al. 

2006, Walaku 2006). Según Beadle y Long (1985) son necesarios más estudios que aclaren 

http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=4357
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cómo y por qué algunas plantas son capaces de realizar la fotosíntesis mejor que otras en 

condiciones sub y supra-óptimas.  

Aunque es conocido que los requerimientos de luz para la fotosíntesis están relacionados con el 

grupo taxonómico (Richardson et al. 1983), también se ha encontrado que los parámetros 

fotosintéticos son altamente dependientes de la morfología del talo. Las especies delgadas y 

filamentosas tienen mayor capacidad fotosintética y mayor contenido de pigmento que las 

especies con talos calcificados, ramificados o coriáceos (Johansson y Snoeijs 2002). De forma 

general el contenido de pigmentos accesorios aumenta en condiciones de poca luz 

acompañado de un aumento del tamaño de la antena que amplifica la capacidad de absorción 

de luz y viceversa. En mucha luz una antena más pequeña ayuda a evitar la fotoinhibición y el 

fotodaño debido a la sobreexcitación por alta luz principalmente cerca de la superficie del agua 

o con marea baja (Hanelt y Figueroa 2012). 

No todas las especies responden de la misma manera a los cambios estacionales de 

temperatura. Los efectos de la temperatura en las macroalgas tropicales se han inferido 

principalmente de la aparición de picos estacionales en la biomasa como los encontrados en 

Dictyotales (Anantharaman et al. 2010). Las variaciones estacionales en la temperatura del 

agua y la disponibilidad de nutrientes también pueden afectar el crecimiento, la reproducción y 

la supervivencia de las macroalgas y, en consecuencia, su distribución y desarrollo estacional 

(Lüning 1990). Durante la fotosíntesis, usando luz y nutrientes, las algas producen lípidos, 

proteínas y carbohidratos (Juneja et al. 2013), que son los componentes bioquímicos más 

importantes (Khairy y El-Shafay 2013). Las cantidades relativas de estos productos metabólicos 

se ven afectados por las especies, el área geográfica y la estación del año (Jensen 1993, 

Anantharaman et al. 2010), por lo que están estrechamente relacionados con las condiciones 

ambientales como nutrientes, cantidad e intensidad de la luz solar; niveles de CO2; pH; 

temperatura; y las relaciones biológicas (Juneja et al. 2013).  

La mayoría de los parámetros ambientales varían según la estación y los cambios en las 

condiciones ecológicas pueden estimular o inhibir la biosíntesis de varios nutrientes (Lobban et 

al. 1985). Las propiedades nutricionales de las algas marinas son poco conocidas y 

normalmente se evalúan a partir de la composición química (Mabeau y Fleurence 1993, 

Anantharaman et al. 2010). En general, las algas contienen 90% de agua; y, por tanto, la 

composición química generalmente es evaluada en función del peso seco. Los carbohidratos se 

consideran la fracción principal y pueden alcanzar hasta el 50%, las proteínas pueden variar 
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entre el 3% y el 15%, y los lípidos entre el 1% y el 3% (Fleurence 1999, El-Shenody et al. 2019). 

En este estudio se trazó como hipótesis que “La biomasa, fotosíntesis y composición química 

de H. scabra y D. ciliolata varían estacionalmente con valores máximos durante el verano.” En 

este sentido realiza una caracterización del comportamiento estacional de los principales 

parámetros ecofisiológicos en dos especies de macroalgas abundantes en los arrecifes de coral 

y zonas bajas del Caribe Mexicano. 

1.2. Materiales y métodos 

1.2.1. Material colectado y mantenimiento 

Para caracterizar las variaciones ecofisiológicas estacionales, H. scabra y D. ciliolata fueron 

colectadas in Xcalacoco, Quintana Roo, México (20.660035 N, -87.034655 W) (Fig. 1) donde 

crecen sobre sustrato rocoso entre 0.50 y 2.0 m de profundidad. En el área existen dos 

estaciones: una temporada de secas de noviembre a mayo, y una temporada de lluvias de junio 

a octubre. En la primera, la temperatura superficial media del agua de mar es de ~24°C, 

mientras en la segunda estación, coincidente con el verano, las temperaturas más altas ocurren 

en agosto con una máxima media mensual de ~30°C pudiendo presentarse valores superiores. 

La media anual de la temperatura superficial del agua de mar es de ~28°C (Robledo y Freile-

Pelegrín 2005, Álvarez-Cadena et al. 2007, Rodríguez-Martínez et al. 2010, Scheufen et al. 

2017). La irradiancia diurna se incrementa progresivamente de enero a mayo y declina de julio a 

diciembre (Scheufen et al. 2017). La zona se caracteriza además por las descargas submarinas 

de agua hacia el ambiente costero (Crook et al. 2012, Hernández-Terrones et al. 2015) lo cual 

constituye una ruta para el transporte de nutrientes (NO3
-, NO2

-, NH4
+, SRP, SRSi) y otros 

contaminantes desde la tierra al ambiente marino (Hernández-Terrones et al. 2015) confiriendo 

un comportamiento en pulsos a los nutrientes (que pueden ser particularmente altos en algunos 

sitios), la salinidad y el pH. El ultimo con importantes variaciones desde 7.0 a 8.5 (Hernández-

Terrones et al. 2015). 

Las muestras fueron colectadas con ayuda de una espátula en las dos estaciones durante los 

meses de febrero de 2018 y julio de 2018 y se trasladaron al laboratorio en neveras 

refrigeradas. Se limpiaron con abundante agua de mar y cepillo de cerdas finas para eliminar 

epífitas.  Posteriormente se aclimataron a las condiciones del cuarto de cultivo de algas del 

Laboratorio de Ficología del CINVESTAV Mérida en acuarios con agua de mar de la localidad 
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con recambios diarios de 1/3 del agua, saturación de luz con lámparas fluorescentes, 

fotoperiodos de 12:12 horas luz-oscuridad, temperatura de 24ºC, y burbujeo constante de aire.  

 

Fig.1. Ubicación del sitio de colecta en Xcalacoco, Quintana Roo, México. 

1.2.2. Descripción de especies 

La determinación específica de Dictyota ciliolata Sonder ex Kutzing se realizó siguiendo el 

criterio de De Clerck (2003) y Wysor y De Clerck (2003). Mientras que para Halimeda scabra M. 

Howe se siguieron los criterios de Howe (1905) y Hillis-Colinvaux (1980). La descripción de las 

especies se realizó sobre la base de observaciones cualitativas realizadas in situ y durante su 

mantenimiento en acuarios en laboratorio. 

1.2.3. Biomasa 

Las evaluaciones estacionales de biomasa in situ se efectuaron con un cuadrante 10 cm2 de 

lado (n = 10) lanzado al azar cada un metro. La biomasa se expresó en g PS m2.  

1.2.4. Mediciones de fotosintéticas 

La fotosíntesis se analizó por el método de las botellas claro-oscuras siguiendo la evolución del 

oxígeno vs la irradiancia (Thomas 1988) usando un Oxímetro YSI 5000 con sonda BOD YSI 

5905 (YSI Incorporated Yellow Springs, Ohio, USA). Para minimizar el efecto de la lesión, los 

talos fueron cortados y pesados 24 horas previas a las mediciones de oxígeno. Fragmentos 



17 

apicales de 0.1 g de peso fresco se colocaron en botellas de DBO de 60 ml conteniendo el agua 

de mar de los sitios de colecta. Para evaluar cada tratamiento se usaron siete botellas (n = 7), 

más una botella adicional con agua de mar, sin tejidos, utilizada como blanco. Cada tratamiento 

fue evaluado en días separados y con diferentes fragmentos de tejidos de algas. Las algas 

fueron expuestas durante una hora a cada una de irradiancias seleccionadas (0, 100, 170, 200, 

272, 436, 770 µmol fotones m-2s-1), generadas con una lámpara de halógeno de 500 W, y 

reducidas con mallas oscuras. Entre cada medición las botellas fueron rellenadas y agitadas. 

Las mediciones de las irradiancias se efectuaron con un sensor esférico conectado a un Data-

Logger LI-COR LI-1500 (LI-COR, Nebraska USA. Todas las evaluaciones fotosintéticas se 

realizaron con el agua de mar de los sitios de colecta previamente filtrada con bomba de vacío, 

esterilizada por autoclave y a la temperatura media promedio de los meses de Febrero (24°C) y 

Agosto (30°C) previamente citadas, por ser estos donde se presentan las temperaturas 

extremas en cada temporada. Las temperaturas fueron mantenidas con un recirculador de agua 

(Cole-Parmer® Polystat® Refrigerated Recirculator, USA). La fotosíntesis máxima (Pmax) se 

determinó como el promedio de las tres producciones de oxígeno más altas a irradiancia de 

saturación; eficiencia fotosintética (α) mediante la pendiente inicial de la curva, determinada por 

regresión de las primeras intensidades de irradiancias evaluadas; Irradiancia de saturación (Ik) 

como el cociente de Pmax/α, y la respiración oscura (Rd) como el consumo de oxígeno en total 

oscuridad. Al final de cada evaluación se determinó el peso seco, por lo que los resultados se 

expresaron como mg de oxígeno por g peso seco h-1 en 300 ml. 

1.2.5. Determinación de pigmentos fotosintéticos 

Los pigmentos fotosintéticos se determinaron a partir de muestras de algas de 1 g de peso 

fresco (n = 10), las que fueron maceradas con nitrógeno líquido. Posteriormente se añadió 5 ml 

de acetona al 80% y se centrifugaron por 20 minutos a 3000 rpm. Las absorbancias del 

sobrenadante fueron leídas en espectrofotómetro Shimadzu UV-1601.  

1.2.6. Composición química 

La cuantificación de carbohidratos se realizó por el método colorimétrico propuesto por Dubois 

et al. (1956) a partir de muestras de 5 mg de alga seca y molida (n = 6). Mientras que las 

proteínas se cuantificaron según Lowry et al. (1951) a partir de 10 mg de alga seca y molida (n 

= 6). La extracción de lípidos se realizó con diclorometano/metanol (1:1; v/v) durante 24 h en 

maceración simultanea de tejidos utilizando agitación mecánica. El contenido de lípidos fue 

evaluado por el método gravimétrico y expresado como porcentaje de peso seco (Peralta-
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García et al. 2016). El contenido de cenizas (n = 6) se determinó a partir de 1 g de peso seco 

colocado en mufla por 4 horas a 500°C. Se determinó además la variación estacional de la 

cantidad de carbonato de calcio de H. scabra, para lo cual 30 muestras de 1 g fueron pesadas y 

descalcificadas con HCL 1 N por 12 horas. Posteriormente fueron secadas a 60°C durante 24°C 

y pesadas. La diferencia en el peso se consideró como la cantidad de carbonato (Martone 2010, 

Johnson et al. 2012, Newcomb et al. 2018). 

1.2.7. Análisis estadísticos 

La comparación de las variaciones estacionales de la biomasa, fotosíntesis, Chl a, carotenos, 

carbohidratos, proteínas, lípidos y cenizas, se realizó mediante un ANOVA bifactorial, donde el 

primer factor fue la estación del año con dos niveles (secas y lluvias) y el segundo la especie 

con dos niveles. Las variaciones estacionales de Chl b, Chl c y carbonatos se analizaron             

mediante la prueba t-student con un nivel de significación de 0.05. Previo a los análisis se 

comprobó la homogeneidad de varianza y la normalidad mediante las pruebas de Bartlett y 

Kolmogorov-Smirnov y Liliefors respectivamente y se aplicaron transformaciones cuando fueron 

necesarias. Todos los análisis fueron realizados con el programa StatisticaTM 7. 

1.3. Resultados 

1.3.1. Descripción de especies 

Dictyota ciliolata Sonder ex Kutzing 

Dominio: Eukaryota 

Reino: Chromista 

Phylum: Ochrophyta 

Clase: Phaeophyceae 

Subclase: Dictyotophycidae 

Orden: Dictyotales 

Familia: Dictyotaceae 

Tribu: Dictyoteae 

Género: Dictyota J.V.Lamouroux, 1809 

Presenta un crecimiento erecto con talos ligeramente enrollados, dicotomía mayormente 

isótomas, aunque se presentan anisótomas en talos jóvenes y en algunas ramas de adultos. 

Bandas en forma de cilios, no siempre visibles a simple vista. Márgenes dentados, a veces 

http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=86701
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=86704
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=99581
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=4360
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=127516
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=4577
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=5195
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=5282
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lisos. Disco basal filamentoso con rizoides. Célula apical prominente y una sola hilera de células 

medulares grandes, bordeadas por una hilera de células periféricas pequeñas (Fig. 2).  

Durante el mantenimiento en acuario, después de una semana, sus márgenes se llenaron de 

proliferaciones que formaron nuevos individuos (Fig. 3). Se observó además reproducción 

asexual por fragmentación, donde los nuevos fragmentos dieron lugar a nuevos individuos (Fig. 

4) y sexual con alternancia de generaciones isomórficas, esporofito con esporas agrupadas en 

tetrasporangios solitarios distribuidos por toda la superficie del talo y gametofitos con gametos 

agrupados en soros no recubiertos (Fig. 5). 

 

Fig. 2. Hábito de D. ciliolata. A. Ejemplar adulto. B. Talo joven de con dicotomías isótomas y 

anisótomas. C. Detalle del ápice con célula apical prominente (Aumento 40x). D. Corte 

transversal al talo mostrando una hilera de células medulares grandes, rodeadas por una hilera 

de células corticales pequeñas.  Fotos: Crescencia Chávez. 
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Fig. 3. Ejemplares de D. ciliolata en cultivo. A. Abundancia de proliferaciones (9 días de cultivo). 

B. Diferenciación en nuevos individuos. Foto del autor. 

 

 

 

 

 

 

 

  Fig. 4 Reproducción asexual por fragmentación vegetativa en D. ciliolata.  
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Fig. 5. Características reproductivas de D. ciliolata. A. Esporangios esparcidos sobre la 

superficie del filoide. B. Detalle de esporangios solitarios sobre la superficie. C. Gametofito 

femenino con soros oogoniales. D. Gametofito masculino con soros anteridiales. Fotos: 

Crescencia Chávez.  

A los 22 días de cultivo en el fondo del acuario se observó una capa gelatinosa formada en su 

mayoría por gametofitos germinados que colonizaron todo el fondo. Durante la germinación, los 

gametofitos presentaron una prolongación basal septada, que se afina hacia el extremo y 

termina en un ligero ensanchamiento. Posteriormente en la parte apical del gametofito, se 

presentan haces de filamentos feofíceos septados que no terminan en punta, no descritos con 

anterioridad para esta etapa en esta especie, y por tanto se desconoce su función. Una semana 

después se detectó diferenciación celular y morfológica (Fig. 6).  
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Fig. 6. Desarrollo de los gametofitos de D. ciliolata. A. Germinación del gametofito (Aumento 

10x). B, C y D (Aumento 10x). Crecimiento de gametofitos con desarrollo de rizoides y 

filamentos feofíceos. E. Diferenciación celular de los gametofitos. F. Diferenciación morfológica. 

Fotos: Crescencia Chávez. 

Halimeda scabra M. Howe. 

Dominio: Eukaryota 

Reino: Plantae 

Subreino: Viridiplantae 

Infrareino: Chlorophyta  

Phylum: Chlorophyta 

Subphylum: Chlorophytina 

Clase: Ulvophyceae 

Orden: Bryopsidales 

Familia: Halimedaceae 

Género: Halimeda J.V.Lamouroux, 1812. 

http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=86701
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=1
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=142046
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=142047
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=97241
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=142048
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=4357
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=4585
http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=5127


23 

Talo formado por segmentos aplanados y calcificados con crecimiento erecto de hasta 7 cm en 

ocasiones con dicotomías. Segmentos constituidos de filamentos cenocíticos multiaxiales. 

Utrículos terminados en punta (Fig. 7). Se observó adherida a rocas por un disco basal. No se 

observaron estructuras reproductoras, sin embargo, durante el mantenimiento en acuario se 

observó reproducción asexual por segmentos.  

 

Fig. 7. H. scabra. A. Aspecto general. B. utrículos terminados en puntas (Aumento 40x). 

1.3.2. Biomasa 

Las variaciones en la biomasa están relacionadas con las estaciones del año, al presentar una 

interacción altamente significativa (F(1, 36) = 17.887, p = 0.00015). Aunque la biomasa de 

Halimeda no varió significativamente, D. ciliolata presentó una disminución importante durante 

el período de lluvias de 2018 (Fig. 8). 
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Fig. 8. Variación estacional de la biomasa por especies. 

1.3.3. Fotosíntesis y respiración 

Aunque D. ciliolata presentó valores de Pmax superiores a los de H. scabra, este parámetro no 

se diferenció estacionalmente en ninguna de las dos especies (F(1, 24) = 0.007, p = 0.93). En D. 

ciliolata la Ik (F(1, 24) = 3.575, p = 0.071) y la α (F(1, 24) = 0.3985, p = 0.533) fueron similares en 

ambos períodos, mientras que la fotosíntesis de H. scabra fue más eficiente en el período de 

lluvias con menor Ik. La respiración, Rd, mostró un incremento significativo en el período lluvioso 

en ambas especies (F(1, 24) = 16.731, p = 0.00042) (Tabla 1). 
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Tabla 1. Variación estacional de la fotosíntesis y la respiración de H. scabra y D. ciliolata (media 

± Desviación estándar). Letras diferentes p≤0.05). 

Especie Estación Pmax 

(mg O2 g PS h-1) 

Eficiencia 

fotosintética (α) 

Ik 

(µmol m-2 s-1) 

Rd 

(mg O2 g PS h-1) 

H. scabra secas 1.76±0.4b 0.03±0.01c 65.7±12.6a -1.25±0.39d 

 lluvias 2.00±0.5b 0.05±0.01c 38.97±6.2b -3.12±0.41c 

D. ciliolata secas 14.52±1.0a 0.20±0.03b 72.8±10.1a -5.09±0.87b 

 lluvias 14.8±1.6a 0.24±0.04a 62.8±13.0a -9.92±1.61a 

ANOVA especie p = 0.000*** p = 0.00*** p = 0.00*** p = 0.000*** 

 estación p = 0.61ns p = 0.00*** p = 0.00*** p = 0.000*** 

 esp*est p = 0.93ns p = 0.533ns p = 0.07ns p = 0.000*** 

 

1.3.4. Pigmentos fotosintéticos 

La Chl a presentó una interacción significativa de estaciones por especies (F(1, 32) = 10.255, p ≤ 

0.005). Halimeda presentó valores de Chl a más elevados en el período de secas de 

0.593±0.177 mg/g superiores a los del período de lluvias y a los de D. ciliolata en el período de 

secas 0.420±0.085. De los pigmentos accesorios, la Chl b, solo presente en Halimeda, fue 

similar en ambos períodos (t = 1.80; p ≥ 0.05); la Chl c, solo en Dictyota, fue superior en el 

período seco (t = 14.73; p ≤ 0.005), mientras que los carotenos presentaron una interacción 

especie*estación altamente significativa (F(1, 32) = 114.98, p ≤ 0.001) con valores superiores en la 

estación de secas en ambas especies (Tabla 2). 

Tabla 2. Variación estacional del contenido de pigmentos fotosintéticos (media ± Desviación 

estándar). Letras diferentes p≤0.05). 

Pigmentos (mg g PS)              H. scabra D. ciliolata 

Estaciones     secas      lluvias  secas  lluvias  

Chl a    0.593 ± 0.177a  0.46±0.04b 0.420 ± 0.085b 0.50±0.08ab 

Chl b    0.604 ± 0.195 0.49±0.04ns   

Chl c   0.365 ± 0.055a 0.11±0.01b 

Carotenos   0.303 ± 0.084b  0.199±0.005c 1.034 ± 0.172a 0.28±0.03bc 
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1.3.5. Composición química 

Los valores más elevados de carbohidratos se presentaron en el período de secas (F(1, 20) = 

44.33; p ≤ 0.001), con niveles significativamente superiores en D. ciliolata (F(1, 20) =169.35; p ≤ 

0.001), entre 5.26±1.35 y 8.65±0.72% en lluvias y secas respectivamente. En H. scabra 

oscilaron entre 1.73±0.72% en lluvias y 3.06±0.33% en secas. La interacción resultó no 

significativa (F(1, 20) = 1.47; p ≥ 0.05) (Tabla 3). Contrario a los carbohidratos, las proteínas se 

incrementaron durante el período lluvioso (F(1, 20) = 27.3; p ≤ 0.001), y no presentaron diferencias 

significativas entre especies (F(1, 20) = 3.07; p ≥ 0.05) ni en la interacción estación x especie (F(1, 

20) = 0.29; p ≥ 0.05) (Tabla 3). Los lípidos presentaron una interacción estación por especie no 

significativa (F(1, 8) = 3.8281; p ≥ 0.05), sin embargo, si existieron diferencia entre las estaciones 

(F(1, 8) = 6.6138, p ≤ 0.05) con los valores más elevados durante la estación de lluvias, y entre 

especies (F(1, 8)=13.841, p ≤ 0.001), con un contenido superior en D. ciliolata entre 8.03±0.36% 

en la estación de secas y 10.10±0.75% en la de lluvias. En H. scabra el contenido de lípidos 

estuvo entre 7.28±0.49% y 7.57±1.22%, y fueron similares en ambos períodos (Tabla 3). El 

contenido de cenizas, varió estacionalmente (F(1, 20) = 15.26; p ≤ 0.001), entre especies (F(1, 20) = 

1040.99; p ≤ 0.001) y la interacción estación por especie (F(1, 20) = 8.97; p ≤ 0.001) y resultaron 

significativamente más altos en Halimeda con porcentajes similares entre estaciones entre 

72.73 ± 2.42% y 74.06±1.49% en secas y lluvias respectivamente. Mientras que los niveles en 

Dictyota solo alcanzaron 30.18 ± 0.54 en seca y fueron superiores en lluvia con 37.18±4.59 

(Tabla 3). El contenido de carbonatos varió estacionalmente en la especie calcificada, siendo 

superiores durante la seca 75.57±5.36% respecto a la estación lluviosa que solo alcanzó 

69.88±4.02% (t = 2.6833; p ≤ 0.01) (No mostrado). 

Tabla 3. Composición química estacional (media ± Desviación estándar). Letras diferentes 

representan p≤0.05, ns = no significativo. 

Especies Estación Carbohidratos 

solubles (%) 

Proteínas (%) Cenizas (%) Lípidos (%) 

H. scabra secas 3.06±0.33c 5.15 ± 0.84b 72.73 ±2.42a 7.28±0.05b 

 lluvias 1.73±0.72d 7.59±0.86a 74.06±1.49a 7.57±1.22b 

D. ciliolata secas  8.65±0.72a 6.52±1.51b 30.18±0.54b 8.03±0.36b 

 lluvias 5.26±1.35b 8.16±0.72a 37.18±4.59c 10.10±0.75a 

ANOVA  estación p = 0.000*** p = 0.000*** p = 0.000*** p =0.033** 

 especies p = 0.000*** p = 0.09ns p = 0.000*** p = 0.005*** 
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 est.*esp. p = 0.24ns p = 0.59ns p = 0.007 *** p = 0.086ns 

1.4. Discusiones   

Dictyota ciliolata y H. scabra son macroalgas muy abundantes en zonas bajas rocosas de 

Xcalacoco, Quintana Roo, México. Ambas especies presentan dos tipos de reproducción 

(sexual y asexual), bien adaptadas a las condiciones ambientales locales. El éxito de D. ciliolata 

en muchos hábitats ha sido relacionado a su capacidad de reproducirse vegetativamente por 

fragmentación (Beach y Walters 2000), como ejemplo la abundancia D. menstrualis y D. 

pulchella ha sido explicada por este tipo de reproducción asexual (Herren et al. 2006). Dictyota 

presenta un ciclo de vida diplo-haplóntico, donde el gametofito haploide alterna con el esporofito 

diploide. No presenta dimorfismo sexual (isomórficos) (Liu et al. 2017), y pueden diferenciarse 

solamente por la presencia de las estructuras reproductivas. Las masculinas y femeninas se 

pueden distinguir fácilmente por la presencia de soros oogoniales o anteridiales en la superficie 

del talo (Bogaert et al. 2016). Otras características observadas son consistentes con las 

descripciones realizadas por Tronholm et al. (2013) como son esporangios solitarios que con 

frecuencia germinan sobre la superficie del talo, una célula apical prominente y la presencia de 

una sola hilera de células medulares grandes (médula sin capas). Aunque no fue un resultado 

esperado, en este trabajo se describe por primera vez la germinación del gametofito de D. 

ciliolata, el cual presenta una prolongación basal septada terminada en un ensanchamiento que 

pudiera estar relacionada con la nutrición al igual que los pelos feofíceos no descritos con 

anterioridad para esta etapa. La germinación de gametofitos también ha sido descrita en D. 

dichotoma (Hudson) J.V. Lamouroux (Bogaert et al. 2016), pero las prolongaciones aparentan 

ser más cortas que las encontradas en el gametofito de D. ciliolata, y no presentan pelos 

feofíceos. 

Halimeda scabra crece adherida a rocas por un disco basal, y puede alcanzar hasta 25 cm de 

alto, pero comúnmente no excede los 9 cm (Hillis-Colinvaux 1980). Con frecuencia es 

confundida con H. tuna (Howe 1905, Hillis-Colinvaux 1980), pero fácilmente identificada por la 

terminación en forma de espina característica de los utrículos de H. scabra. La amplia 

distribución y rápido crecimiento de Halimeda ha sido relacionada a su capacidad de obtener 

nutrientes de los sedimentos (Williams 1984), a su adaptación a las fluctuaciones de luz y a que 

puede tomar ventaja de los pulsos de nutrientes (Littler et al. 1988, Multer y Clavijo 2004), 

característicos de la zona de colecta.  Aunque comúnmente presenta ambos tipos de 

reproducción (sexual y asexual) (Walters y Smith 1994, Vroom et al. 2003, Mayakun et al. 
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2012), solo fue observada la reproducción asexual por fragmentación. La importancia de la 

fragmentación como medio de reproducción asexual también ha sido documentada en 

Halimeda discoidea Decaisne con alta supervivencia de los fragmentos desprendidos por 

pastoreo de peces y/o por disturbios físicos (Walters y Smith 1994, Mayakun et al. 2012), en H. 

tuna J.Ellis & Solander, H. opuntia (Linnaeus) J.V.Lamouroux y en H. goreaui W.R. Taylor 

(Walters et al. 2002). Lo cual puede aumentar rápidamente el número de plantas sin 

reproducción sexual (Vroom et al. 2003) y dispersar los individuos (Walters et al. 2002). 

Los resultados confirmaron la hipótesis de que la biomasa, la fotosíntesis, los pigmentos y la 

composición química de H. scabra y D. ciliolata son diferentes, y varían estacionalmente. Ha 

sido demostrado que las variaciones en la biomasa de las macroalgas están correlacionadas 

con la temperatura y las irradiancias estacionales y son especie-específicas (Ateweberhan et al. 

2006, Ferrari et al. 2012). En este estudio se encontró que D. ciliolata presentó las mayores 

biomasas durante la estación de secas. Resultados similares han sido hallados por 

Ateweberhan et al. 2006, quienes encontraron que D. ciliolata alcanzó mayor biomasa durante 

los meses de abril y mayo, mientras que las más bajas se presentaron durante el verano. Otras 

especies de Dictyota por el contrario presentan mayor biomasa en el verano como son Dictyota 

pulchella Hörning et Schnetter (Lirman y Biber 2000, Ferrari et al. 2012) y Dictyota bartayresiana 

Lamouroux (Lirman y Biber 2000). Las poblaciones de Dictyota aparentemente sobreviven a 

estaciones menos favorables limitando el crecimiento y forman nuevas poblaciones cuando 

regresan las condiciones favorables (Van den Hoek et al. 1995, Gauna et al. 2013), estos 

pequeños talos se corresponden con reducciones significativas de la biomasa durante la 

estación de lluvias. Las biomasas de H. scabra fueron similares en las estaciones de lluvias y 

de secas. Contrariamente, las biomasas de H. incrassata (J.Ellis) J.V.Lamouroux (Van 

Tussenbroek y Van Dijk 2007) y H. opuntia (Ferrari et al. 2012) aumentan durante la estación de 

lluvias. 

Las diferentes respuestas a los cambios estacionales a corto plazo entre la fotosíntesis y la 

respiración pueden explicarse por la observación de que las reacciones fotosintéticas 

generalmente son menos afectadas por la temperatura que las reacciones enzimáticas de la 

respiración (Davison 1991), aunque también están influenciadas por el estado fisiológico y la 

disponibilidad de nutrientes (Aalderink y Jovin 1997). El incremento de la Rd en la estación de 

lluvias, con temperaturas más elevada, en ambas especies sigue la ley de Arrhenius, que 

explica que cualquier reacción química mediada por una enzima va a ser más probable que 

ocurra a mayor temperatura (Arrhenius 1889, Vásquez-Elizondo y Enríquez 2016).  
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La fotosíntesis, la Rd y la biomasa de D. ciliolata fueron superiores a las de H. scabra, lo cual 

podría deberse a que estas especies pertenecen a diferentes grupos morfofuncionales. Existe 

una relación general entre el grosor del tejido y el comportamiento fotosintético de los 

organismos con fuertes y positivas relaciones entre la Pmax y la pendiente inicial de la curva PI 

(α), entre la Pmax y la Rd, y entre estos con el grosor del talo, donde las especies con tejidos más 

finos generalmente presentan un metabolismo alto y un crecimiento más rápido (Enríquez et al. 

1995, Enríquez et al. 1996). Una ventaja de las especies de láminas delgadas y las 

filamentosas es la capacidad de crecimiento rápido, que se combina con altas tasas 

fotosintéticas por unidad de biomasa (Littler et al. 1983, Falkowski y Raven 1997).  

Al igual que los parámetros fotosintéticos, los contenidos de pigmentos también varían con la 

morfología y la taxonomía (Enríquez et al. 1996, Miller et al. 2006, Wing et al. 2007, Raven y 

Hurd 2012). Halimeda presentó altos contenidos de Chl a y b, mientras que Dictyota presentó 

altos contenido de Chl c y carotenos. El incremento de los pigmentos en la época de secas 

podría ser explicado porque en ciertos períodos de tiempo, las tasas fotosintéticas netas deben 

ser lo suficientemente altas para que las algas puedan promover el crecimiento, la 

reproducción, y el almacenamiento de energía para hacer frente a la reducida disponibilidad de 

luz típica de la estación de invierno (secas) (Hanelt y Figueroa 2012). En condiciones de poca 

luz, los organismos autótrofos invierten más energía en la síntesis de pigmentos de la antena, 

mientras que en luz fuerte (lluvioso) invierte más energía en la síntesis de enzimas 

fotosintéticas, componentes de la cadena de electrones, así como estructuras fotoprotectoras y 

mecanismos de disipación de energía (Ramus et al. 1976, 1977, Hanelt y Figueroa 2012). De 

acuerdo con Rosenbergl y Ramus (1982) las variaciones de luz, nutrientes o temperaturas 

provocan un acomodo del aparato fotosintético en las algas que puede implicar cambios tanto 

en la concentración como en la proporción de los pigmentos de la antena. 

La mayoría de los parámetros ambientales varían según la estación por lo que pueden estimular 

o inhibir la biosíntesis de nutrientes (Lobban et al. 1985; Anantharaman et al. 2010). Las 

proteínas, los carbohidratos y los lípidos son los componentes bioquímicos más importantes de 

las algas (Khairy y El-Shafay 2013) y se ven afectados por las especies, el área geográfica, la 

estación del año, la temperatura del agua y la disponibilidad de nutrientes (Jensen 1993, 

Dawczynski et al. 2007, Anantharaman et al. 2010, Goecke et al. 2012). Ha sido reconocido que 

en las algas marinas el período de síntesis activa de carbohidratos se caracteriza por la 

disminución de proteínas y viceversa (Rosenberg y Ramus 1982, Rotem et al. 1986, Mouradi-

Givernaud et al. 1993, Mwalugha et al. 2015), soportando el incremento de carbohidratos en 
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secas y el incremento de las proteínas en lluvias encontrado en este trabajo. Variaciones 

estacionales en los carbohidratos de D. ciliolata también han sido hallados por Renaud y Luong-

Van (2006) con valores de 20.3% en secas y 15.2% en verano. Contrario a nuestros resultados, 

valores superiores de carbohidratos del 65% han sido reportados en esta especie por Chale-

Dzul et al. (2017). El porcentaje de proteínas encontrados en D. ciliolata en este trabajo (6.1 – 

8.2%) es semejante a los encontrados por Renaud y Luong-Van (2006) (4.1– 10.7%), y 

superiores a los encontrados por Al-Saif et al. (2014) (3.12%) en esta misma especie.  

De manera general, la composición química de carbohidratos y proteínas de D. ciliolata fueron 

superiores a los de H. scabra, lo cual podría deberse al mayor contenido de materia orgánica en 

Dictyota, mientras que la especie calcificante presenta mayor contenido de cenizas. Los 

contenidos de proteínas, lípidos y cenizas son comparables a los encontrados por Renaud y 

Luong-Van (2006) en D. ciliolata, e inferiores a los de carbohidratos encontrados por los mismos 

autores. De manera similar los contenidos de carbohidratos, proteínas, lípidos y cenizas de H. 

scabra son semejantes a los encontrados en H. macroloba y H. opuntia (Renaud y Luong-Van 

2006). Si bien los carbohidratos constituyen el componente mayoritario y más importante para el 

metabolismo, ya que suministra la energía necesaria para la respiración y otros procesos 

metabólicos (Khairy y El-Shafay 2013), en Halimeda, sin embargo, su contenido es muy bajo. 

Los bajos contenidos de carbohidratos encontrados en H. scabra en este trabajo) están en el 

rango de los hallados en H. opuntia (2.5%) y H. macroloba (2.7%) (Renaud y Luong-Van 2006). 

De forma similar el contenido de proteínas de H. scabra (5.1 – 7.6%) es comparable a los de H. 

opuntia (3.2%), H. macroloba (6.6%) (Renaud y Luong-Van 2006), y H. macroloba (5.28%) 

Mwalugha et al. (2015). 

Los altos valores de lípidos encontrados en D. ciliolata durante la estación de lluvias pudiera 

deberse a que los lípidos están asociados a varias etapas de resistencia de las algas (Miller 

1962, Khairy y El-Shafay 2013). También ha sido reconocido que su incremento es una 

respuesta a la disminución de nitrógeno en el medio ambiente (Zavodnik 1973, Medeiros 1998) 

y a que su síntesis es estimulada por la luz (Murthy y Radia 1978). Aunque parece más 

probable que estos altos valores sean una característica intrínseca del orden Dictyotales, ya 

que han sido encontrados altos contenidos de lípidos basados en peso seco en D. sandvicensis 

Kütz (20.2%), D. acutiloba J. Agardh (16.1%) (McDermid y Stuercke 2003), y D. dichotoma (10–

12%) (Gosch et al. 2012). El contenido de lípido encontrado en D. ciliolata en este trabajo es 

comparable a los hallados por Renaud y Luong-Van (2006) en la misma especie (7.1-7.8%), y a 

los de D. dichotoma (7.5 %) (El-Shenody et al. 2019). Aunque el contenido de lípidos en la 

https://www.algaebase.org/search/?genus=Dictyota
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mayoría de las macroalgas generalmente es inferior al 5% del peso seco (Kumari et al. 2010, 

Gosch et al. 2012), altos valores también han sido hallados en Bryopsidales (Derbesia 

tenuissima (Moris & De Notaris) P.Crouan & H.Crouan, 12–13%), por lo que ha sido reconocido 

como un orden rico en lípidos (Gosch et al. 2012). El contenido de lípidos encontrado en H. 

scabra es superior a los hallados en H. macroloba Decaisne (2.5%) y en H. opuntia (2.9%) 

(Renaud y Luong-Van 2006). 

El contenido de cenizas de D. ciliolata (este trabajo) es comprable a los de D. 

bartayresiana (30%) y D. cervicornis Kützing (36.5%) (Mwalugha et al. 2015), mientras que los 

de H. scabra se encuentran en el rango de los encontrados en H. macroloba (64%), H. opuntia 

(89.7) (Renaud y Luong-Van 2006), y H. macroloba (66.07%) (Mwalugha et al. 2015), y están en 

correspondencia con el alto contenido carbonatos. Alto contenido de carbonatos es típico del 

género, como ejemplo en H. macroloba se han encontrado de 67.87 – 80.88% (Sinutok et al. 

2008) y más de 80% (82.46%) (Mayakun et al. 2014). Una disminución del contenido de 

carbonatos en el período de lluvias también ha sido documentada en H. macroloba (Sinutok et 

al. 2008). 

1.5. Conclusiones 

H. scabra y D. ciliolata presentan dos tipos de reproducción lo cual podría garantizar sus éxitos 

reproductivos en el área. Se describe por primera vez la germinación del gametofito de D. 

ciliolata con una prolongación basal septada y pelos feofíceos. H. scabra presenta biomasas 

similares en ambas estaciones mientras que la de D. ciliolata disminuye durante la estación de 

lluvias, lo cual está relacionado con los ciclos naturales de la especie. Las variaciones en la 

fotosíntesis y los pigmentos fotosintéticos entre especies se relacionaron a los diferentes GMF. 

En ambas especies la Pmax se mantuvo estacionalmente similar, el contenido de pigmentos se 

incrementó en la estación de secas y la respiración en la de lluvias. Los contenidos de 

carbohidratos y proteínas presentaron comportamientos opuestos como parte del período de 

síntesis típicos de estos compuestos. Los altos contenidos de lípidos encontrados en ambas 

especies parecen ser una característica intrínseca de los órdenes Dictyotales y Bryopsidales. 

Los carbonatos de la especie calcificante disminuyeron durante la estación de lluvias. Aunque el 

estudio permitió caracterizar el comportamiento estacional de los principales parámetros 

ecofisiológicos en ambas especies, son necesarios más estudios que permitan identificar las 

condiciones que favorecen la abundancia de estas especies en el Caribe, como son sus 
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respuestas a la interacción de varios factores y la presencia de Mecanismos de Concentración 

de Carbono (MCC). 
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CAPÍTULO 2 

Respuestas fotosintéticas de Halimeda scabra 
(Chlorophyta, Bryopsidales) al efecto interactivo 
de la temperatura, el pH y los nutrientes  
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RESUMEN 

Se evaluaron los efectos interactivos de la temperatura, el pH y los nutrientes sobre el 

rendimiento fotosintético de la macroalga tropical calcificante Halimeda scabra. La absorción de 

bicarbonato (HCO3
-) por la especie se evaluó mediante la abundancia natural de isótopos 

estables de carbono (δ13C) en tejidos de algas, y la incorporación del isótopo NaH13CO3 en 

productos fotosintéticos. Adicionalmente se evaluó la posible actividad de la enzima anhidrasa 

carbónica (AC) sobre la fotosíntesis mediante la utilización de los inhibidores Acetazolamida, AZ 

y Etoxizolamida, EZ. Se encontró una interacción significativa de los factores ambientales 

(temperatura, pH y nutrientes) sobre la fotosíntesis bruta (Pgross). Los mayores valores de Pgross 

fueron alcanzados con la temperatura más elevada, el pH más básico y con el nivel de 

nutrientes alto y en el tratamiento control (sin adición de nutrientes), a 33°C de temperatura y el 

pH más bajo (7.5).  La abundancia natural de isótopos estables de carbono, δ13C, indicó que la 

especie utiliza ambas formas de carbono inorgánico (Ci), CO2 y HCO3
-. La incorporación del 

isótopo 13C en el aspartato en tres tratamientos de fotoperíodos validó absorción de HCO3
- y 

sugirió actividad de fotosíntesis C4. El inhibidor de la actividad de la AC extracelular AZ, no 

mostró efecto sobre la fotosíntesis mientras que EZ (inhibidor de la actividad de la AC 

intracelular) provocó una inhibición del 22% de la fotosíntesis. 

ABSTRACT 

Interactive effects of temperature, pH and nutrients levels on the photosynthetic performance of 

the calcifying tropical macroalgae Halimeda scabra were evaluated. The absorption of 

bicarbonate (HCO3
-) by the species was evaluated by the natural abundance of stable isotopes 

of carbon (δ13C) in algae tissues, and the incorporation of the isotope NaH13CO3 in 

photosynthetic products. The possible activity of the carbonic anhydrase enzyme (AC) on 

photosynthesis was evaluated using the inhibitors Acetazolamide, AZ and Ethoxyzolamide, EZ. 

A significant interaction of environmental factors (temperature, pH and nutrients) on gross 

photosynthesis (Pgross) was found. The highest Pgross values were reached with the highest 

temperature, the most basic pH and with the high nutrient level and in the control treatment (no 

added nutrients), at temperature of 33°C and the lowest pH (7.5). The natural abundance of 

stable isotopes of carbon, δ13C, indicated that the species uses both forms of inorganic carbon 

(Ci), CO2 and HCO3
-. The incorporation of the 13C isotope in aspartate in three photoperiod 
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treatments validated HCO3
- absorption and suggested C4 photosynthesis activity. The inhibitor 

of extracellular AC activity AZ showed no effect on photosynthesis while EZ (inhibitor of 

intracellular AC activity) caused a 22% inhibition of photosynthesis. 

2.1. Introducción 

La fotosíntesis es considerada el principal indicador del rendimiento, adaptación y estado 

fisiológico de los organismos fotosintéticos (Walaku 2006), y sus reacciones fotoquímicas y 

bioquímicas continuamente responden a las condiciones ambientales. La irradiancia, la 

temperatura, la concentración de CO2 y la concentración de nutrientes se encuentran entre los 

principales factores ambientales que afectan la fotosíntesis (Raven y Hurd 2012, Zweng et al. 

2018). Ha sido documentado que los parámetros fotosintéticos responden a los cambios 

ambientales más rápido que el contenido de C y N en tejidos del alga, de ahí su utilidad en 

estudios a corto plazo (Figueroa et al. 2009). 

La temperatura es uno de los principales factores que influyen sobre la fotosíntesis (Davison 

1991, Pedersen et al. 2004, Bruno et al. 2015). Se ha encontrado que los procesos metabólicos 

aumentan con la temperatura (Herzka y Dunton 1997, Hubas et al. 2006, Zou y Gao 2014, 

Vásquez-Elizondo y Enríquez 2016). Incrementos de la temperatura han mostrados respuestas 

contrastantes entre las diferentes especies de macroalgas (Scherner et al. 2016) y se ha 

sugerido que en Halimeda pudiera mitigar el efecto negativo de la acidificación (Campbell et al. 

2015).  

Para los autótrofos marinos, otro factor crítico es el CO2 ya que es la única fuente directa de 

carbono que puede ser asimilada por la enzima de carboxilación ribulosa 1,5 bisfosfato 

carboxilasa oxigenasa (Rubisco) en la fotosíntesis (Badger et al. 1998, Falkowski y Raven 

2007). Sin embargo, en el agua de mar normal (pH 8.1 – 8.3), el CO2 solo se encuentra entre el 

0.5 y el 1% de todo el carbono inorgánico disuelto, mientras que más del 90% está en forma de 

HCO3
- (Falkowski y Raven 1997, Hurd et al. 2009, Diaz-Pulido et al. 2016). La fotosíntesis en 

ambientes acuáticos está expuesta a una mayor limitación por la disponibilidad de carbono que 

en los ecosistemas terrestres (Madsen y Sand-Jensen 1991, Enríquez y Rodríguez-Román 

2006). Esta limitación es causada en primer lugar por la lenta difusión de los gases y solutos en 

el agua mar (CO2 y el HCO3
-) que es más baja que en el aire en un orden de magnitud de 4 a 5 

(Raven 1984, Enríquez y Rodríguez-Román 2006); y en segundo lugar debido al hecho de que 

a pH marino la mayor parte del carbono inorgánico está en forma de un ion bicarbonato, que no 
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es fácilmente asimilable por los organismos (Enríquez y Rodríguez-Román 2006). En el agua de 

mar normal (pH 8.1 – 8.3, salinidad 35 psu, y temperatura de 5 a 25°C), la mayoría del carbono 

inorgánico disuelto (CID) (~90%) se encuentra en forma de bicarbonato (HCO3
- 2.0 – 2.2 mM) 

seguido por el CO3
2- con ~9%, y el CO2 con ~1% (10.2 - 18.8 µM) (Raven 1984, Enríquez y 

Rodríguez-Román 2006, Zou et al. 2011). El CO2 y el HCO3
- son las únicas formas de Ci que 

pueden ser utilizadas como fuente de carbono para la fotosíntesis, de ellas el CO2 pude 

penetrar fácilmente por difusión a través de la pared celular de las algas, mientras que el HCO3
- 

(por ser una molécula grande con carga negativa) no puede pasar a través de la doble capa 

lipídica de la membrana plasmática (Larkum et al. 1989, Fernández et al. 2014) y necesita de 

mecanismos de transporte específicos para ingresar a la célula. Han sido propuestos tres 

mecanismos para la adquisición del HCO3
- (1) deshidratación extracelular del HCO3

- en CO2 

catalizada por una enzima anhidrasa carbónica (AC) localizada en la pared celular de la 

mayoría de las algas (Bowes 1969, Smith y Bidwell 1987, 1989, Bjork et al. 1992). (2) absorción 

directa de HCO3
- mediante una proteína de intercambio aniónico localizada en el plasmanema; 

este mecanismo fue sugerido por una relativa insensibilidad a la acetazolamida en condiciones 

de pH alto (Beer et al. 2002) y un incremento de la fotosíntesis neta a pH alto (Carlberg et al. 

1990, Larsson et al. 1990, Axelsson et al. 1991). De esta manera, el HCO3
- se acumula 

interiormente y requiere de una AC interna para ser convertido a CO2 (Fernández et al. 2014). 

(3) absorción activa de Ci por medio de una ATPasa (Raven y Lucas 1985, Mercado et al. 1998, 

Giordano et al. 2005, Fernández et al. 2014). 

La anhidrasa carbónica son una familia de enzimas que catalizan la conversión reversible del 

HCO3
- a CO2 (Badger y Price 1994), y en general, en las algas han sido encontradas tanto 

dentro de la célula como externamente en la membrana celular (Tsuzuki y Miyachi 1989, Invers 

et al. 1999) y pueden actuar como un MCC para el mantenimiento de la fotosíntesis (Enríquez y 

Schubert 2014). La AC externa facilita la conversión extracelular del HCO3
- en CO2, facilitando 

la difusión de este último, a pesar de lo cual algunas algas no han mostrado indicios de 

actividad de la CA extracelular (Cook et al. 1986, 1988, Bjork et al. 1991). La AC interna tiene 

diferentes funciones dependiendo de su localización (Sültemeyer 1998, Fernández et al. 2018).  

La AC citosólica ayuda a mantener el equilibrio entre las concentraciones de Ci y el pH interno 

para evitar cualquier fuga de CO2 fuera de la célula cuando el gradiente de concentración es 

mayor dentro de la célula (Fernández et al. 2014, Fernández et al. 2018). La AC mitocondrial 

limita la fuga potencial de CO2 del citosol al medio (Raven 2001, Fernández et al. 2018). La AC 

del cloroplasto es responsable del suministro de CO2 al sitio activo de Rubisco (Badger y Price 
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1994, Fernández et al. 2018). Por tanto, las AC son esenciales en el proceso fotosintético 

permitiendo, el rápido suministro de CO2 a la enzima, ribulosa1,5-bisfosfato 

carboxilasa/oxigenasa (Rubisco) (Surif and Raven 1989; Raven 1995), y para otras reacciones 

metabólicas como la fotorrespiración, calcificación, y homeostasis de pH intracelular (Badger 

2003; Hofmann et al. 2013; Bi y Zhou 2016, Fernández et al. 2018). La actividad de la AC ha 

sido ampliamente documentada (Borowitzka y Larkum 1976, Holbrook et al. 1988, Reiskind et 

al. 1988, Giordano y Maberly 1989, Reiskind y Bowes 1991, Badger y Price 1994, Beer y 

Rehnberg 1997, Invers et al. 1999, Enríquez y Rodríguez-Román 2006, Moulin et al. 2011).  

Como la Rubisco está menos de la mitad de saturada bajo los niveles actuales de CO2 en el 

agua de mar (Giordano et al. 2005), muchas algas y plantas superiores han adquirido 

mecanismos que promueven la acumulación intracelular de CO2 y permiten que los organismos 

fotosintéticos reduzcan el efecto de la limitación de carbono al incrementar la concentración de 

CO2 en la proximidad de la Rubisco (Mecanismos de Concentración de CO2, MCC) (Badger 

1987, Badger y Andrews 1987, Giordano et al.  2005, Enríquez y Rodríguez-Román 2006, 

Cornwall et al. 2015). 

Muchos estudios han examinado los efectos combinados de variables ambientales sobre las 

respuestas fotosintéticas de las algas: CO2 y temperatura (Campbell et al. 2016, Kram et al. 

2016, Vásquez-Elizondo y Enríquez 2016); CO2 y luz (Vogel et al. 2015); luz y nutrientes (Zubia 

et al. 2014); CO2 y nutrientes (Zou et al. 2011, Hofmann et al. 2014, Hofmann et al. 2015, 

Bender-Champ et al. 2017); CO2, nutrientes, y temperatura (Stengel et al. 2014), and CO2, 

nutrientes y luz (Celis-Plá et al. 2015). Múltiples estresores probablemente tengan influencias 

acumulativas o interactivas que causen respuestas más complejas pero significativas a nivel 

fisiológico y ecológico que cualquier factor estresante por separado (Hofmann et al. 2014) 

haciéndolos difícil de interpretar. Son particularmente necesarios estudios que combinen 

escenarios de acidificación oceánica con otros factores como la temperatura, la luz y la 

disponibilidad de nutrientes, ya que los cambios en estos parámetros están coocurriendo con 

los cambios en la química del carbonato en el agua de mar (Zou et al. 2011, Harley et al. 2012, 

Hofmann et al. 2014). 

Halimeda es un género de algas verdes sifonadas calcificantes (Bryopsidales, Chlorophyta) que 

son componentes importantes en los arrecifes y lagunas tropicales y subtropicales. Algunas 

especies de este género con frecuencia aparecen dominando en los arrecifes de coral del 

Caribe (Shulman y Robertson 1996, Lirman y Biber 2000, Beach et al. 2003, Hofmann et al. 
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2014), donde como productores primarios constituyen una fuente de alimento y hábitat (Hillis-

Colinvaux 1980, Verbruggen y Kooistra 2004, Campbell et al. 2016).  

Las respuestas fotosintéticas al efecto interactivo de factores ambientales, han sido estudiadas 

en algunas especies de Halimeda, como ejemplo, en H. opuntia (Linnaeus) J.V.Lamouroux, ha 

sido investigado el efecto de los nutrientes y el pH (Hofmann et al. 2014, Hofmann et al. 2015), 

el efecto del pH y la temperatura (Campbell et al. 2016) y del pH y la luz (Vogel et al. 2015). En 

H. incrassata (J.Ellis) J.V.Lamouroux y H. simulans M.Howe, se evaluó el efecto del pH y la 

temperatura (Campbell et al. 2016).  Un incremento en CO2 (pH bajo) y alta temperatura 

podrían tener un efecto positivo sobre las tasas fotosintéticas (Kram et al. 2016). Sin embargo, 

las respuestas de Halimeda a altas concentraciones de CO2 han sido diversas; en algunas 

especies se ha observado una disminución en la fotosíntesis con la reducción del pH (Price et 

al. 2011, Sinutok et al. 2012, Meyer et al. 2016), otras han mostrado un efecto opuesto (Peach 

et al. 2016) o no han mostrado respuesta significativa (Price et al. 2011, Campbell et al. 2016). 

En general, aún son insuficientes los estudios sobre la fisiología del género Halimeda que 

permitan entender la diversidad de las respuestas fisiológicas al efecto interactivo de variables 

ambientales y los mecanismos involucrados en esas respuestas. 

En este estudio se contrastó la hipótesis de que “el incremento interactivo de tres factores 

ambientales (temperatura, pH, and nutrientes) favorecería la fotosíntesis de H. scabra, la cual 

absorbe bicarbonato y los incorpora en los productos de la fotosíntesis”. Basado en ello, se 

evaluó el efecto interactivo de la temperatura, el pH y niveles de nutrientes sobre las respuestas 

fotosintéticas de H. scabra. Adicionalmente, se determinó la utilización de bicarbonato como 

fuente de carbono para la fotosíntesis mediante la abundancia natural de isótopos de carbono 

(δ13C) en tejidos del alga y la incorporación del isótopo estable 13C en los productos resultantes 

de la fotosíntesis. Adicionalmente, se investigó la actividad de las AC externa e interna 

mediante el efecto de inhibidores de AC sobre Pmax. 

2.2. Materiales y Métodos 

2.2.1. Material biológico y condiciones de mantenimiento 

Muestras de Halimeda scabra Howe fueron colectadas en febrero de 2017 en Xcalacoco, 

Quintana Roo, Caribe Mexicano (20.660035 N, -87.034655 W), donde crece sobre sustrato 

rocoso, entre 1.5 y 2.0 m de profundidad. En el área existen dos estaciones: una temporada de 

secas de noviembre a mayo, y una temporada de lluvias de junio a octubre. En la primera, la 



39 

temperatura superficial media del agua de mar es de ~24°C, mientras en la segunda estación, 

coincidente con el verano, las temperaturas más altas ocurren en agosto con una máxima 

media mensual de ~30°C pudiendo presentarse valores superiores. La media anual de la 

temperatura superficial del agua de mar es de ~28°C (Robledo y Freile-Pelegrín 2005, Álvarez-

Cadena et al. 2007, Rodríguez-Martínez et al. 2010, Scheufen et al. 2017). La irradiancia diurna 

se incrementa progresivamente de enero a mayo y declina de julio a diciembre (Scheufen et al. 

2017). La zona se caracteriza además por las descargas submarinas de agua hacia el ambiente 

costero (Crook et al. 2012, Hernández-Terrones et al. 2015) lo cual constituye una ruta para el 

transporte de nutrientes (NO3
-, NO2

-, NH4
+, SRP, SRSi) y otros contaminantes desde la tierra al 

ambiente marino (Hernández-Terrones et al. 2015) confiriendo un comportamiento en pulsos a 

los nutrientes, la salinidad y el pH. El ultimo con importantes variaciones desde 7.0 a 8.5 

(Hernández-Terrones et al. 2015).  

H. scabra fue seleccionada por su abundancia en el área y la ausencia de estudios fisiológicos. 

Su determinación taxonómica se realizó según los criterios de Howe (1905) y Hillis-Colinvaux 

(1980). Las algas colectadas fueron transportadas al laboratorio en bolsas Ziploc a temperatura 

reducida en neveras con hielo. En el laboratorio, se limpiaron con agua de mar y cepillo de 

cerdas finas para eliminar epífitas.  Posteriormente se colocaron en acuarios de 12 L 

conteniendo agua de mar filtrada (36 PSU, pH 8.2) con recambios diarios de 1/3 del agua), 

irradiancia de 115 μmol fotones m-2 s-1 proporcionada con lámparas fluorescentes con 

fotoperiodo de 12:12 horas (luz:oscuridad), a 24ºC de temperatura, y burbujeo constante de 

aire.  

2.2.2. Mediciones fotosintéticas 

Para evaluar el efecto interactivo de la temperatura, el pH y los niveles de nutrientes sobre la 

fotosíntesis de H. scabra, fue usado un diseño trifactorial con 36 combinaciones (Zar 1996) 

(Tabla S1). Los siguientes tratamientos y niveles fueron probados: 1) temperatura con tres 

niveles (24, 28 and 33ºC) mantenidos constantes colocando las botellas de DBO en un baño de 

agua conectado a un sistema de recirculación (Cole-Parmer® Polystat® Refrigerated 

Recirculator, USA); 2) pH con tres niveles (7.5, 8.2, y 8.6) obtenidos por adición de soluciones 

de 0.5 M HCl o 0.5 M NaOH (Lignell y Pedersén 1989, Invers et al. 2001, Zou 2014); 3) 

nutrientes (KNO3:K3PO4) evaluados en cuatro niveles: bajo (1:0.1 µM), medio (5:0.5 µM), alto 

(10:1.0 µM), y 4) tratamiento control (agua de mar sin adición de nutrientes). Los niveles de 

temperaturas, pH y nutrientes fueron seleccionados de acuerdo con las condiciones 
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prevalecientes en el área de colecta descritas previamente. Para la preparación de los 

tratamientos (combinaciones) primeramente se ajustó el pH del agua de mar, 48 horas más 

tarde el pH fue medido nuevamente y reajustado cuando fue necesario. Posteriormente se 

adicionaron los nutrientes de acuerdo con el nivel de nutrientes requerido (Lignell y Pedersén 

1989).  

Las respuestas fotosintéticas fueron evaluadas por el método de las botellas claro-oscuras 

siguiendo la evolución del oxígeno vs la irradiancia (Thomas 1988) usando un Oxímetro YSI 

5000 con sonda BOD YSI 5905 (YSI Incorporated Yellow Springs, Ohio, USA). Para minimizar 

el efecto de la lesión, los talos fueron cortados y pesados 24 horas previas a las mediciones de 

oxígeno. Fragmentos apicales de 0.1 g de peso fresco se colocaron en botellas de DBO de 60 

ml conteniendo el agua de mar preparada de acuerdo con el tratamiento correspondiente. Para 

evaluar cada tratamiento se usaron siete botellas (n = 7), más una botella adicional con agua de 

mar, sin tejidos, utilizada como blanco. Cada tratamiento (combinación) fue evaluado en días 

separados y con diferentes fragmentos de tejidos de algas y de acuerdo con el nivel de 

temperatura establecido en la Table S1. 

Una vez ajustada la temperatura, las algas fueron expuestas durante una hora a cada una de 

las siete intensidades luminosas sucesivas seleccionadas (0, 100, 170, 200, 272, 436, 770 µmol 

fotones m-2s-1), generadas con una lámpara de halógeno de 500 W, y reducidas con filtros de 

mallas oscuras hasta total oscuridad. Entre cada medición las botellas fueron rellenadas y 

agitadas. Las irradiancias fueron medidas con un sensor esférico underwater quantum sensor 

(LI-193SA) conectado a un sensor de luz Light Sensor Logger LI-COR LI-1500 (LI-COR, 

Nebraska USA). La fotosíntesis máxima (Pmax) se calculó como el promedio de los tres valores 

de producción de oxígeno más altos a irradiancia de saturación. Mientras que la respiración (Rd) 

se determinó como el consumo de oxígeno en total oscuridad. La fotosíntesis bruta (Pgross) fue 

determinada como la fotosíntesis neta más respiración oscura. Al final de cada medición, se 

determinó el peso seco de las muestras, por lo que los resultados se expresaron como mg O2 g 

peso seco h-1 en 300 ml. Las evaluaciones se realizaron utilizando agua de mar sintética Instant 

Ocean® (Marineland, USA) con alcalinidad entre 3.0 - 4.0 mEq / L, carbonato/bicarbonato de 

200 ppm, libre de nitrato y fosfato (excepto para los tratamientos experimentales de niveles de 

nutrientes) preparada a partir de agua destilada y esterilizada por autoclave. 
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2.2.3. Absorción de bicarbonato, HCO3
- 

La utilización de carbono inorgánico como fuente de carbono para la fotosíntesis fue evaluada 

mediante dos técnicas: (1) abundancia natural del isótopo estable de carbono δ13C en tejidos (2) 

absorción e incorporación del isótopo estable 13C en productos resultantes de la fotosíntesis. 

2.2.4. Abundancia natural del isótopo estable de carbono δ13C en tejidos de muestras de campo 

Talos completos fueron lavadas cuidadosamente y descalcificados con ácido clorhídrico (HCL) 

a 0.6 M durante 8 horas con cambios cada hora hasta el cese completo del burbujeo. 

Seguidamente fueron enjuagados con agua destilada y secados en horno a 70°C durante 24 

horas. Posteriormente fueron trituradas con mortero y tamizadas. Para el análisis isotópico, se 

pesaron muestras de 5 mg del tamizado utilizando una balanza analítica con una precisión de 

0.0001 g. Se empacaron individualmente en microcápsulas (5 x 9 mm) para su análisis en 

espectrofotómetro de masas isotópicas por el Laboratorio de Isotopía estable en la Universidad 

de California en Davis, California, USA. 

2.2.5. Absorción e incorporación del isótopo estable 13C en productos resultantes de la 

fotosíntesis 

Para el ensayo fue utilizada agua de mar del área de colecta, previamente filtrada y esterilizada 

en autoclave. Posteriormente, el Ci se eliminó por reducción del pH hasta ~4 mediante la 

adición de HCL 0.5 M y burbujeo de gas N2 durante 5 horas.  Posteriormente, el pH fue elevado 

a 8.2 con la adición de una solución de NaOH 0.5 M (Invers et al. 2001, Zou 2014). A 

continuación, se añadió 1.6 g L-1 de NaH13CO3 (isotope 13C 99% Aldrich). Fragmentos talos de 

H. scabra de 2 g (peso fresco) fueron colocados en botellas BOD de 250 ml selladas 

herméticamente (n = 3) y conteniendo agua de mar previamente preparada con el isótopo 13C y 

mantenidas durante 24 horas a 28°C de temperatura con recirculador de agua previamente 

descrito y a saturación de luz (278 μmol fotones m-2 s-1), previamente determinada como la 

irradiancia de saturación, Ik (Pmax/α), donde α es la eficiencia fotosintética.  Tres tratamientos 

con distinto fotoperiodo fueron seleccionados: (1) 24 h en luz, (2) 12:12 h luz: oscuridad, y (3) 

24 h en oscuridad. En cada tratamiento se usó una botella control conteniendo agua de mar sin 

el isótopo 13C. Al final de las incubaciones, las algas fueron lavadas con abundante agua de mar 

y enjuagadas con agua destilada para eliminar los restos del isótopo que no fueron absorbidos. 

Posteriormente fueron congeladas y liofilizadas. Muestras de liofilizados de algas de 0.6 g se 

sometieron a doble despigmentación con metanol (100%), después de lo cual se extrajeron los 

carbohidratos de bajo peso molecular mediante dos extracciones sucesivas con agua destilada 
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por 24 horas. Finalmente, el sobrenadante fue congelado y liofilizado para ser usado en el 

análisis de RMN. 

2.2.6. Análisis espectroscópico de 13C Resonancia Magnética Nuclear (13C-RMN) 

Para determinar la incorporación del isótopo NaH13CO3 en los productos fotosintéticos, 

muestras de liofilizados (8 mg) fueron disueltas en 1 mL de óxido de deuterio al 99.8% (D2O). 

Los espectros de protones (13C) se registraron en un espectrómetro de RMN Varian/Agilent 

Premium Compact 600 (Palo Alto, CA, USA) a una frecuencia de 150.83 MHz utilizando sodio 

[3- trimethylsilyl 2,2', 3,3′-2-H4] propionato (TSP-d4) con referencia interna de 0.00 ppm. Todos 

los espectros de RMN se registraron a temperatura ambiente utilizando los siguientes 

parámetros: exploraciones = 50.000; Ancho de pulso 13C de 3.3 s, un tiempo de adquisición de 

0.5 s y retraso de relajación de 0.60 s. 

2.2.7. Ensayos de inhibición de la anhidrasa carbónica (AC) 

Se utilizaron dos inhibidores: a) dextran-bound acetazolamide (AZ) que no penetra en la célula 

e inhibe solo la AC extracelular (Bjork et al. 1992, Haglund et al. 1992, Beer y Rehnberg 1997), 

b) 6- ethoxyzolamide (EZ) que penetra a través de la pared celular y las membranas e inhibe la 

AC interna (Bjork et al. 1992). Se prepararon soluciones madre de cada inhibidor, para las 

cuales el EZ fue disuelto en NaOH 0.05 N a una concentración de 10 mM, mientras que AZ fue 

disuelto en NaOH 0.05 N a una concentración de 0.1 g-ml-1 (Bjork et al. 1992). Los tratamientos 

experimentales fueron preparados a partir de agua de mar del área de colecta filtrada con 

bomba de vacío y esterilizada por autoclave. Los inhibidores fueron adicionados al agua de mar 

previo a las incubaciones hasta obtener una concentración final del inhibidor de 100 µM (Bjork 

et al. 1992). Las tasas fotosintéticas fueron probadas en cuatro tratamientos: (1) adición de AZ, 

(2) adición de EZ, (3) combinación de AZ + EZ, y (4) tratamiento control, con agua de mar sin 

inhibidores. La Fotosíntesis máxima fue medida como se describió previamente, pero a 28°C de 

temperatura (n = 7).  

2.2.8. Análisis estadísticos 

Para probar el efecto interactivo de la temperatura, el pH, y los niveles de nutrientes sobre la 

variable dependiente Pgross, fue aplicado un Análisis de Varianza de tres vías (ANOVA) (3 x 3 x 

4) considerando los factores ambientales como variables independientes. Un ANOVA de una 

vía fue aplicado para probar las diferencias entre diferentes inhibidores sobre la Pmax. En todos 

los casos se utilizó un nivel de significación de 0.05, y las diferencias significativas se 
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determinaron mediante la prueba post hoc de comparaciones múltiples Newman-Keuls. Todos 

los análisis se realizaron utilizando el paquete estadístico StatisticaTM 7. Previo a los análisis, la 

homogeneidad de varianza (Bartlett) y la normalidad (Kolmogórov-Smirnov) fueron probados, 

cuando no se cumplió estas condiciones, se aplicaron transformaciones. 

2.3. Resultados 

2.3.1. Respuestas fotosintéticas al efecto interactivo de la temperatura, el pH y los nutrientes 

Los resultados del ANOVA trifactorial mostraron un efecto interactivo significativo de la 

temperatura, el pH y los nutrientes sobre la Pgross de H. scabra (Pgross (F12; 216 = 4.57, p ≤ 0.001) 

(Fig. 9; Table S2). Los mayores valores de Pgross (1.83 mg O2 g PS  h-1) fueron obtenidos con el 

nivel de nutrientes más alto (10.0:1.0 μM), la temperatura más elevada (33°C) y con el pH más 

básico (8.6), y con el tratamiento control (sin adición de nutrientes) a 33°C de temperatura y al 

pH más bajo (7.5) (Pgross = 1.78 mg O2 g PS h-1). En contraste, los tratamientos de niveles de 

nutrientes bajo y medio presentaron las Pgross más bajas a temperaturas intermedias. En 

general, las tasas fotosintéticas de H. scabra fueron más elevadas a las temperaturas más altas 

analizadas, independientemente del nivel de nutriente o pH, excepto para el tratamiento de nivel 

de nutrientes bajo, el cual presentó alta Pgross a la temperatura más baja para todos los niveles 

de pH. Es de resaltar como las respuestas de la Pgross a la temperatura y el pH cambian 

respecto a los niveles de nutrientes en un patrón opuesto entre el nivel de nutrientes alto 

(10:1.0) y el tratamiento control (sin nutrientes adicionados), en ambos casos con la 

temperatura más alta (33°C). El análisis individual de los factores mostró que el pH solo no tuvo 

efecto sobre la Pgross (F = 2.84, p > 0.05), mientras que el efecto individual de los nutrientes (F = 

4.77, p ≤ 0.05) y la temperatura (F = 45.30, p ≤ 0.001) por separados fueron significativos (Table 

S2). Todas las interacciones que involucraron dos factores fueron significativas (temperatura-pH 

(F = 2.70, p ≤ 0.05); nutrientes-temperatura (F = 10.32, p ≤ 0.001); y pH-nutrientes (F = 9.23, p ≤ 

0.001). 
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Fig. 9. Efecto interactivo de la temperatura, el pH y los nutrientes sobre la Pgross de H. scabra (n 
= 7). Símbolos representan la media y las barras de error representan intervalos de confianza 
de 0.95.  

2.3.2. Utilización de bicarbonato 

2.3.2.1. Abundancia natural de isótopos estables de carbono. 

Se encontró que H. scabra presentó un valor de δ13C en tejidos de -23.96‰, sugiriendo 

absorción de HCO3
- y CO2.  

2.3.2.2. Incorporación del isótopo 13C en productos de la fotosíntesis. 

El etiquetado del isótopo estable 13C en H. scabra observado por multiplicidad de la señal 

(acoplamiento) también mostró absorción e incorporación de bicarbonato ya que el isótopo 13C 

se incorporó en un aminoácido afín al aspartato en los tres tratamientos de fotoperiodos 

analizados. La incorporación de bicarbonato en oscuridad indica una β-carboxilación. El 

aspartato también aparece en los tres tratamientos controles (señal simple desacoplada) 

resaltando su abundancia en esta especie (Fig. 10). 
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Fig. 10. Espectro de RMN de la incorporación del NaH13CO3 en productos fotosintéticos de H. 

scabra en diferentes tratamientos en luz y oscuridad (n = 3).  A) 24 horas a irradiancias de 

saturación B) 12 horas en saturación de luz y 12 horas en oscuridad C) 24 horas en oscuridad. * 
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Indica señal consistente para el aspartato en el tratamiento control. ** Indica enriquecimiento de 
13C (acoplamiento). Letra a indica tratamiento control, Letra b indica tratamientos. 

2.3.3. inhibición de la anhidrasa carbónica (AC) 

Los ensayos de inhibición de la anhidrasa carbónica mostraron que la adición de EZ causó una 

inhibición significativa (22.2%) de las tasas de fotosíntesis máxima Pmax (F3, 24 = 18.674, p ≤ 

0.001), mientras la combinación de ambos inhibidores (AZ+EZ) provocó un efecto similar al 

encontrado con EZ. El inhibidor AZ no mostró efecto sobre la Pmax implicando la ausencia de 

actividad de una anhidrasa carbónica externa (Fig. 11). 

   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 11. Efecto de dos inhibidores de la enzima anhidrasa carbónica sobre el la Pmax de H. 
scabra (n = 7). Barras de error representan intervalos de confianza de 0.95. 

2.4. Discusiones 

Los resultados enfatizan que los efectos interactivos de las variables ambientales sobre la 

fotosíntesis son un indicador más confiable que el análisis del efecto individual de un solo factor, 

resaltando la importancia de los estudios interactivos. Un aumento en la temperatura podría 

incrementar la Pgross a pH alto si existen suficientes nutrientes en el medio. Condiciones 

ambientales de alta temperatura del agua de mar (Robledo y Freile-Pelegrín 2005, Scheufen et 

al. 2017), pH elevado y enriquecimiento de nutrientes en pulsos debido a las descargas de agua 
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submarinas (Hernández-Terrones et al. 2015), son comunes en la zona costera de Quintana 

Roo donde H. scabra y otras especies de Halimeda colonizan ambientes costeros de baja 

profundidad. Un incremento de la fotosíntesis en pH alto ha sido hallado en varias macroalgas 

verdes por lo que se considera una característica de este grupo (Carlberg et al. 1990, Axelsson 

et al. 1991, Larsson y Axelsson 1999).  

En cambio, el efecto interactivo del decrecimiento del pH (bajo y medio) con incrementos en 

temperatura y enriquecimientos de nutrientes mantuvieron a la Pgross por debajo de su 

capacidad potencial. Por tanto, posibles efectos perjudiciales sobre el comportamiento de H. 

scabra son esperados que puedan ocurrir bajo futuros escenarios de acidificación del mar, 

calentamiento global y sus complejas interacciones con el enriquecimiento de nutrientes debido 

al continuo desarrollo de la zona costera. De acuerdo con estos resultados en H. scabra, 

reducciones significantes de la fotosíntesis fueron encontrados en H. incrassata y Udotea 

flabellum expuestas a elevado CID (pH 8.2 y 7.8) (Meyer et al. 2016). En contraste, en H. 

incrassata, H. simulans, y H. opuntia no se encontraron efectos significativos sobre la 

fotosíntesis neta para las interacciones entre especies, pH y temperatura (Campbell et al. 2016).  

Mientras que en H. opuntia no se encontró efecto interactivo significativo del CO2 con el 

enriquecimiento de nutrientes sobre la fotosíntesis neta (Hofmann et al. 2015). Estos resultados 

contrastantes entre congéneres indican que las respuestas fotosintéticas a los efectos 

interactivos de diversos factores ambientales son complejos, ya que en adición a los factores 

que están siendo evaluados, los mecanismos fisiológicos podrían estar respondiendo a otros 

procesos interrelacionados que no fueron evaluados durante los ensayos. Como ejemplo, 

Campbell et al. (2016) encontraron en tres especies de Halimeda que la fotosíntesis estuvo 

positivamente correlacionada con las tasas de calcificación, y un incremento en temperatura 

incrementó la actividad de ambos procesos. Mientras que Vásquez-Elizondo y Enríquez (2016) 

evaluando la combinación de estrés termal con pH bajo no encontraron interacción significativa 

de estos factores sobre la tasa fotosintética ni sobre las tasas de calcificación máxima como 

resultado de un complejo desacople de las tasas metabólicas (fotosíntesis, respiración y 

calcificación) no completamente entendido en su estudio. En este contexto, los dos procesos, 

fotosíntesis y calcificación compiten por el carbono inorgánico disponible. La reducción de NO3
- 

a NH4
+ es otro proceso con altos requerimientos de energía (Ale et al. 2011), y está relacionado 

a la fijación de carbono (Cabello-Pasini y Figueroa 2005). Por consiguiente, son más plausibles 

que afecten la fotosíntesis que la calcificación, ya que este último aparenta ser más 

dependiente de la actividad fotosintética de muchos productores primarios calcificantes. Un 
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enriquecimiento de nutrientes soportó un rápido incremento en el comportamiento fisiológico de 

H. opuntia (Teichberg et al. 2013). Por tanto, el incremento fotosintético encontrado en este 

trabajo con la adición de nutrientes (KNO3:K3PO4) podría ser el resultado de su efecto sobre 

procesos relacionados con la absorción de nutrientes y de estos con la fotosíntesis. También es 

conocido que las tasas de absorción de nutrientes incrementan con la temperatura (Harrison y 

Hurd 2001), consecuentemente, los resultados encontrados en este estudio no solo son una 

respuesta al efecto interactivo de los factores ambientales, sino además son el resultado de la 

respuesta directa e indirecta de otros procesos metabólicos sobre la fotosíntesis. 

Los mecanismos de absorción de carbono fotosintético pueden influenciar la composición 

isotópica de la materia orgánica, la cual informa sobre la importancia de la fuente externa de Ci, 

pero no brinda información sobre cuál mecanismo se utiliza. Valores de δ13C entre -30‰ y -10‰ 

indican absorción activa de HCO3
- y CO2, y las especies con valores en ese rango han sido 

clasificadas como especies con un activo MCC (Maberly et al.  1992, Raven et al. 2002, Diaz-

Pulido et al. 2016, Bender-Champ et al. 2017).  Considerando estos rangos y los resultados 

obtenidos en este trabajo, H. scabra utiliza ambas formas de Ci como fuentes para la 

fotosíntesis, HCO3
- y CO2. Absorción de bicarbonato también ha sido encontrada en H. 

discoidea, H. macroloba, y H. tuna (Borowitzka y Larkum 1976). Otras especies de Halimeda 

presentan valores de δ13C dentro del rango (-30‰ y -10‰), H. opuntia, ~-21‰ (Zweng et al. 

2018) y H. tuna, ~-21‰ (Duarte et al. 2018).  

En este estudio, H. scabra incorporó el isótopo 13C en el aspartato en los tres tratamientos de 

fotoperiodos demostrando absorción de NaH13CO3.  La incorporación del isótopo 13C en el 

aspartato en el tratamiento de 24 horas en oscuridad indica β-carboxilación, la cual facilita 

alternativas metabólicas a la carboxilación de Ci resultando en una importante contribución a los 

MCC (Bowes 1985, Raven y Osmond 1992, Enríquez y Rodríguez-Román 2006). La β-

carboxilación tiene múltiples funciones, entre las que se encuentran, la de proveer compuestos 

esenciales para el crecimiento que no pueden producirse fotosintéticamente (Falkowski y Raven 

1997). La fijación de carbono en estos compuestos puede realizarse en luz y en oscuridad 

(Axelsson 1988), y generalmente es inferior al 5% de la fotosíntesis máxima (Cabello-Pasini y 

Alberte 1997). En las algas marinas, los productos finales de esta fijación de carbono 

independiente de la luz son típicamente compuestos orgánicos y aminoácidos, más que los 

azúcares triosas producidos durante la fotosíntesis (Akagawa et al. 1972, Cabello-Pasini y 

Alberte 1997).  
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La abundancia de aspartato en los tratamientos experimentales y controles sugiere actividad de 

fotosíntesis C4 en H. scabra. En algas existe gran plasticidad en el uso de vías alternativas de 

carboxilación (metabólica), y aunque no existe especialización estructural, sin embargo, el 

mecanismo es esencialmente el mismo con la formación de un ácido dicarboxílico de 4C 

(Giordano et al.  2005). En plantas C4, los ácidos malato y aspartato son los principales 

productos fotosintéticos iniciales y son rápidamente descarboxilados liberando CO2 para su 

refijación por la Rubisco funcionando como intermediarios fotosintéticos (Holaday y Bowes 

1980). Las plantas C4 tienen un activo MCC, que se relaciona principalmente con el uso 

eficiente de HCO3
-, a través de una reacción de carboxilación inicial catalizada por una enzima 

fosfoenolpiruvato (PEP) (Badger y Price 1994, Raven 1997). Mecanismos C4 han sido 

sugeridos en algunas Chlorophyta incluyendo al alga semi-calcificante Udotea flabellum, con 

una carboxilación inicial por la enzima Fosfoenolpiruvato carboxiquinasa (PEPCK) (Reiskind et 

al. 1988), mientras que en Ulva prolifera se han encontrado indicios de ambas rutas (Xu et al. 

2012). 

Algunas especies de Halimeda utilizan bicarbonato como fuente alternativa de carbono 

inorgánico (Borowitzka y Larkum 1976, Price et al. 2011) manteniendo la fotosíntesis saturada 

de carbono en las concentraciones actuales de Ci en el agua de mar (Beer 1994, Beardall et al.  

1998, Fernández et al. 2014). Por tanto, un MCC podría ser responsable del incremento de la 

Pgross a elevada temperatura, pH y nivel de nutrientes. De acuerdo con Giordano et al. (2005), la 

cantidad de recursos que una célula invierte en la adquisición de carbono a través de un MCC 

probablemente está emparejado con la disponibilidad de nutrientes. Lo anterior también podría 

explicar el aumento en Pgross observado con el nivel alto de nutrientes ya que la mayoría de los 

MCC requieren la síntesis novo de proteínas específicas, lo cual representa una demanda de 

nitrógeno celular (Giordano et al. 2005). La baja producción de oxígeno encontrada a pH bajo 

(7.5) y con el nivel de nutrientes alto en H. scabra podría deberse a que un pH bajo puede 

degradar la inducción de los MCC y hacer que el alga dependa solo de la difusión pasiva de 

CO2, lo que conduce a una reducción de la eficiencia potencial en la asimilación de carbono en 

especies con MCC (Price et al. 2011, Cornwall et al. 2012, Meyer et al. 2016). 

El inhibidor AZ no mostró efecto sobre la fotosíntesis sugiriendo la ausencia de actividad de una 

AC extracelular. Resultados similares han sido encontrados en H. discoidea (De Beer y Larkum 

2001) y H. cuneata f. digitate (Hofmann et al. 2015a). Algunas especies de Halimeda absorben 

HCO3
- directamente (Borowitzka y Larkum 1976) y no dependen de una AC externa (De Beer y 

Larkum 2001). Los indicios de actividad de fotosíntesis C4 encontrados con la incorporación del 
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isótopo 13C en el aspartato podría explicar la insensibilidad de la respuesta fotosintética del alga 

al inhibidor AZ. 

La reducción de la fotosíntesis causada por el inhibidor EZ fue solo del 22.2% respecto al 

tratamiento control probablemente porque había suficiente CO2 en la proximidad de la Rubisco 

para mantener un nivel reducido de fotosíntesis. La disponibilidad de CO2 podría provenir de las 

siguientes alternativas: (1) como resultado de un MCC relacionado principalmente con el uso 

eficiente de HCO3
- (Raven 1997), como una actividad de fotosíntesis C4 sugerida con la 

incorporación del isótopo 13C en el aspartato (2) CO2 respiratorio (Borowitzka y Larkum 1976), 

(3) CO2 disponible en los espacios interutriculares, aunque este recurso no es suficiente para 

sostener toda la fotosíntesis (De Beer y Larkum 2001), (4) Difusión de CO2 del medio externo 

(agua) y de los espacios interutriculares (Borowitzka y Larkum 1976). Todas las explicaciones 

previas podrían mantener a la Rubisco saturada de CO2 y minimizar las pérdidas fotosintéticas 

después de la inhibición de la AC intracelular. Esto sugiere que el suministro de Ci para la 

fotosíntesis en H. scabra tiene poca dependencia de la actividad de una AC, y podría ser 

mantenida por diversos mecanismos, lo cual puede ser ventajoso durante condiciones 

adversas.  

2.5. Conclusiones 

El estudio sugiere que H. scabra se adaptará mejor a condiciones ambientales de alto pH y alta 

temperatura si existe suficiente enriquecimiento de nutrientes. Tales condiciones son típicas en 

las costas de la península de Yucatán donde especies de Halimeda crecen en abundancia. 

Condiciones interactivas opuestas de disminución del pH en combinación con incrementos de la 

temperatura y disponibilidad de nutrientes podrían mantener a la fotosíntesis en un nivel 

subóptimo con fuertes implicaciones ecológicas debido al potencial decline en la abundancia de 

Halimeda y consecuencias sobre la producción de sedimentos y balances de carbono en los 

arrecifes de coral donde la especie se desarrolla. La abundancia natural de isótopos estables de 

carbono, δ13C demostró absorción de bicarbonato. Mientras que la incorporación del isótopo 

NaH13CO3 en el aspartato validó la absorción de bicarbonato y sugirió actividad de fotosíntesis 

C4 en H. scabra. El inhibidor AZ no afectó la fotosíntesis sugiriendo ausencia de actividad de la 

AC extracelular. Mientras que la baja inhibición por EZ indicó poca dependencia de la 

fotosíntesis de una anhidrasa carbónica pudiendo tener diferentes mecanismos para la 

adquisición de Ci (CO2 y HCO3
-). Estas estrategias dan a H. scabra mayor plasticidad fisiológica 

para adaptarse a posibles cambios ambientales a corto plazo. 
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CAPÍTULO 3 

 

Absorción de bicarbonato y composición de 
monosacáridos en Dictyota ciliolata Sonder ex 
Kutzing 
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RESUMEN 

Dictyota ciliolata Sonder ex Kutzing es una macroalga abundante en arrecifes de coral y zonas 

bajas rocosas del Caribe Mexicano. La absorción de bicarbonato en esta especie fue estudiada 

mediante la abundancia natural de isótopos estables de carbono (δ13C) en tejidos de muestras 

de campo. También se investigó la posible presencia de un Mecanismo de Concentración de 

Carbono (MCC) basado en una enzima anhidrasa carbónica (AC) extracelular mediante el 

efecto de inhibidores de la actividad de la enzima AC sobre la fotosíntesis máxima (Pmax). Los 

monosacáridos se determinaron por Cromatografía de Alta Resolución de Intercambio Iónico 

con Detección Amperométrica de Pulso HPLC-PAD. Se encontró un valor de δ13C = -20.4‰ por 

lo que la especie utiliza ambas formas de carbono inorgánico (Ci) como fuentes de carbono 

para la fotosíntesis (HCO3
- y CO2). El inhibidor AZ no mostró efecto sobre la fotosíntesis por lo 

que no se evidenció la actividad una enzima AC externa. El inhibidor de la AC intracelular EZ 

causó un 58.2% de inhibición sobre la Pmax, resaltando la importancia de la enzima sobre la 

fotosíntesis. Se identificaron diez monosacáridos característicos de las algas pardas (Manitol, 

Ramnosa (Rha), Arabinosa (Ara), Glucosamina (GlcN), Galactosa (Gal), Glucosa (Glc), Manosa 

(Man), Xilosa (Xyl), Fructosa (Fruc) y ácido Glucurónico (GlcA) siendo este uno de los primeros 

estudios que describen la composición de monosacáridos en D. ciliolata 

ABSTRACT 

Dictyota ciliolata Sonder ex Kutzing is an abundant species in coral reefs and shallow areas of 

Mexican Caribbean. HCO3
- uptake by the species was studied by the natural abundance of 

carbon stable isotopes (δ13C) in tissues. The possible presence of a carbon concentration 

mechanism (CCM) relied on an external carbonic anhydrase enzyme was also investigated by 

the effect of inhibitors of AC enzyme activity on maximum photosynthesis (Pmax). 

Monosaccharides were determined by High-Resolution Ion Exchange Chromatography. We 

found that D. ciliolata uses both forms of inorganic carbon (HCO3
- and CO2) as a carbon source 

for photosynthesis (δ13C = -20.4‰).  The AZ inhibitor showed no effect on photosynthesis. The 

EZ intracellular AC inhibitor caused 58.2% inhibition over Pmax, highlighting the importance of the 

enzyme over photosynthesis. Ten characteristic monosaccharides of brown algae (Mannitol, 

Rhamnose (Rha), Arabinose (Ara), Glucosamine (GlcN), Galactose (Gal), Glucose (Glc), 
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Mannose (Man), Xylose (Xyl), Fructose (Fruc) and Glucuronic acid (GlcA) were identified, being 

this one of the first studies describing its composition in D. ciliolata. 

3.1. Introducción 

Los organismos de arrecifes de coral están cada vez más afectados por estresores locales y 

globales (Vogel et al. 2015). El estudio para entender mejor el efecto de estos factores 

dependerá en gran medida del conocimiento de las respuestas fisiológicas y ecológicas de 

especies clave (Wernberg et al. 2010). En este sentido, las especies del género Dictyota están 

consideradas entre las más abundantes en los arrecifes de coral del Caribe (Lirman y Biber 

2000, Olsen et al. 2015), de ahí su importancia ecológica para comprender mejor las causas 

que determinan su éxito en las actuales condiciones. 

Para realizar la fotosíntesis las macroalgas marinas tienen acceso tanto al CO2 disuelto, como 

al HCO3
− (Badger y Price 1994, Giordano et al. 2005, Hurd et al. 2009). Sin embargo, el CO2 es 

la única fuente de carbono directa que puede ser asimilada en el proceso fotosintético por la 

enzima de carboxilación Ribulosa 1,5 bisfosfato carboxilasa oxigenasa (Rubisco) para su 

fijación en el ciclo de Calvin Benson Bassham (Badger et al. 1998, Falkowski y Raven 2007). 

Sin embargo, en el agua de mar normal (pH 8.1 – 8.3), el CO2 solo se encuentra entre el 0.5 y 

el 1% de todo el carbono inorgánico disuelto, mientras que más del 90% está en forma de 

HCO3
- (Falkowski y Raven 1997, Hurd et al. 2009, Diaz-Pulido et al. 2016). La fotosíntesis en 

ambientes acuáticos está expuesta a una mayor limitación por la disponibilidad de carbono que 

en los ecosistemas terrestres (Madsen y Sand-Jensen 1991, Enríquez y Rodríguez-Román 

2006). Esta limitación es causada en primer lugar por la lenta difusión de los gases y solutos en 

el agua mar (CO2 y el HCO3
-) que es más baja que en el aire en un orden de magnitud de 4 a 5 

(Raven 1984, Enríquez y Rodríguez-Román 2006); y en segundo lugar debido al hecho de que 

a pH marino la mayor parte del carbono inorgánico está en forma de un ion bicarbonato, que no 

es fácilmente asimilable por los organismos (Enríquez y Rodríguez-Román 2006). En el agua de 

mar normal (pH 8.1 – 8.3, salinidad 35 psu, y temperatura de 5 a 25°C), la mayoría del carbono 

inorgánico disuelto (CID) (~90%) se encuentra en forma de bicarbonato (HCO3
- 2.0 – 2.2 mM) 

seguido por el CO3
2- con ~9%, y el CO2 con ~1% (10.2 - 18.8 µM) (Raven 1984, Enríquez y 

Rodríguez-Román 2006, Zou et al. 2011). El CO2 y el HCO3
- son las únicas formas de Ci que 

pueden ser utilizadas como fuente de carbono para la fotosíntesis, de ellas el CO2 pude 

penetrar fácilmente por difusión a través de la pared celular de las algas, mientras que el HCO3
- 

(por ser una molécula grande con carga negativa) no puede pasar a través de la doble capa 
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lipídica de la membrana plasmática (Larkum et al. 1989, Fernández et al. 2014) y necesita de 

mecanismos de transporte específicos para ingresar a la célula. Han sido propuestos tres 

mecanismos para la adquisición del HCO3
- (1) deshidratación extracelular del HCO3

- en CO2 

catalizada por una enzima anhidrasa carbónica (AC) localizada en la pared celular de la 

mayoría de las algas (Bowes 1969, Smith y Bidwell 1987, 1989, Bjork et al. 1992). (2) absorción 

directa de HCO3
- mediante una proteína de intercambio aniónico localizada en el plasmanema; 

este mecanismo fue sugerido por una relativa insensibilidad a la acetazolamida en condiciones 

de pH alto (Beer et al. 2002) y un incremento de la fotosíntesis neta a pH alto (Carlberg et al. 

1990, Larsson et al. 1990, Axelsson et al. 1991). De esta manera, el HCO3
- se acumula 

interiormente y requiere de una AC interna para ser convertido a CO2 (Fernández et al. 2014). 

(3) absorción activa de Ci por medio de una ATPasa (Raven y Lucas 1985, Mercado et al. 1998, 

Giordano et al. 2005, Fernández et al. 2014). 

La anhidrasa carbónica son una familia de enzimas que catalizan la conversión reversible del 

HCO3
- a CO2 (Badger y Price 1994), y en general, en las algas han sido encontradas tanto 

dentro de la célula como externamente en la membrana celular (Tsuzuki y Miyachi 1989, Invers 

et al. 1999) y pueden actuar como un MCC para el mantenimiento de la fotosíntesis (Enríquez y 

Schubert 2014). La AC externa facilita la conversión extracelular del HCO3
- en CO2, facilitando 

la difusión de este último, a pesar de lo cual algunas algas no han mostrado indicios de 

actividad de la CA extracelular (Cook et al. 1986, 1988, Bjork et al. 1991). La AC interna tiene 

diferentes funciones dependiendo de su localización (Sültemeyer 1998, Fernández et al. 2018).  

La AC citosólica ayuda a mantener el equilibrio entre las concentraciones de Ci y el pH interno 

para evitar cualquier fuga de CO2 fuera de la célula cuando el gradiente de concentración es 

mayor dentro de la célula (Fernández et al. 2014, Fernández et al. 2018). La AC mitocondrial 

limita la fuga potencial de CO2 del citosol al medio (Raven 2001, Fernández et al. 2018). La AC 

del cloroplasto es responsable del suministro de CO2 al sitio activo de Rubisco (Badger y Price 

1994, Fernández et al. 2018). Por tanto, las AC son esenciales en el proceso fotosintético 

permitiendo, el rápido suministro de CO2 a la enzima, ribulosa1,5-bisfosfato 

carboxilasa/oxigenasa (Rubisco) (Surif and Raven 1989; Raven 1995), y para otras reacciones 

metabólicas como la fotorrespiración, calcificación, y homeostasis de pH intracelular (Badger 

2003; Hofmann et al. 2013; Bi y Zhou 2016, Fernández et al. 2018). La actividad de la AC ha 

sido ampliamente documentada (Borowitzka y Larkum 1976, Holbrook et al. 1988, Reiskind et 

al. 1988, Giordano y Maberly 1989, Reiskind y Bowes 1991, Badger y Price 1994, Beer y 

Rehnberg 1997, Invers et al. 1999, Enríquez y Rodríguez-Román 2006, Moulin et al. 2011).  
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Como la Rubisco tiene baja afinidad relativa por el CO2 está menos de la mitad de saturada 

bajo los niveles actuales de CO2 en el agua de mar (Giordano et al. 2005), muchas algas y 

plantas superiores han adquirido mecanismos que promueven la acumulación intracelular de 

CO2 y permiten que los organismos fotosintéticos reduzcan el efecto de la limitación de carbono 

al incrementar la concentración de CO2 en la proximidad de la Rubisco (Mecanismos de 

Concentración de CO2, MCC) (Badger 1987, Badger y Andrews 1987, Giordano et al.  2005, 

Enríquez y Rodríguez-Román 2006, Cornwall et al. 2015).  

Muchas algas pardas pueden utilizar bicarbonato incluso a pH elevado (Holbrook et al. 1988, 

Axelsson et al. 1989, Surif y Raven 1989, Axelsson et al. 2000, Enríquez y Rodríguez-Román 

2006). Este conocimiento es una herramienta importante para predecir las respuestas de las 

especies a las variaciones locales del pH y futuros escenarios de acidificación del mar, ya que 

dichas respuestas dependerán de su fisiología del carbono (Hurd et al. 2009, Fernández et al. 

2014). Para este estudio se propuso la hipótesis de que D. ciliolata puede utilizar HCO3
- como 

un recurso de carbono para la fotosíntesis. En este sentido se estudió la absorción de HCO3
- de 

Dictyota ciliolata Sonder ex Kutzing mediante la abundancia natural de isótopos estables de 

carbono en tejidos (δ13C) y se investigó el efecto de inhibidores de la enzima anhidrasa 

carbónica en la fotosíntesis. Se identificó además la composición de monosacáridos como los 

principales receptores fotosintéticos.  

3.2. Materiales y métodos 

3.2.1. Material biológico y condiciones de mantenimiento 

La macroalga marina D. ciliolata fue seleccionada por su abundancia en el arrecife frontal y 

zonas bajas rocosas de los arrecifes de coral del Caribe Mexicano. Su determinación 

taxonómica fue realizada de acuerdo con los criterios de De Clerck (2003) y Wysor y De Clerck 

(2003). Muestras del alga fueron colectadas durante los meses de febrero y agosto de 2018 en 

Xcalacoco, Quintana Roo, Caribe Mexicano (20.660035 N, -87.034655 W) donde crecen sobre 

sustrato rocoso entre 0.5 y 1.0 m de profundidad. En el área existen dos estaciones: una 

temporada de secas de noviembre a mayo, y una temporada de lluvias de junio a octubre. En la 

primera, la temperatura superficial media del agua de mar es de ~24°C, mientras en la segunda 

estación, coincidente con el verano, las temperaturas más altas ocurren en agosto con una 

máxima media mensual de ~30°C pudiendo presentarse valores superiores. La media anual de 

la temperatura superficial del agua de mar es de ~28°C (Robledo y Freile-Pelegrín 2005, 
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Álvarez-Cadena et al. 2007, Rodríguez-Martínez et al. 2010, Scheufen et al. 2017). La 

irradiancia diurna se incrementa progresivamente de enero a mayo y declina de julio a 

diciembre (Scheufen et al. 2017). La zona se caracteriza además por las descargas submarinas 

de agua hacia el ambiente costero (Crook et al. 2012, Hernández-Terrones et al. 2015) lo cual 

constituye una ruta para el transporte de nutrientes (NO3
-, NO2

-, NH4
+, SRP, SRSi) y otros 

contaminantes desde la tierra al ambiente marino (Hernández-Terrones et al. 2015) confiriendo 

un comportamiento en pulsos a los nutrientes (que pueden ser particularmente altos en algunos 

sitios), la salinidad y el pH. El ultimo con importantes variaciones desde 7.0 a 8.5 (Hernández-

Terrones et al. 2015). 

Las algas colectadas fueron transportadas al laboratorio en bolsas Ziploc a temperatura 

reducida en neveras con hielo. En el laboratorio, se limpiaron con agua de mar y cepillo de 

cerdas finas para eliminar epífitas.  Posteriormente se colocaron en acuarios de 12 L 

conteniendo agua de mar filtrada (36 PSU, pH 8.2) con recambios diarios de 1/3 del agua a 

irradiancia de 115 μmol fotones·m-2s-1 proporcionada con lámparas fluorescentes y fotoperiodos 

de 12:12 horas (luz:oscuridad), a 24ºC de temperatura, y burbujeo constante de aire. 

3.2.2. Absorción de bicarbonato (HCO3
-)  

La absorción de bicarbonato como fuente de carbono para la fotosíntesis fue evaluada mediante 

la abundancia natural del isótopo estable de carbono δ13C en tejidos de muestras de campo. 

Talos completos de D. ciliolata fueron lavados, enjuagados con agua destilada y secados en 

horno a 70°C durante 24 horas. Posteriormente fueron trituradas con mortero y tamizados. Para 

el análisis isotópico, se pesaron muestras de 5 mg del tamizado utilizando una balanza analítica 

con una precisión de 0.0001 g. Se empacaron individualmente en microcápsulas (5 x 9 mm) 

para su análisis en espectrofotómetro de masas isotópicas por el Laboratorio de Isotopía 

estable en la Universidad de California en Davis, California, USA. 

3.2.3. Ensayos de inhibición de la anhidrasa carbónica (AC) 

Se utilizaron dos inhibidores: a) dextran-bound acetazolamide (AZ) que no penetra en la célula 

e inhibe solo la AC extracelular (Bjork et al. 1992, Haglund et al. 1992, Beer y Rehnberg 1997), 

b) 6- ethoxyzolamide (EZ) que penetra a través de la pared celular y las membranas e inhibe la 

AC interna (Bjork et al. 1992). Se prepararon soluciones madre de cada inhibidor, para lo cual el 

EZ fue disuelto en NaOH 0.05 N a una concentración de 10 mM, mientras que AZ fue disuelto 

en NaOH 0.05 N a una concentración de 0.1 g-ml-1 (Bjork et al. 1992). Los tratamientos 
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experimentales fueron preparados a partir de agua de mar del área de colecta filtrada con 

bomba de vacío y esterilizada por autoclave. Los inhibidores fueron adicionados al agua de mar 

previo a las incubaciones hasta obtener una concentración final del inhibidor de 100 µM (Bjork 

et al. 1992). Las tasas fotosintéticas fueron probadas en cuatro tratamientos: (1) adición de AZ, 

(2) adición de EZ, (3) combinación de AZ + EZ, y (4) tratamiento control, con agua de mar sin 

inhibidores.  

Las respuestas fotosintéticas fueron evaluadas por el método de las botellas claro-oscuras 

siguiendo la evolución del oxígeno vs la irradiancia (Thomas 1988) usando un Oxímetro YSI 

5000 con sonda BOD YSI 5905 (YSI Incorporated Yellow Springs, Ohio, USA). Para minimizar 

el efecto de la lesión, los talos fueron cortados y pesados 24 horas previas a las mediciones de 

oxígeno. Fragmentos apicales de 0.1 g de peso fresco se colocaron en botellas de DBO de 60 

ml conteniendo el agua de mar preparada con las soluciones del inhibidor. Para evaluar cada 

tratamiento se usaron siete botellas (n = 7), más una botella adicional con agua de mar, sin 

tejidos, utilizada como blanco. Todos los tratamientos fueron evaluados en días separados y 

con diferentes fragmentos de tejidos de algas. 

Las incubaciones se realizaron a 28°C de temperatura mantenidos con termorregulador (Cole-

Parmer® Polystat® Refrigerated Recirculator, USA). Una vez ajustada la temperatura, las algas 

fueron expuestas durante una hora a cada una de las siete intensidades luminosas sucesivas 

seleccionadas (0, 100, 170, 200, 272, 436, 770 µmol fotones m-2s-1), generadas con una 

lámpara de halógeno de 500 W, y reducidas con filtros de mallas oscuras hasta total oscuridad. 

Entre cada medición las botellas fueron rellenadas y agitadas. Las irradiancias fueron medidas 

con un sensor esférico underwater quantum sensor (LI-193SA) conectado a un Data-Logger LI-

COR LI-1500 (LI-COR, Nebraska USA. La fotosíntesis máxima (Pmax) se calculó como el 

promedio de los tres valores de producción de oxígeno más altos a irradiancias de saturación. 

Al final de cada medición, se determinó el peso seco de las muestras, por lo que los resultados 

se expresaron como mg O2 g peso seco h-1 en 300 ml y posteriormente como porcentaje de 

fotosíntesis.  

3.2.4. Composición de monosacáridos 

La detección de monosacáridos se realizó mediante Cromatografía de Alta Resolución de 

Intercambio Iónico con Detección Amperométrica de Pulso HPLC-PAD (Thermo Dionex, 

France).  Muestras de 4 mg de talos liofilizados fueron sometidas a hidrolisis ácida durante 48 h 

a 100°C, con 1 ml de agua miliQ y 110 µL de HCl 1N, en un ámpula de vidrio sellada al fuego. 
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Al finalizar se agregaron 110 µL de NaOH 1M y 780 µL de agua miliQ para neutralizar el HCl y 

obtener una concentración de 2 mg/ml. Todos los hidrolizados fueron filtrados con filtro de 0.22 

µm. Posteriormente se tomaron 0.1 ml de muestra y 0.9 ml de una solución acuosa que 

contenía 50 ppm de desoxirribosa, el cual se utilizó como el estándar interno. Se utilizó una 

columna CarboPac PA-1 (4.6 x 250 mm) precedida por una pre-columna CarboPac. Se 

inyectaron manualmente 100 µL en el buckle del HPAEC y 25 µL fueron inyectados en la 

columna. La inyección se realizó isocráticamente manteniendo la fase móvil durante 30 min con 

18% solvente B (NaOH 0.1 M) y el resto con solvente A (Agua miliQ 100%), seguido por un 

gradiente de elución hasta el minuto 35 con 100% solvente C (NaOH 0.1 M+NaACo 1M), y 

finalizando con 18% solvente B hasta el minuto 80. La temperatura de la columna se mantuvo 

constante a 30°C. El flujo fue monitoreado con el PAD con un electrodo de oro y un electrodo 

de Ag/AgCl de referencia (Dionex, Francia) operado a una sensibilidad de 1000 nA. Los picos 

se leyeron con uso del software Chromeleon 6 (Thermo Scientific, France). Todos los solventes 

fueron desgasificados con gas Helio. Los monómeros fueron identificados y cuantificados a 

partir de sus curvas estándares a diferentes concentraciones (3 a 125 ppm), entre ellos: 

Desoxirribosa, Arabinosa, Glucosamina, Galactosa, Glucosa, Manosa, Xilosa, Fructosa, Ribosa, 

Ácido glucurónico y Ácido galacturónico.    

3.2.5. Análisis estadísticos 

Para conocer el efecto de los inhibidores de la AC sobre la Pmax se aplicó un análisis de 

varianza de una vía (ANOVA) con un nivel de significación de 0.05 (Zar 1996). Se aplicaron 

transformaciones en los casos que lo requirieron. Todos los análisis estadísticos se llevaron a 

cabo con el paquete estadístico StatisticaTM 7. 

3.3. Resultados 

3.3.1. Absorción de HCO3
-  

La abundancia natural de isótopos estables de carbono en tejidos de campo de D. ciliolata fue 

δ13C = -20.4‰ indicando la absorción de CO2 y HCO3
-. 

3.3.2. Inhibición de la anhidrasa carbónica (AC) 

El inhibidor AZ no mostró efecto significativo sobre la fotosíntesis, sugiriendo la ausencia de 

actividad de una AC extracelular. Las mayores reducciones de la Pmax se detectaron con el 
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inhibidor EZ (58.2% respecto al control), y con la combinación de AZ + EZ (56.7% respecto al 

control) (F(3, 24) = 55.828, p ≤ 0.001) (Fig. 12) indicando la actividad de una AC intracelular. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 12. Efecto de dos inhibidores de la enzima anhidrasa carbónica sobre la fotosíntesis 

máxima de D. ciliolata (n = 7). Barras de error representan intervalos de confianza de 0.95 y 

letras diferentes p≤0.05. AZ y EZ inhibidores de la AC. 

3.3.3. Monosacáridos 

En D. ciliolata se identificaron 10 monosacáridos: Manitol, Rhamnosa (Rha), Arabinosa (Ara), 

Glucosamina (GlcN), Galactosa (Gal), Glucosa (Glc), Manosa (Man), Xilosa (Xyl), Fructosa 

(Fruc), Ácido glucurónico (GlcA) (Tabla 4). Los tiempos de retención fueron variados. El mínimo 

tiempo de retención lo presentó el manitol con 3.490 min, y el máximo el Ácido glucurónico con 

25.910 min. 
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Tabla 4. Composición de monosacáridos de D. ciliolata. 

Monosacáridos Tiempo de retención (min) 

Manitol 3.490 

Rhamnosa 8.825 

Arabinosa 10.887 

Glucosamina 11.763 

Galactosa 14.315 

Glucosa 15.008 

Manosa 15.913 

Xilosa 16.673 

Fructosa 20.761 

Ácido Glucurónico 25.910 

3.4. Discusiones 

Los resultados confirmaron la hipótesis que D. ciliolata utiliza HCO3
- como fuente de carbono 

para la fotosíntesis. Los valores naturales de isótopos estables de carbono (δ13C) en tejidos de 

macroalgas contribuyen a discriminar la fuente de carbono inorgánico y permiten identificar la 

presencia de un Mecanismo de Concentración de Carbono (MCC) aunque no brinda 

información sobre cuál es el mecanismo que utiliza. De manera general, es aceptado que 

especies de macroalgas con valores de δ13C inferiores a -30‰ solo utilizan CO2 y no poseen 

MCC, mientras que las especies con δ13C más positivos que -10‰ indican el uso exclusivo de 

HCO3
- y se consideran con MCC. Valores de δ13C entre -30 y -10‰ indican la absorción activa 

tanto de HCO3
- como de CO2 y son consideradas especies con MCC (Maberly et al. 1992, 

Raven et al. 2002, Diaz-Pulido et al. 2016, Cornwall et al. 2017). El contenido de isótopos 

estables encontrado en D. ciliolata estuvo en el rango entre -30‰ y -10‰ evidenciando la 

utilización de CO2 y HCO3
- (Diaz-Pulido et al. 2016, Cornwall et al. 2017). La absorción de 

ambas fuentes de carbono para la fotosíntesis, CO2 y HCO3
- podría conferir a D. ciliolata mayor 

plasticidad para adaptarse a los cambios ambientales. Una alta tolerancia a las variaciones de 

pH ha sido encontrada en D. dichotoma var. intricata (C. Agardh) Greville (Porzio et al. 2020) 

soportando nuestros resultados. 

Valores de δ13C encontrados en otras especies del género consideradas con un MCC se 

encuentran en el mismo rango (entre -30‰ y -10‰), como son D. cervicornis (Raven et al. 

2002), D. dichotoma (Raven et al. 2002, Cornwall et al. 2017), D. dichotoma var. intricata 
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(Mercado et al. 2009), D. menstrualis (Raven et al. 2002), D. pfaffi (Raven et al. 2002), D. 

pinnatifida (Lamb et al. 2012), D. pulchella (Raven et al. 2002), y Dictyota spp. (Van Duyl et al. 

2018, Cabanillas-Terán et al. 2019) (Tabla 5), por lo que, la absorción de bicarbonato parece 

ser una característica común del género.  

Tabla 5. Abundancia natural de isótopos estables de carbono δ13C en especies de Dictyota. 

Especies δ13C (‰) Referencias 

D. cervicornis Kützing -15.06 Raven et al. 2002 

D. dichotoma (Hudson) J.V.Lamouroux -17.49 a -19.68 Raven et al. 2002 

D. dichotoma -15.7 a -24.8 Cornwall et al. 2017 

D. dichotoma var. Intricata (C.Agardh) Greville -18.58 Mercado et al. 2009 

D. menstrualis (Hoyt) Schnetter, Hörning & 

Weber-Peukert -17 a -19.45 Raven et al. 2002 

D. pfaffii Schnetter -15.38 a -19.6 Raven et al. 2002 

D. pinnatifida Kützing -16.5 Lamb et al. 2012 

D. pulchella Hörnig & Schnetter -17.72 Raven et al. 2002 

Dictyota sp. -15.47 a -16.38 

Cabanillas-Terán et al. 

2019 

Dictyota spp. -18.44 a -15.04 Van Duyl et al. 2018 

D. ciliolata Sonder ex Kützing -20.4 Este trabajo 

El inhibidor AZ no mostró efecto sobre la fotosíntesis, sugiriendo la ausencia de actividad de 

una AC extracelular, y por tanto de un MCC basado en esta enzima. El inhibidor EZ provocó 

una inhibición significativa. La reducción de la fotosíntesis por el inhibidor EZ es indicativa de la 

actividad de una AC interna (Badger y Price 1994) localizada en el cloroplasto. Contrario a los 

resultados encontrados en D. ciliolata en este trabajo, en D. dichotoma ambos inhibidores 

causaron 100% de inhibición de la fotosíntesis (Mercado et al. 1998).  

Las algas almacenan grandes cantidades de sustrato fotosintético para reconstituir su reserva 

de carbono y responder a las condiciones fluctuantes del hábitat. El flujo de carbono 

fotosintético es primeramente dirigido hacia los carbohidratos de bajo peso molecular 

(monosacáridos) (Bondu et al. 2008), los cuales cumplen importantes funciones metabólicas 

como son el almacén de energía, reestructuración molecular, y transferencia de energía entre 

niveles tróficos (Robin et al. 2017). De los diez monosacáridos identificados en D. ciliolata 

(Manitol, Rha, Ara, GlcN, Gal, Glc, Man, Xyl, Fruc, GlcA) Arabinosa es inusual en algas pardas, 

https://www.algaebase.org/search/species/detail/?species_id=4044
https://www.algaebase.org/search/species/detail/?species_id=60
https://www.algaebase.org/search/species/detail/?species_id=868
https://www.algaebase.org/search/species/detail/?species_id=868
https://www.algaebase.org/search/species/detail/?species_id=11386
https://www.algaebase.org/search/species/detail/?species_id=11387
https://www.algaebase.org/search/species/detail/?species_id=11388
https://www.algaebase.org/search/species/detail/?species_id=11375
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sin embargo, también ha sido encontrado en D. dichotoma (Rabanal et al. 2014), mientras que 

la Glucosamina y el manitol han sido reportados en D. caribaea Hörnig & Schnetter (García-

Ríos et al. 2012). En muchos organismos fotosintéticos, el manitol es sintetizado como un 

producto fotosintético primario (Iwamoto y Shiraiwa 2005), y en algas pardas, el manitol 

representa la principal forma de almacenamiento de carbono (Gravot et al. 2010, Michel et al. 

2010, Rousvoal et al. 2011). 

3.5. Conclusiones  

D. ciliolata utiliza ambas formas de Ci como fuente de carbono para la fotosíntesis (HCO3
- y 

CO2) y no depende de la actividad de una enzima AC extracelular. Este es uno de los primeros 

estudios que describen la composición de monosacáridos de D. ciliolata los cuales proveen 

almacén de carbono y energía. 

  

https://www.algaebase.org/search/species/detail/?species_id=24275
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CONCLUSIONES E IMPLICACIONES 
ECOLÓGICAS 

Aunque H. scabra y D. ciliolata pertenecen a diferentes grupos taxonómicos y morfofuncionales, 

sus abundancias podrían estar relacionadas con características comunes (Tabla S3): 

- Se adaptan bien a condiciones locales fluctuantes de pH y pulsos de nutrientes 

determinadas por la entrada de agua de manantiales submarinos característicos de la 

zona. 

- Ambas utilizan CO2 y HCO3
- como fuentes de carbono para la fotosíntesis que les podría 

conferir plasticidad para adaptarse a las fluctuaciones a corto plazo de los parámetros 

ambientales. 

- H. scabra se adaptará mejor a condiciones ambientales de alto pH y alta temperatura si 

existe suficiente enriquecimiento de nutrientes. Condiciones interactivas opuestas de 

disminución del pH en combinación con incrementos de la temperatura y disponibilidad 

de nutrientes podrían mantener a la fotosíntesis en un nivel subóptimo con fuertes 

implicaciones ecológicas al disminuir su abundancia. 

- D. ciliolata se adaptará mejor a la estación de secas con temperaturas más bajas 

incrementando su abundancia. 

- H. scabra incorpora bicarbonato en el aspartato probablemente relacionado a una 

actividad de fotosíntesis C4.  

- Ambas especies presentan altos contenidos de lípidos lo cual contribuye a incrementar 

la resistencia a condiciones adversas. 

- Ambas especies presentan dos tipos de reproducción (sexual y asexual) lo cual 

contribuye a su abundancia y supervivencia.  
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SUPLEMENTOS 
Tabla S1: Diseño de experimento para probar el efecto interactivo de la temperatura, el pH y los 

niveles de nutrientes sobre la fotosíntesis bruta de H. scabra. 

KNO3:K3PO4 (µM) pH Temperatura (°C) 

    24 
  7.5 28 
    33 
 Bajo   24 
(1.0:0.1)   8.2 28 
    33 
    24 
  8.6 28 
    33 
    24 
  7.5 28 
    33 
 Medio   24 
(5.0:0.5) 8.2 28 
    33 
    24 
  8.6 28 
    33 
    24 
  7.5 28 
    33 
 Alto   24 
(10.0:1.0) 8.2 28 
    33 
    24 
  8.6 28 
    33 
  7.5 24 
    28 
    33 
Control 8.2 24 
(Sin nutrientes)   28 
    33 
  8.6 24 
    28 
    33 
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Tabla S2:  Resultados del ANOVA de tres vías y de la prueba de comparaciones múltiples Post 
hoc Newman-Keuls para detectar diferencias significativas entre tratamientos y niveles. 

Fuentes de variación media SS DF   MS    F      p 
Temperatura 10.032 2 5.016 45.30 0.000000 
24°C 1.1665b      
28°C 1.2219b      
33°C 1.4318a      
pH 0.629 2 0.315 2.84 0.058977ns 
Nutrientes 
(KNO3:K3PO4) 

1.584 3 0.528 4.77 0.002681 

1.0:0.1 1.3085a      
5.0:0.5 1.1977b      
10.0:1.0 1.2794a      
0.0:0.0 
control 1.3106a      

Temperatura*pH 1.195 4 0.299 2.70 0.029806 
24°C*pH 7.5 1.256b      
24°C*pH 8.2 1.184bc      
24°C*pH 8.6 1.059c      
28°C*pH 7.5 1.197bc      
28°C*pH 8.2 1.256b      
28°C*pH 8.6 1.213bc      
33°C*pH 7.5 1.435a      
33°C*pH 8.2 1.438a      
33°C*pH 8.6 1.427a      
Temperatura*nutrientes 6.858 6 1.143 10.32 0.000000 
24°C*1.0:0.1 1.408a      
24°C*5.0:0.5 1.081d      
24°C*10:1.0 1.094d      
24°C*control 1.082d      
28°C*1.0:0.1 1.163cd      
28°C*5.0:0.5 1.149d      
28°C*10.0:1.0 1.204bcd      
28°C*control 1.372ab      
33°C*1.0:0.1 1.355abc      
33°C*5.0:0.5 1.363ab      
33°C*10.0:1.0 1.540a      
33°C*control 1.478a      
pH*nutrientes 6.130 6 1.022 9.23 0.000000 
7.5*1.0:0.1 1.291abc      
7.5*5.0:0.5 1.296abc      
7.5*10.0:1.0 1.149cd      
7.5*control 1.446a      
8.2*1.0:0.1 1.349ab      
8.2*5.0:0.5 1.202bcd      
8.2*10.0:1.0 1.274abcd      
8.2*control 1.349ab      
8.6*1.0:0.1 1.285abcd      
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8.6*5.0:0.5 1.095d      
8.6*10.0:1.0 1.414a      
8.6*control 1.138cd      
Temperatura*pH*nutrientes 6.070 12 0.506 4.57 0.000000 
24°C*7.5*1.0:0.1 1.406 bcde      
24°C*7.5*5.0:0.1 1.446bc      
24°C*7.5*10.0:1.0 1.022fgh      
24°C*7.5*control 1.147bcdefgh      
24°C*8.2*1.0:0.1 1.451bc      
24°C*8.2*5.0:0.5 0.877h      
24°C*8.2*10.0:1.0 1.196bcdefgh      
24°C*8.2*control 1.213bcdefgh      
24°C*8.6*1.0:0.1 1.366bcdef      
24°C*8.6*5.0:0.5 0.921gh      
24°C*8.6*10.0:1.0 1.063efgh      
24°C*8.6*control 0.887h      
28°C*7.5*1.0:0.1 1.186bcdefgh      
28°C*7.5*5.0:0.1 1.105bcdefgh      
28°C*7.5*10.0:1.0 1.081cdefgh      
28°C*7.5*control 1.413bcde      
28°C*8.2*1.0:0.1 1.132bcdefgh      
28°C*8.2*5.0:0.5 1.271bcdefg      
28°C*8.2*10.0:1.0 1.179bcdefgh      
28°C*8.2*control 1.442bcd      
28°C*8.6*1.0:0.1 1.169bcdefgh      
28°C*8.6*5.0:0.5 1.069defgh      
28°C*8.6*10.0:1.0 1.352bcdef      
28°C*8.6*control 1.260bcdefg      
33°C*7.5*1.0:0.1 1.279bcdef      
33°C*7.5*5.0:0.1 1.337bcdef      
33°C*7.5*10.0:1.0 1.345bcdef      
33°C*7.5*control 1.779a      
33°C*8.2*1.0:0.1 1.464b      
33°C*8.2*5.0:0.5 1.457bc      
33°C*8.2*10.0:1.0 1.447bcd      
33°C*8.2*control 1.385bcdef      
33°C*8.6*1.0:0.1 1.320bcdef      
33°C*8.6*5.0:0.5 1.294bcdef      
33°C*8.6*10.0:1.0 1.828a      
33°C*8.6*control 1.268bcdefg      
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Tabla S3. Comparación de parámetros ecofisiológicos evaluados en H. scabra y D. ciliolata. 

Aspectos ecofisiológicos H. scabra D. ciliolata 
Grupo Taxonómico Chlorophyta Phaeophyta 

Morfología Calcificante Carnosa aplanada 

Tipo de reproducción Sexual (no detectada) y asexual 
por fragmentación 

Sexual y asexual por fragmentación 

Biomasa Estacionalmente similar Decrece en lluvias (verano) 

Sustrato Sobre rocas (disco basal) Sobre rocas (disco basal y rizoides) 

Pigmentos Se incrementan en secas  Se incrementan en secas 

Fotosíntesis máxima Estacionalmente similar (1.76±0.4 
secas a 2.00±0.5 lluvias) 

Estacionalmente similar (14.52±1.0 

secas a 14.8±1.6 lluvias) 

Respiración Superior en lluvias (-1.25±0.39 

Secas a -3.12±0.41 Lluvias) 
Superior en lluvias (-5.09±0.87 

Secas a -9.92±1.61 Lluvias) 

δ13C -23.96‰ -20.4‰ 

Incorporación de NaH13CO3  Incorporan 13C en aspartato en luz 
y en oscuridad.  

No evaluada 

Anhidrasa carbónica externa No inhibición de la Pmax por AZ  No inhibición de la Pmax por AZ 

Anhidrasa carbónica interna Inhibición del 22% de la Pmax  Inhibición del 58% de la Pmax 

MCC Probable actividad de fotosíntesis 
C4 

No identificado 

Respuesta fotosintética al 
efecto interactivo de t°C, pH y 
nutrientes 

Incrementa su Pgross en alta 
temperatura del agua de mar con 
pH alcalino y altos niveles de 
nutrientes. Una disminución del pH 
con alta temperatura y 
concentración de nutrientes 
disminuyen su rendimiento 
fotosintético 

No evaluado, pero incrementa su 
abundancia en la estación de secas 
cuando la temperatura es más baja 

Monosacáridos  
No identificados 

Manitol, Rha, Ara, GlcN, Gal, Glc, 
Man, Xyl, Fruc y GlcA 
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