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INTRODUCCION

El Coraligeno

Junto con las praderas de Posidonia oceanica, el coraligeno es el habitat
con la mayor concentracién de biodiversidad de cuantos se encuentran en el Mar
Mediterraneo (Boudouresque, 2004). Se trata de un habitat de origen biogénico,
formado por la acumulacién de algas calcareas incrustantes (Ballesteros, 2006).
Aunque estas algas calcareas son un elemento dominante en zonas someras y bien
iluminadas, donde resisten bien los efectos del oleaje y la abrasion, las comunidades
del coraligeno presentan una composicién faunistica y funcionamiento ecoldgico
particular, ya que estan situadas en zonas de mayor estabilidad ambiental, escasa
iluminacion y bajo hidrodinamismo. Estas condiciones se pueden dar también en
determinados enclaves esciafilos poco profundos, como cuevas o extraplomos,
pero su extension es mucho mas limitada que la observada en el infralitoral inferior
y el circalitoral (Giakoumi et al., 2013; Martin et al., 2014). La profundidad a la
cual podemos encontrarnos estas comunidades depende de las caracteristicas de
cada region. Su rango batimétrico es mas profundo en aquellas regiones con una
mayor transparencia del agua, tal y como ocurre en el Mediterraneo oriental o en
areas insulares. En estas zonas, las algas calcareas esciafilas pueden encontrar luz
suficiente para su desarrollo hasta los 120 metros de profundidad. En cambio, en
el Estrecho de Gibraltar y otras regiones del Mediterraneo occidental la zona fética
no alcanza tales cotas batimétricas, por lo que su distribucion se limita a zonas
mas someras (la transicion entre comunidades fotofilas y esciafilas se produce en
torno a los 15-20 metros de profundidad) (Giakoumi et al., 2013; Espinosa et al.,
2019).

La enorme diversidad de estos habitats es a la vez causa y consecuencia de
la elevada heterogeneidad de estos ambientes (Garcia-Gémez et al., 2020a). Se
pueden distinguir diferentes estratos o capas, el mas basal de los cuales esta com-
puesto por algas calcareas generalmente pertenecientes a los géneros Mesophyllum,
Lithophyllum o Peysonnelia (Ballesteros, 2006). Sin embargo, a pesar del enorme
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Figura 1. Comunidad del coraligeno en el Estrecho de Gibraltar. Entre las especies pre-
sentes se distingue la gorgonia Paramuricea clavata, el coral rojo (Corallium rubrum)y el
coral naranja (Astroides calycularis), la ascidia Clavelina dellavallei o un pequefio banco
de tres colas (Anthias anthias). Fotografia Manuel Maestre.
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papel que desempefian, este componente de la comunidad no constituye el elemento
dominante ni en términos de biomasa ni numero de especies. La atenuacion de la
luz en estas comunidades permite que las macroalgas fotofilas que dominan en
zonas someras sean sustituidas por una rica comunidad de invertebrados sésiles;
esponjas, cnidarios, briozoos, tunicados, anélidos, etc. Muchos de ellos son orga-
nismos incrustantes o de escaso porte, como las algas calcareas antes mencionadas,
mientras que otros presentan morfologias erectas y complejas (Figura 1). De este
modo se crean diferentes estratos dentro de la comunidad bentdnica, de manera
analoga a los diferentes niveles que pueden observarse en un bosque en el medio
terrestre. Ademas, muchos de ellos poseen estructuras de carbonato célcico que
contribuyen al crecimiento y la consolidacion de la capa basal sobre la cual se
asienta toda la comunidad.

En estrecha relacion con estos organismos sésiles se encuentra una gran
diversidad de organismos moviles; peces, equinodermos, moluscos, crustaceos...
La elevada heterogeneidad del sustrato generado por las algas coralinaceas y los
invertebrados sésiles favorece la coexistencia en un espacio limitado de diferentes
comunidades de organismos habitando microhabitats diferenciados. Finalmente,
a diferencia de otras comunidades formadas por algas coralinaceas en ambientes
someros (ej. los “trottoir” de Lithophyllum byssoides en zonas mediolitorales),
la estabilidad temporal de los ambientes mas profundos donde proliferan estas
comunidades permite que se desarrollen abundantes y complejas interacciones
bioldgicas entre organismos (interacciones que actuan como motor de la biodi-
versidad y como principal fuerza que estructura el ecosistema) (Cocito, 2004;
Ballesteros, 2006).

Ademas de actuar como importantes reservorios de diversidad especifica y
genética, el coraligeno también genera otros importantes servicios ecosistémicos:
actian como sumideros de carbono, son buenos indicadores de la calidad del
agua y proveen de habitat, alimento, zonas de cria, etc. para multitud de especies
explotadas comercialmente (de Ville d’Avray et al., 2019) (Figura 2). También
generan beneficios econdmicos a través de la industria del buceo recreativo, ya
que se trata de uno de los habitats mas singulares y apreciados por los buceadores
(Di Franco et al., 2009; Zunino et al., 2020). Sin embargo, existen numerosas
fuentes de perturbacion que ponen en juego la conservacion de estos enclaves
y los servicios ecosistémicos que ellos proveen. Entre las principales amenazas
sobre las comunidades del coraligeno se encuentran; (i) la destruccion mecanica
de estructuras calcareas por el contacto con artes de pesca, buceadores o el fondeo
de embarcaciones, (ii) mortalidades masivas de organismos asociadas a anomalias
climaticas (aumento de la temperatura del agua, tormentas inusualmente violentas,
alteracion de las corrientes de agua, etc.), (iii) aumento de la tasa de sedimentacion
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ocasionada por acciones humanas en el litoral (regeneracion de playas, construccion
de infraestructuras costeras, vertidos urbanos y agricolas, etc.), (iv) proliferacion
de epifitos y aumento de la actividad de organismos ramoneadores (¢j. erizos)
asociada al enriquecimiento en materia organica, (v) llegada de especies exoticas,
(vi) debilitamiento de estructuras calcareas causada por la acidificacion oceanica,
etc (Ballesteros, 2006; Piazzi et al., 2012; Teixid6 et al., 2013; Garrabou et al.,
2019; Zunino et al., 2019). La mayoria de las principales especies ingenieras
presentes en estos habitats son muy sensibles a las perturbaciones debido a sus
ciclos de vida lentos (alta longevidad, lentas tasas de crecimiento, reproduccion
poco frecuente y con baja tasa de reclutamiento) y estrechos margenes de tole-
rancia a muchas variables ambientales (temperatura, sedimentacion, irradiancia,
etc) (Teixido et al., 2011; Casas-Giiell et al., 2015; Galli, 2015). Por todas estas
razones (su elevado valor ecol6gico y su escasa resiliencia ante perturbaciones
de origen antropico), estos fondos se encuentran dentro de los habitats protegidos
de acuerdo con la Directiva Habitats (92/43/CE) y la Convencién de Barcelona

Figura 2. El coral rojo (Corallium rubrum), muy apreciado en joyeria, ha sido recolectado
durante milenios en el Mediterraneo. Junto a esta especie en la imagen aparecen el coral
naranja (Astroides calycularis) y la esponja Haliclona mediterranea. Fotografia Manuel
Maestre.

10



Influencia de la macroalga invasora Rugulopteryx okamurae

(SPA/BD, 1995), asi como el “Plan de Accion para la Conservacion de Habitats
Clave del Mediterraneo” promovida por Naciones Unidas (UNEP-MAP-RAC/
SPA, 2017) y la “Lista Roja de Habitats Marinos” de la Union Europea (Gubbay
et al., 2016). Todas estas estrategias e iniciativas coinciden en la creciente necesi-
dad de mejorar nuestro conocimiento relativo a la composicion y funcionamiento
de estos ecosistemas, con especial atencion al impacto generado por diferentes
actividades antropogénicas.

Impacto de las invasiones biolégicas en el coraligeno y la
epifauna

La llegada y expansion de especies invasoras supone la segunda amenaza
principal para la biodiversidad del planeta y, tal y como hemos comentado an-
teriormente, las comunidades del coraligeno no estan exentas de esta amenaza
(Ballesteros, 2006; Piazzi et al., 2012). En ecosistemas costeros, las macroalgas
exoticas suponen uno de los grupos con un mayor impacto debido al gran nimero
de especies registradas (hasta el 40% de las especies marinas introducidas en
algunas regiones corresponden a macroalgas), asi como su enorme capacidad
para dispersarse a nuevas regiones, monopolizar el espacio y alterar la compo-
sicion y el funcionamiento de los ecosistemas nativos (Schaffelke et al., 2006)
(Figura 3).

El numero de especies de macroalgas invasoras detectadas en el coraligeno
(donde la cantidad de luz disponible es mas limitada) es mucho mas reducido
gue el observado en ambientes someros. Sin embargo, algunas especies invaso-
ras frecuentes en habitats fotofilos del Mediterraneo tienen una alta plasticidad
fisiologica en cuanto a su capacidad fotosintética, lo cual les permite colonizar de
forma eficaz fondos mas profundos (Belsher y Meinesz, 1995; Piazzi et al., 2009).
Este es el caso de, por ejemplo, las rodofitas Asparagopsis taxiformis (Delile)
Trevisan y Womersleyella setacea (Hollenberg) Norris o la cloréfita Caulerpa
cylindracea Sonder (Raniello et al., 2006; de Caralt y Cebrian, 2013; Zanolla et
al., 2015). Todas ellas tienen un demostrado impacto negativo sobre las poblacio-
nes nativas, aunque las principales especies afectadas y los mecanismos a través
de los cuales se genera el perjuicio (ej. competencia por el espacio, disminucién
de la luminosidad, incremento de las tasas de sedimentacion) depende la especie
invasora. Asi, por ejemplo, C. cylindracea tiene un mayor impacto sobre especies
incrustantes mientras que W. setacea afecta principalmente a especies cespitosas
y erectas (Piazzi y Balata, 2009; Piazzi et al., 2012; de Caralt y Cebrian, 2013).
Sin embargo, no existen estudios previos que evaluen la respuesta de la epifauna
movil del coraligeno ante la llegada de especies invasoras. Estos organismos que
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Figura 3. Fondos rocosos fotofilos de Ceuta dominados por la especie invasora Rugulop-
teryx okamurae.

habitan los pequefios intersticios del sustrato (endofauna) o se encuentra asocia-
dos a las especies sesiles (epifauna) componen aproximadamente el 60% de la
biodiversidad de invertebrados presente en el coraligeno (Ballesteros, 2006). A
pesar de ello, sus principales patrones de biodiversidad (composicion faunistica,
dindmica espacial y temporal) y su papel en el funcionamiento ecoldgico de estos
habitats ha sido escasamente estudiado hasta la fecha. En relacién con el impacto
que la llegada de especies invasoras puede tener sobre la epifauna del coraligeno,
la tnica informacion disponible para elaborar predicciones se basa en las respuestas
observadas en estudios previos realizados en habitats someros. Dado que la gran
mayoria de los estudios coinciden en detectar un efecto negativo de las macroalgas
invasoras sobre la comunidad nativa sésil (fanerégamas, macroalgas, invertebra-
dos...) (Maggi et al., 2015), seria de esperar que dichos cambios en la estructura
y composicion en la comunidad sésil se tradujeran en alteraciones en la epifauna
asociada. Sin embargo, esta no ha sido siempre la respuesta observada y los trabajos
realizados en ambientes someros ponen de manifiesto la enorme variabilidad en las
consecuencias ecologicas registradas y la complejidad de los procesos implicados
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(Thomsen et al., 2014; Maggi et al., 2015). Factores tales como la complejidad
morfologica, la abundancia de epifitos o el contenido en defensas quimicas de la
macroalga invasora tienen una enorme influencia a la hora de determinar el sentido
y la magnitud de la respuesta por parte de la epifauna (Gestoso et al., 2010; Veiga
et al., 2014; Suarez-Jiménez et al., 2017). Existen casos en los que la llegada de
una macroalga invasora puede generar un aumento en la disponibilidad de recursos
(hébitat, refugio, alimento), con lo que su presencia va acomparfiada de un aumento
en la diversidad y abundancia de epifauna. Este es el caso, por ejemplo, de fondos
arenosos o intermareales rocosos en los que la llegada de determinadas especies
introducidas ha supuesto un incremento en la complejidad estructural del sistema
y de la biodiversidad de epifauna (Thomsen et al., 2014; Olaffson, 2017). En el
caso opuesto, el desplazamiento de macroalgas nativas erectas por otras de menor
complejidad o con alta concentracion de metabolitos secundarios con caracter
defensivo va frecuentemente acompafiado de un empobrecimiento en la epifauna
asociada. La respuesta de las comunidades, por tanto, es especifica de la especie
invasora y la comunidad invadida.

En ambientes someros dominados por macroalgas, la mayoria de las es-
pecies que componen la epifauna no son exclusivas de hospedadores concretos
(Saarinen et al., 2018). Este caracter generalista favorece una mejor adaptacion
de estas comunidades ante las alteraciones producidas por la llegada de especies
invasoras ya que, en estos casos, la disminucién en la abundancia de determinados
hospedadores puede ser compensada por otras especies funcionalmente equiva-
lentes presentes en el sistema. Sin embargo, a diferencia de las macroalgas, los
invertebrados sésiles si presentan con frecuencia asociaciones especificas con
la epifauna mavil (e]. especies simbiontes o comensales asociadas a esponjas,
corales, anémonas, gorgonias, etc.) (Poore et al., 2000; Stella et al., 2010; Soler-
Hurtado et al., 2018). Por otro lado, el desarrollo de estrategias y adaptaciones
mas especializadas entre organismos (interacciones especificas, especializacion
de los nichos, reparto de recursos, etc.) esta favorecido en ambientes poco va-
riables y, por tanto, mas predecibles (Townsend, 2003). Por estas razones, es de
esperar que la epifauna presente en el coraligeno (un habitat diverso, estable y
dominado por invertebrados sésiles) sera igualmente diversa y estara compuesta
por abundantes organismos especialistas, intimamente asociados a hospedadores
sésiles concretos. Determinar este grado de especializacion es de vital importancia
para poder evaluar la susceptibilidad de estas comunidades ante perturbaciones
ambientales (Clavel et al., 2011).
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El alga invasora Rugulopteryx okamurae en aguas del Estrecho

La primera cita del alga parda Rugulopteryx okamurae en aguas del Medi-
terraneo data del afio 2002 en la laguna costera de Thau (Francia), y su llegada se
asocia al cultivo de ostras japonesas [Magallana gigas (Thunberg, 1793)] (\Ver-
laque et al., 2009). De hecho, la laguna de Thau ha sido denominada como una
“isla biologica japonesa en el Mediterraneo” por el elevado numero de especies
de macroalgas procedentes del Pacifico noroccidental que alberga (Boudouresque
et al., 2010). La posibilidad de una expansion secundaria de esta alga exotica a
otras areas del Mediterraneo y del Atlantico oriental se consideré muy alta debido
al amplio rango de distribucion de R. okamurae en su &rea nativa (abarca regiones
templadas y calidas del Pacifico oriental desde Filipinas hasta Corea), asi como al
trafico intenso de cultivos de ostras entre instalaciones de acuicultura localizadas
en Thau y otras regiones (Hwang et al., 2009; Verlaque et al., 2009). Tales predic-
ciones resultaron acertadas y la especie fue posteriormente localizada a partir de
2015 en las costas espafiolas y marroquies proximas al Estrecho de Gibraltar, donde
rapidamente se ha convertido en la especie dominante en muchas zonas someras
(Altamirano et al., 2016; El Aamri et al., 2018; Garcia-Gomez et al., 2020b). En
zonas rocosas bien iluminadas situadas entre los 10 y los 20 metros de profundidad,
la especie puede alcanzar el 80-90% de cobertura, generando un profundo impacto
ecoldgico y econémico en la zona (desplazamiento de especies nativas, perjuicio
sobre actividades pesqueras y turisticas, etc.) (Figura 4).

La especie presenta un amplio rango batimétrico que abarca desde el limite
superior del infralitoral hasta los 40 metros de profundidad, presentando un alto
nivel de ocupacion del sustrato (superiores al 50% de cobertura) hasta los 30 me-
tros de profundidad (Garcia-Gémez et al., 2020b). Por tanto, la especie es capaz
de colonizar de forma exitosa las comunidades del coraligeno presentes en el
Estrecho de Gibraltar.

Evaluar el impacto generado por R. okamurae en las costas de Ceuta presenta
un enorme interés por muy diversas razones. Por una parte, Ceuta se sitiia en un
enclave muy particular desde el punto de vista biogeografico, en la confluencia de
tres provincias biogeograficas (Mediterranea, Lusitdnica y Mauritanica) (Paternello
etal., 2007; Guerra Garcia et al., 2009) y los procesos locales que ocurren en esta
region tienen importantes consecuencias en los patrones hidroldgicos y biologicos
de toda la cuenca mediterranea occidental (Macias et al., 2010, Naranjo et al.,
2014). Ademas, desde el punto de vista de las invasiones bioldgicas, el Estrecho de
Gibraltar es una region clave para monitorizar la llegada y expansion de especies
exoticas, ya que es una de las principales vias de entrada de estas especies en el
Mediterraneo (Ros et al., 2020). Se trata de una de las regiones con un trafico ma-
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Figura 4. Arribazén de Rugulopteryx okamurae préximo a la playa de Bolonia (Cadiz).
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ritimo mas intenso a nivel global, lo cual favorece enormemente la introduccion de
nuevas especies y, al mismo tiempo, el Estrecho de Gibraltar también es la puerta
de entrada al Mediterraneo para un gran nimero de especies con afinidad por aguas
mas calidas que estan expandiendo su rango de distribucion hacia latitudes mas altas
(un proceso conocido como “tropicalizacion de Mediterraneo”) (Drake y Lodge,
2004, Bianchi et al., 2013; Piniella y Walliser, 2013). En el caso de R. okamurae,
el vector de introduccion mas probable de la especie en aguas del Estrecho parece
ser el agua de lastre de las embarcaciones. La especie invasora fue detectada por
primera vez en esta region en las costas de Ceuta en 2015 (Ocana et al., 2016) y
es aqui donde se han registrado sus mayores valores de cobertura y biomasa.

Por otro lado, los fondos marinos de Ceuta son un enclave idoneo donde
estudiar las comunidades del coraligeno ya que, como se ha comentado anterior-
mente, es posible encontrar este habitat a profundidades considerablemente mas
someras que en otras regiones del Mediterraneo (Guerra-Garcia, 2001; Ocana y
Ramos, 2009; Espinosa et al., 2014). Este hecho facilita enormemente el estudio
“in situ” de estas comunidades por parte de los investigadores; son mas facilmente
accesibles y por mas tiempo. Ademas, son muy pocos los datos disponibles en
la literatura sobre la biodiversidad y ecologia del coraligeno en esta region, muy
proxima al limite de distribucion de este habitat (Giakoumi et al., 2013; Espinosa
etal., 2019).

Objetivos

El objetivo fundamental del presente estudio es el de evaluar la respuesta
de la epifauna mévil presente en el coraligeno de Ceuta ante la expansion de
Rugulopteryx okamurae, mediante la caracterizacion y comparacion de la fauna
asociada a sustratos nativos y al alga invasora. Un mayor grado de solapamiento
entre sustratos en la composicion y estructura de la comunidad asociada puede
considerarse como un indicador de una alta capacidad de la epifauna nativa para
adaptarse a las nuevas circunstancias. Si, por el contrario, tan solo una pequefia
fraccién de la comunidad presente en sustratos nativos es capaz de colonizar de
forma exitosa el alga invasora, el riesgo de pérdida de biodiversidad asociada
a la expansion de R. okamurae sera mas elevado. Un trabajo previo, realizado
igualmente en la costa de Ceuta, compar6 la fauna asociada a R. okamurae y a
la macroalga nativa Dictyota dichotoma en fondos someros (0-5 metros de pro-
fundidad) (Navarro-Barranco et al., 2019). Dicho estudio puso de manifiesto la
capacidad del alga invasora para albergar una rica comunidad de fauna movil (en
términos de diversidad, riqueza de especies y nimero de individuos). Dadas las
particularidades expuestas anteriormente para las comunidades del coraligeno
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(dominancia de invertebrados sésiles, estabilidad ambiental, etc.), el nimero de
interacciones especializadas en este habitat sera presumiblemente elevado y, por
tanto, el impacto generado por la proliferacién de macroalgas invasoras sobre la
epifauna movil en estos ambientes sera negativo.

Adicionalmente, con este estudio también se pretende profundizar en el
conocimiento de la macrofauna movil asociada a los fondos rocosos de la costa
ceuti. Al margen de algunos trabajos realizados con crustaceos caprélidos (Guerra-
Garcia, 2001; Guerra-Garcia y Takeuchi, 2002), los pequeios invertebrados de los
fondos profundos del Estrecho de Gibraltar en general y de Ceuta en particular
han sido escasamente estudiados, por lo que es de esperar que el presente trabajo
aporte nuevas citas que amplien el inventario de especies marinas conocidas para
esta region.
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MATERIALY METODOS

Disefio del muestreo y recoleccion de datos

La recoleccion de las muestras se llevo a cabo entre los dias 10 y el 14 de
abril de 2019. Se seleccionaron 3 zonas de estudio, una de ellas en la Bahia Norte
y situada a 21 metros de profundidad (Ciclon de Fuera; 35° 54’ 147N, 5° 18°570)
y dos de ellas situadas en la Bahia Sur; Sarchal (35° 52” 55N, 5° 17’ 56”0; 26
metros de profundidad) y Pineo (35° 52° 11N, 5° 19 00”°O; 35 metros de pro-
fundidad) (Figura 5).

Figura 5. Area de estudio, mostrando las tres localidades muestreadas.

En esta zona, la transicion entre una comunidad dominada por algas fotofilas
por una comunidad caracteristica del precoraligeno o coraligeno ocurre entre los
20y 25 metros de profundidad. Las principales especies sésiles que dominaban los
fondos duros muestreados son las esponjas, Ircinia spp. o Dysidea avara (Schmidt,
1862), los cnidarios Eunicella singularis (Esper, 1791) (Figura 6), Eudendrium spp.
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Figura 6. Detalle de un ejemplar de gorgonia perteneciente al género Eunicella

y Astroides calycularis (Pallas, 1766), briozoos como Pentapora fascialis (Pallas,
1766) y Myriapora truncata (Pallas, 1766), ascidias pertenecientes a los géneros
Alcyonium y Aplidium, asi como macroalgas esciafilas [Mesophyllum alternans
(Foslie) Cabioch y Mendoza, Peyssonnelia spp.] (Guerra-Garcia, 2001; Ocana y
Ramos, 2009). Ademas de la especie invasora R. okamurae, los tres sustratos domi-
nantes nativos en estos fondos y que han sido recolectados en este estudio son:

Spongia lamella (Schulze, 1879). Se trata de una esponja masiva, de color
variable (grisaceo, marron claro, tonos rojizos...) y forma de “oreja de elefante”
0 copa, fijada al sustrato en su parte central (Figura 7).

Su tamafio suele oscilar entre los 10 y 20 centimetros de diametro, pero
de forma excepcional puede alcanzar tamafios de hasta un metro de didmetro
(Pronzato, 1999). La mayor parte de las citas de la especie en el Mediterraneo
se refieren a esta especie como Spongia agaricina pero estudios posteriores han
demostrado que la distribucién de la genuina S. agaricina se limita al Océano
indico, mientras que todas las citas mediterraneas corresponden a S. lamella. Por
su caracter elastico, se trata de una de las pocas especies explotadas de manera
comercial en el Mediterraneo para su uso tradicional como esponja de bafio o
recientemente como elemento decorativo (Pronzato y Manconi, 2008). Muchas
de sus poblaciones en el Mediterraneo se han visto gravemente afectadas por la
sobreexplotacion, la alteracion del habitat y enfermedades. De hecho, recientes
analisis genéticos muestran claras evidencias de una reduccion significativa del
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tamafio de las poblaciones en la mayor parte de su rango de distribucién, con la
unica excepcion de las poblaciones consideradas en Ceuta (Dailianis et al., 2011;
Pérez-Portela et al., 2015). Esta zona es, por tanto, de una especial importancia
para la conservacion de la especie debido al buen estado de sus poblaciones (la
especie presenta aqui los valores mas altos de diversidad genética registrados y su
abundancia aun es muy alta en fondos rocosos umbrios) y su relativo aislamiento
(no existen poblaciones proximas y su conectividad genética con otras poblacio-
nes mas distantes parece ser muy reducido) (Dailianis et al., 2011; Pérez-Portela
et al., 2015). Por otro lado, aunque previos estudios apuntan la capacidad de S.
lamella para albergar una rica comunidad de organismos asociados (Noyer et al.,
2010; Pérez-Portela et al., 2015), no se han realizado estudios en profundidad de
la epifauna asociada a esta especie.

Figura 7. Ejemplar de Spongia lamella en la estacion de Sarchal.

Paramuricea clavata (Risso, 1826) es un antozoo de morfologia arborescente,
con ramificaciones irregulares en un tnico plano (Figura 8). Esta gorgonia de color
variable (generalmente con tonos rojizos, violaceos o amarillos) estd ampliamente
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Figura 8. Ejemplares de Paramuricea clavata.

distribuida por el Atlantico oriental, el Mediterraneo occidental y el Mar Adriatico
en fondos rocosos situados entre los 10 y los 100 metros de profundidad (Linares
et al., 2007). Se trata de una de las especies mds caracteristicas del coraligeno y
desempefia un papel fundamental en el funcionamiento y el mantenimiento de
la biodiversidad de estos habitats (Ballesteros, 2006). Incrementa la compleji-
dad tridimensional del medio, favoreciendo la diversidad de nichos y especies
en todos sus estratos. Su presencia condiciona el hidrodinamismo a pequefa
escala, lo cual tiene influencia en una enorme variedad de procesos como la tasa
de sedimentacion, reclutamiento, disponibilidad de nutrientes, etc. (Ponti et al.,
2014, Valisano et al., 2016, Verdura et al., 2019). Ademas, P. clavata potencia la
resiliencia de estas comunidades, favoreciendo la abundancia de algas calcéreas y
dificultando la expansion de especies invasoras (Ponti et al., 2014). Tiene una alta
longevidad y un lento crecimiento, lo cual la hace muy susceptible a diferentes
perturbaciones antropogeénicas (ej. roturas provocadas por buceadores y artes de
pesca, calentamiento climatico, etc) (Linares et al. 2007; Verdura et al., 2009). En
el Estrecho de Gibraltar, P. clavata es una de las especies dominantes en cuanto
a porcentaje de cobertura en fondos rocosos circalitorales (= 30 metros de pro-
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fundidad), especialmente sobre sustratos verticales (Garcia-Gémez et al., 2020a).
A diferencia de lo observado para S. lamella, el eje Almeria/Oran no supone una
importante barrera para el flujo genético entre las poblaciones del Estrecho y el
Mar de Alboran con las presentes en otras regiones del Mediterraneo (Mokhtar-
Jamai et al., 2011). En cuanto a su fauna asociada, algunos trabajos realizados
en el Estrecho de Gibraltar han explorado la especificidad de las relaciones entre
P. clavata y su fauna asociada, resultando en algunos casos en la descripcién de
especies nuevas (Guerra-Garcia, 2001; Conradi et al., 2004). Sin embargo, estos
trabajos estan centrados en grupos concretos, siendo muy escasos los trabajos que
caracterizan el conjunto de la fauna movil asociada a estas gorgonias (\Valisano et
al., 2016; Ponti et al., 2016).

Sphaerococcus coronopifolius Stackhouse, 1797. Esta rodéfita de color
rojo intenso se fija al substrato a través de un disco basal, del cual salen los ejes
principales que se ramifican de manera dicotomica (Rodriguez-Prieto et al., 2013)
(Figura 9). Puede alcanzar los 25 cm de longitud y se encuentra en fondos rocosos

Figura 9. Ejemplar de Sphaerococcus coronopifolius en la estacion de Ciclon de Fuera.
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umbrios del Atlantico y el Mediterraneo, siendo un elemento comun del coralige-
no (Ballesteros, 2006; Rodriguez-Prieto et al., 2013). A pesar del interés que ha
despertado esta especie por la alta concentracion de compuestos antimicrobianos,
antivirales y antitumorales que contiene (Bouhlal et al., 2011; Rodrigues et al., 2015;
Pinteus et al., 2015), muchos aspectos relacionados con la biologia de la especie
atn son desconocidos (Abdelahad et al., 2016). En relacion con su fauna asociada,
tan solo existen algunos datos referentes a las especies de caprélidos asociados a
S. coronopifolius en aguas del Estrecho (Guerra-Garcia et al., 2002).

Cuatro réplicas de cada una de estas especies hospedadoras (R. okamurae,
S. coronopifolius, S. lamella y P. clavata) fueron recolectadas en cada estacion de
muestreo (Ciclén de Fuera, Sarchal y Pineo). Cada réplica consistia en un ejem-
plar (o colonia, para el caso de P. clavata) de un volumen similar en todos los
casos, los cuales eran en primer lugar introducidos en el interior de un recipiente
de plastico para minimizar la pérdida de epifauna y a continuacién cortados por
su base. Las muestras eran transportadas al laboratorio, donde la fauna asociada
a cada réplica era separada del sustrato por medio de una serie de enjuagues con
agua dulce sobre un tamiz de 500 um. Los ejemplares de S. lamella eran previa-
mente divididos en pequefias porciones de aproximadamente 8 cm? para facilitar
la separacién de la fauna mavil presente en el interior del sistema aquifero de la
esponja. El volumen de cada réplica de substrato fue calculado en base al despla-
zamiento de un volumen conocido de agua tras introducir al hospedador en una
probeta graduada. Siguiendo el mismo criterio propuesto por Sanchez-Moyano et
al. (2010) para la caracterizacion de la epifauna asociada, se tuvo en cuenta toda la
fauna mavil, asi como los organismos solitarios sésiles o sedentarios de moluscos
y poliquetos. Toda la fauna asociada fue preservada en alcohol al 70%, separada a
nivel de grandes grupos y posteriormente contabilizada tras ser identificada a nivel
de resolucion mas bajo posible (preferiblemente a nivel de especie). La riqueza
de especies (S) y la abundancia total de individuos (referida al numero total de
individuos por litro de substrato) fue determinada para cada réplica. Los valores
de beta diversidad (expresados como el niimero total de especies divididos por el
nimero medio de especies por réplica) también fueron determinados para cada
especie hospedadora. El grupo tréfico al que pertenecia cada una de las especies
dominantes en la epifauna (aquellas que representaban mas de 2% de la abundancia
total) fue establecido en base a estudios previos analizando el contenido estomacal y
el comportamiento de dichas especies (Fauchald y Jumars, 1979; Jones y Smaldon,
1988; Gambi et al., 2000; Rueda et al., 2009; Gofas et al., 2011; Guerra-Garcia et
al. 2014). En aquellos casos en los que no existia informacion especifica previa,
la categoria trofica de la especie fue asignada de acuerdo con los datos existentes
para el mismo género o familia.
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Analisis estadistico

Las diferencias entre hospedadores y estaciones de muestreo en la riqueza de
especies (S) y el nimero total de individuos fue evaluada por medio de un analisis
de la varianza (ANOVA) con los siguientes factores: Hospedador (Ho), un factor fijo
con 4 niveles (R. okamurae, S. coronopifolius, S. lamellay P. clavata) y Localidad
(Lo), un factor aleatorio y ortogonal con ‘Ho’ con tres niveles (cada una de las
estaciones de muestreo seleccionadas) (nivel de replicacion = 4). Dichos analisis
univariantes fueron realizados con el software GMAV5 (Underwood et al. 2002).
Antes de realizar dichos analisis se comprob¢ la normalidad y la homogeneidad
de los datos mediante test de Kolmogorov-Smirnov y Cochran, respectivamente.
Cuando no se cumplia el requisito de homocedasticidad, los datos fueron trans-
formados aplicando la raiz cuadrada. Finalmente, cuando el analisis ANOVA
detectaba diferencias significativas para un factor (p<0.05), el origen y sentido
de dichas diferencias eran exploradas por medio de test SNK (Student-Newman-
Keuls) (Underwood, 1997).

Las diferencias en la estructura de la epifauna (teniendo en cuenta la com-
posicién de especies y su abundancia respectiva) fueron analizadas por medio
de un anélisis PERMANOVA (permutation multivariate analyses of variance)
siguiendo el mismo disefio estadistico de dos factores descrito anteriormente.
Dichos anélisis parten de la matriz de similitud de Bray-Curtis, obtenida usando
tanto datos de abundancia no transformados como datos de presencia/ausencia.
En el primer caso los patrones espaciales estaran fundamentalmente determina-
dos por las especies dominantes, mientras que los resultados obtenidos partiendo
de datos de presencia/ausencia proporcionaran informacion de la influencia de
los factores considerados (especie hospedadora y estacion de muestreo) sobre la
composicion de especies, independientemente de la mayor o menor abundancia
de cada una de ellas. Aquellos factores que resulten significativos de acuerdo con
el analisis general serdn examinados posteriormente mediante comparaciones por
pares de los distintos niveles del factor. En esos casos, debido al bajo nimero de
permutaciones posibles, se considero la p de Monte Carlo (Anderson et al., 2008).
De manera adicional, se llevaron a cabo analisis PERMDISP (permutational
analyses of multivariate dispersion) para examinar la homogeneidad de varianzas
de la epifauna presente en diferentes especies hospedadoras. También ser realiza-
ron analisis nMDS (non-parametric multimensional scaling ordination) usando
datos no transformados y de presencia/ausencia para visualizar las relaciones de
similitud en la epifauna obtenida en cada una de las réplicas. Todos estos analisis
multivariantes se realizaron con el paquete PRIMER v.6 + PERMANOVA (Clarke
y Gorley, 2001; Anderson et al., 2008).
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Se realiz6 un diagrama de Venn con el objetivo de identificar y visualizar el
numero de especies exclusivamente presentes en un Unico hospedador y en cada
combinacion de hospedadores posibles (es decir, aquellas especies compartidas
unicamente por una pareja de hospedadores, un trio de hospedadores o presentes
en todos los sustratos considerados en el estudio). Para este andlisis, aquellas
especies que presentaban abundancias muy bajas (menos de tres individuos) no
fueron consideradas por no ser informativas (ej. una especie para la cual solo se ha
detectado un individuo obviamente solo estara presente en un tnico hospedador,
sin que ello sea un indicador fiable de una posible relacion especifica entre esa
especie movil con dicho sustrato). Este mismo criterio ha sido utilizado previa-
mente por Carvalho et al., (2014) para evaluar la especificidad por el hospedador
de especies asociadas.

26



RESULTADOS

Un total de 3410 individuos pertenecientes a 137 taxones diferentes fueron
identificados a lo largo de todo el estudio. Ocho filos de organismos estaban re-
presentados: Annelida, Arthropoda, Chaetognata, Chordata, Echinodermata, Mo-
llusca, Nemertea y Plathyelminthes. Arthropoda fue el filo mas diverso en cuanto
anumero de especies (55 especies diferentes) y el dominante en cuanto al nimero
de ejemplares [44% de la abundancia total (AT)], seguida por Mollusca (21% AT
y 42 especies) y Annelida (31% AT y 30 especies). Mientras que el porcentaje
de especies perteneciente a cada filo se mantuvo relativamente constante entre
diferentes hospedadores (Figura 10), los datos de abundancia si reflejaron claras
diferencias: si bien aproximadamente el 50% de la epifauna en las dos macroalgas
(R. okamurae y S. coronopifolius) y la esponja (S. lamella) correspondia a artro-
podos, los anélidos eran el grupo dominante en P. clavata (un patrén claramente
determinado por la enorme abundancia de la especie Haplosyllis chamaeleon
Laubier, 1960 en esta gorgonia) (Tabla 1, Figura 10). Dentro de Arthropoda, las
especies mas abundantes eran los anfipodos Phtisica marina Slabber, 1769 (8%
del total de artropodos), Stenothoe dollfusi Chevreux, 1887 (7%) (Figura 11),
Stenothoe monoculoides (Montagu, 1813) (4%), Apherusa sp. (4%), Caprella
acanthifera Leach, 1814 (3%), Pseudoprotella phasma (Montagu, 1804) (3%) y
el isépodo Cymodoce sp. (5%). En cuanto a los moluscos encontrados, Rissoella
opalina (Jeffreys, 1848), Tricolia deschampsi Gofas, 1993 y Jujubinus ruscurianus
(Weinkauff, 1868) representaron el 40%, 10% y 9.5% de la abundancia total de
moluscos, respectivamente (Figura 12). Los poliquetos dominantes fueron H. cha-
maleon y Amphiglena mediterranea (Leydig, 1851), los cuales suponian el 66%
y 11% de los anélidos totales, respectivamente. En la tabla 1 se indican todos los
taxones encontrados, junto a su abundancia media en cada uno de los hospedadores
y estacion de muestreo.
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Tabla 1. Abundancia de todas las especies encontradas en el presente estudio (media + error

estandar) en cada combinacion de hospedador y estacion de muestreo (n = 4).

RUGULOPTERYX SPHAEROCOCCUS SPONGIA PARAMURICEA
Ciclon Sarchal Pineo Ciclon Sarchal Pineo Ciclén Sarchal Pineo Ciclon Sarchal Pineo

ARTHROPODA
Amphipoda
Abludomelita gladiosa 194 + 515 -
(Spence Bate, 1862) 160
Amphitopsis
cf. depressa 2+2 13+£13  61+38
(Schiecke, 1976)
Aora spinicornis
Afonso, 1976 90 + 32 19£19 2121 9+9  22+22

153 104 +
Apherusa sp. 23+ 14  73+42 + 89 23+10 144+53 34 46+£27  78+42
Apocorophium acutum
(Chevreux, 1908) 19£19 2626 96+87
Apolochus neapolitanus 85+13  12%12 100+21  13+13 7+7

(Della Valle, 1893)
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RUGULOPTERYX SPHAEROCOCCUS SPONGIA PARAMURICEA

Ciclon Sarchal Pineo Cicléon Sarchal Pineo Ciclén Sarchal Pineo Ciclén Sarchal Pineo

Carlos Navarro Barranco

Ericthonius cf. 158
argenteus Krapp- 28 +£28 +59 28 £28 6+6 9+9 31+31 38+38 15+15
Schickel, 1993 -

Gammaropsis maculata 111+

78 +34 13+13 38+38 3019
(Johnston, 1828) 111

Gammaropsis sophiae
(Boeck, 1861)

Guernea coalita
(Norman, 1868)

28 +£28
Hyale sp. 5+5
Iphimedia sp. 37+37 36+26 19+19 31+24

Leucothoe spinicarpa

. 19+19 16 £16 6+4 23+ 11 50+33 52+31 16 £ 16 6+6
(Abildgaard, 1789)

Lembos sp. 18+ 18 58 £33

Lysianassidae 14+14 14+14 19+12
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RUGULOPTERYX

SPHAEROCOCCUS SPONGIA

Ciclon Sarchal Pineo Cicléon Sarchal

PARAMURICEA

Pineo Cicléon Sarchal Pineo Ciclén Sarchal Pineo

Stenothoe dollfusi 575+
Chevreux, 1887 83253 95

Stenothoe cf. eduardi

Krapp-Schickel, 1975 5439

Stenothoe monoculodes

(Montagu, 1813) S6x32 1414

548 =
Stenothoe sp. 466
Synchelidium
haplocheles

(Grube, 1864)

Isopoda

Astacilla mediterranea
14+ 14
Koehler, 1911
Austrofilius
mediterraneus
Castello, 2002

33+33

14+14

215+91

182 + 143

19+19

34+24

75+75

18+ 18

25+25

328110 15+15

44 + 36

61 +44 5+5

47 + 47
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Ciclon Sarchal Pineo Cicléon Sarchal Pineo Ciclén Sarchal Pineo Ciclén Sarchal Pineo

Chondrochelia savignyi
1+£25 1414 2 1+1 +71 +4
(Kroyer, 1842) 71+25 56 29 96+71 97440
Tanais dulongii
. 14+14 13+13 6+6 75+ 50
(Audouin, 1826)

Cumacea

Carlos Navarro Barranco

Cumella cf. limicola 141

Sars, 1870

Nannastacus 108

ungiculatus 53+£31 7633 o 25+ 25 18+18 25+25 32+20
(Bate, 1859)

Harpacticoida

1177 678 = 253

Harpacticoida indet. 654 269 1pg  112%34 300169 =11 157 1+1 I5+9  31+£31 665+£320 45+33
Ostracoda

. 153 0 19519 2912 38+£38 0 0 1£1  6%6 0 96425 20+20
Ostracoda indet 105 * + +

Pantopoda

34



Influencia de la macroalga invasora Rugulopteryx okamurae

CEFEY  LTFOS

SFS VI F I

SFS YCF8E  GCFGC
SIF9T

crFel

0€FOII

91 ¥91

Sy ¥ €9

91 F91

eIAJRAIG

¢ “ds eryoueIqoraloH

6%6 7 "ds eryoueiqoiojoy

medm V2V 1 “ds eryoueiqoiojoy
elyoueIqoIa18H

YOSNTI0ON

€8F €8 I8pul sayluiwlayAeld

SAHLININTIHALY 1d

vl F ¥l "Jopul ealBaWaN

V3L43NIN

PIFPL 8TF8CT ECIFEI  6SF8FI ‘ds auajedijed o
CIF8T SIFIE IFF90T 6FFOII ds e1jayay 1o

0sUId [eyores UoJaID

osuld [eyodes uoQjaID  oauld

VIO IdNNVEVd

VIONOdS

[eyoIeS  UQIDID 03UId [BUDIES UOJIID

SNO2020d3IVHCS

XAd31d01N9ONy

35



Carlos Navarro Barranco

RUGULOPTERYX SPHAEROCOCCUS

Ciclon Sarchal Pineo Cicléon Sarchal

SPONGIA PARAMURICEA

Pineo Cicléon Sarchal Pineo Ciclén Sarchal Pineo

Gregariella
semigranata (Reeve,
1858)

Heteranomiasquamula |, (o 39,39 44426 242
(Linnaeus, 1758)

Hiatella

arctica (Linnaeus, 37+26 4+4
1767)

Kellia cf.
suborbicularis
(Montagu, 1803)

Limaria loscombi (G.
B. Sowerby L, 1823) 9£9 18413
Musculus

costulatus (Risso, 1826) 31+18 42+42
Musculus

subpictus (Cantraine,

1835)

11+11

51435

6+6 6+6 26+ 15

34+20

124+65 11+7

77
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RUGULOPTERYX SPHAEROCOCCUS

Ciclon Sarchal Pineo Cicléon Sarchal

Pineo Ciclén Sarchal Pineo

PARAMURICEA

Ciclon Sarchal Pineo

Bittium reticulatum (da 949
Costa, 1778) B

Calliostoma

zizyphinum (Linnaeus, 125+73 26=+15 14+ 14
1758)

Chauvetia
mamillata (Risso, 1826) -0~ 2

Chauvetia sp. 176 £79 28+28 36 +26

Chrysallida sp.
1 Carpenter, 1856

Chrysallida sp.
2 Carpenter, 1856

Gibberula sp.
. +61 19+1

1 Swainson, 1840 936 9+19

Gibberula sp.

2 Swainson, 1840 2828

Granulina

occulta (Monterosato,

1869)

57426

31+31 77

16+ 16

21 +21
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RUGULOPTERYX

SPHAEROCOCCUS

Ciclon Sarchal Pineo Cicléon Sarchal

SPONGIA

PARAMURICEA

Pineo Ciclén Sarchal Pineo

Ciclon Sarchal Pineo

Rissoa sp. Desmarest,

1814 14+ 14

Rissoella 622 + 835+ 371+
opalina (Jeffreys, 1848) 333 614 189
Setia

pulcherrima (Jeffreys,

1848)

Setia sp.1 H. Adams

& A. Adams, 1852 24x24

Setia sp.2 H. Adams

& A. Adams, 1852

Skeneopsis sp.

Iredale, 1915

Tricolia 197
entomochelia Gofas, 7631, 6
1993 -
Tricolia

deschampsi Gofas, 122 +48 19+19

1993

25+15

14+ 14

28 £28

459 +
298

1175 +
746

13+£13

75+75

13+13

91 £ 55

G%W 1414 21+19
6+6

40+ 23

6+6 545

31+31
21+17

46 +27
6+6

25+ 25

67 £ 40

13+13 5+5

20+ 20
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RUGULOPTERYX

SPHAEROCOCCUS

Ciclon Sarchal Pineo Cicléon Sarchal

SPONGIA

PARAMURICEA

Pineo Cicléon Sarchal Pineo Ciclén Sarchal Pineo

Haplosyllis chamaeleon
Laubier, 1960

Haplosyllis spongicola
(Grube, 1855)

Odontosyllis
ctenostoma
Claparede, 1868

Salvatoria clavata
(Claparede, 1863)

Sphaerosyllis pirifera
Claparede, 1868

Eusyllis assimilis
Marenzeller, 1875

Syllis columbretensis
(Campoy, 1982)

Syllis hyalina
Grube, 1863

Syllis krohni
Ehlers, 1864

9+9 12+12

24+ 14

9+9 14+ 14

28 +28

13177 2615

28 +£28

32+27

29+ 10

13+£13

25+25

10£3

1+1

7+6

4746 +

94 +60 840+ 143 1238

35+20

33+25 25+25 64+37

56+33 85+37

21 +21
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RUGULOPTERYX

Ciclon Sarchal Pineo Cicléon Sarchal

SPHAEROCOCCUS

SPONGIA

PARAMURICEA

Pineo Ciclén Sarchal Pineo

Ciclon Sarchal Pineo

Branchiomma bombyx
(Dalyell, 1853)

Fabricia stellaris
(Miiller, 1774)

Sabellidae indet.
Serpulidae indet. 42 +27

ECHINODERMATA

42+42 25+25 14+14

14+ 14

Antedon sp. (juveniles)

b.,maa._o_mm indet. 39424
(juveniles)

m.o:_:a_o_mm indet. 99 £ 38
(juveniles)

Amphipholis squamata 491+
(Delle Chiaje, 1828) 230

Ophiothrix fragilis
(Abildgaard in O.F.
Miiller, 1789)

64+ 12

2615 17+17

76 +43 28 +28

25+ 25

72 +29

35+20

51+£36

25+ 25

3+3

11+4

32+20 50+50

50 +47

21+21

125+
125

24 +17

22+15

80 + 50

69 + 28

29+ 17

64 + 37

170 + 84
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Figura 10. Dominancia expresada en niimero de individuos y niimero de especies de cada
filo en cada hospedador. Chaetognata, Chordata, Nemertea y Plathyelminthes no estan
incluidos en la figura ya que, en conjunto, constituyen menos del 0.5% de la abundancia

total.

Figura 11. Ejemplar de Stenothoe dollfusi con detalle del segundo gnatépodo con su ca-
racteristica insercion semicircular en la palma del propodio (A).
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Figura 12. Ejemplares de Rissoella opalina (A), Tricolia deschampsi (B) y Jujubinus
ruscurianus (C).

Por su parte, la tabla 2 tan solo refleja las especies dominantes en cada hos-
pedador y proporciona informacion sobre el grupo tréfico al cual pertenece cada
especie y la contribucion de dicho hospedador a la abundancia total de la especie
(valores muy altos en esta columna para una determinada especie implican que
su distribucion esta fundamentalmente asociada a esa especie concreta de hos-
pedador). La mayoria de las especies dominantes son detritivoras, la cual es una
estrategia alimenticia relevante en todos los hospedadores pero especialmente en
las dos especies de macroalgas consideradas (R. okamurae y S. coronopifolius),
donde también es relevante la herbivoria. Sin embargo, estas dos estrategias pierden
relevancia en las dos especies de invertebrados sésiles considerados (S. lamella
y P. clavata), donde cobran mayor importancia la omnivoria (en la esponja) y el
parasitismo (en la gorgonia) (Figura 13).
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Tabla 2. Especies dominantes en cada uno de los hospedadores sesiles considerados
(independientemente del sitio de muestreo) y el grupo trofico al que pertenecen. Solo
se muestran aquellas especies con una abundancia superior al 2% en cualquiera de
los hospedadores. Los valores de dominancia se expresan como % de abundancia
de una determinada especie en relacion a la abundancia total de epifauna en ese
hospedador. La contribucion a la abundancia total se mide como la abundancia
de la especie en ese hospedador en relacion al total de la abundancia de dicha
especie observada en todo el estudio. Ho = Hospedadores; H = Herbivoro; D =
Detritivoro; C = Carnivoro; O = Omnivoro; P = Parasito; U = Desconocido.

. . Contribucion (%)
Dominancia del hospedador Grupo
2 | Especies asociadas (%) enel . ,
a la abundancia trofico
hospedador -
total de la especie
Rissoella cf. opalina (Jeffreys, 1848) 12.55 44
Amphiglena mediterranea D
(Leydig, 1851) 559 50
Stenothoe dollfusi Chevreux, 1887 4.08 48
Jujubinus ruscurianus
é (Weinkauff, 1844) 4.12 60
f’g’ Phtisica marina Slabber, 1769 4.02 33 D
E” Stenothoe sp. 3.92 83
o Amphipholis squamata 343 50 D
(Delle Chiaje, 1828) '
Pseudoprotella phasma D
(Montagu, 1804) 3.04 67
Cymodoce sp. 2.75 39 H
Caprella acanthifera Leach, 1814 2.65 58 D
Rissoella cf. opalina (Jeffreys, 1848) 15.54 41 H
Tricolia deschampsi Gofas, 1993 6.51 79 H
Stenothoe monoculoides O
5 | (Montagu, 1813) 64 %
3
§ Heterobranchia sp.1. 5.71 94 u
& | Cymodoce sp. 4.57 56
S : :
@ | Amphiglena mediterranea 4.00 31 D
(Leydig, 1851) ’
Apherusa sp. 3.89 56 D
Cressa cristata Myers, 1969 3.77 56 o
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Contribucion (%)

Dominancia del hospedador Grupo
f Especies asociadas (%) enel | p ) ] p
hospedador a la abundancia tréfico

total de la especie

Janira maculosa Leach, 1814 13.36 91

Leucothoe spinicarpa C

(Abildgaard, 1789) 13.34 7

Amphithopsis depressa D

Schiecke, 1976 8.19 100

Haplosyllis spongicola (Grube, 1855) 8.62 91 P
© Rissoella cf. opalina (Jeffreys, 1848) 7.76 6 H
2 Ophiothrix fragilis (Abildgaard a5 % 0
& | in O.F. Miiller, 1789)

Branchiomma bombyx D

(Dalyell, 1853) 3.02 39

Colomastix pusilla Grube, 1861 2.16 100 U

Sphaerosyllis pirifera

Claparede, 1868 2.16 3

Platynereis dumerilii (Audouin 216 T H

& Milne Edwards, 1833) '
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Figura 13. Porcentaje de individuos pertenecientes a diferentes grupos troficos en cada
una de las especies hospedadoras consideradas.

De acuerdo a los resultados obtenidos en los analisis ANOVA, la interaccion
entre los factores “Hospedador” y “Localidad” fue significativa en aquellos analisis
realizados considerando el nimero de especies y abundancia de ejemplares, lo
cual refleja la ausencia de un patron constante en las diferencias observadas entre
hospedadores (Tabla 3). Es decir, pueden existir diferencias significativas en la
abundancia o diversidad de epifauna presente en diferentes hospedadores, pero
estas diferencias no son constantes en diferentes estaciones de muestreo. De esta
forma, la invasora R. okamurae present6 un nimero significativamente superior
de ejemplares al observado en los otros hospedadores nativos en Ciclon de Fuera,
pero estas diferencias no fueron significativas en las otras localidades. En cuanto
al namero de especies, de nuevo R. okamurae presenté valores similares a los del
resto de hospedadores en dos de las localidades y tan solo en Ciclon de Fuera sus
valores fueron superiores a los observados en invertebrados sésiles (P. clavata y
S. lamella) pero similares a los de la macroalga nativa (S. coronopifolius) (Figura
14, Tabla 3).
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Tabla 3. Resultados del ANOVA de dos factores realizado para los pardmetros
abundancia (numero de individuos por litro de hospedador; datos transformados
por la raiz cuadrada) y riqueza de especies (niimero de especies por réplica). El
factor hospedador (Ho) contaba con los niveles Rugulopteryx okamurae (RO),
Sphaerococcus coronopifolius (SC), Spongia lamella (SL) y Paramuricea
clavata (PC). El factor Localidad (Lo) contaba con los niveles Ciclon de
Fuera, Sarchal y Pineo. g.l. = Grados de libertad; MC = Media cuadratica; *
= P<0.05; ** = P<0.01; *** = P<0.001; n.s. = no significativo. (n=4).

Fuente de Abundancia Riqueza de especies
variacion  gf  MC F P MC F P
Ho 3 613472 4.05 * 398.31 1.6 n.s.
Lo 2 34153  1.36 n.s. 580.69 103 fla
Hox Lo 6 121448  4.85 ** 249.24 442 o
Residuos 36 250.43 56.38

Analisis SNK para pares de niveles del factor “Hospedador” en cada localidad

Ciclén de Fuera: RO > (SC =PC) > SL (RO =SC)>(SL=PC)
Sarchal: (RO =SC=PC)>SL SC>SL; PC > SL
Pineo: PC>(RO=SC=SL) RO=SC=SL=PC
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Figura 14. Abundancia (numero de individuos por litro de hospedador) (A) y riqueza de
especies (nimero de especies por réplica) (B) de la epifauna presente en cada hospedador y
estacion de muestreo. Los datos se expresan como valores medios + Error estandar. (n= 4).
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Al igual que lo observado en los analisis ANOVA previos, los resultados ob-
tenidos en los analisis PERMANOVA (realizados tanto con datos no transformados
como de presencia/ausencia) reflejaron una influencia significativa de la interaccion
“Ho x Lo”. Sin embargo, a diferencia de lo observado en los analisis previos, en
este caso las diferencias entre hospedadores observadas si mantenian un patrén
claro y constante en todas las estaciones estudiadas. Tanto la composicion de es-
pecies (datos de presencia/ausencia) como la estructura de la comunidad epifaunal
(datos no transformados) presente en R. okamurae era similar a la observada en S.
coronopifolius. Por otro lado, tanto la macroalga invasora como nativa mostraban
diferencias en los dos parametros considerados con los dos invertebrados sésiles
(la esponja y la gorgonia) en todas las zonas de estudio (con la inica excepcion
de S. lamella en Ciclon de Fuera) (Tabla 4).

En cuanto a la heterogeneidad de varianzas observada en los diferentes hos-
pedadores, de nuevo se observan variaciones entre las dos macroalgas con respecto
alos invertebrados sésiles. Los analisis PERMDISP reflejaron una heterogeneidad
de varianzas significativamente mayor en la composicion de especies presentes en
los dos invertebrados sésiles en comparacion con las macroalgas (Tabla 4). Los
valores de similitud entre replicas dentro de cada estacion de muestreo y entre pares
de estaciones de muestreo para cada hospedador (proporcionados por los analisis
PERMANOVA) apuntan en el mismo sentido: La similitud dentro de una misma
localidad o entre localidades es claramente mayor cuando consideramos la epifauna
presente en macroalgas que en el caso de los invertebrados sésiles (Figura 15).

Igualmente, los valores de beta diversidad y los resultados nMDS proporcio-
nan evidencias que apoyan estas mismas conclusiones. Por un lado, Rugulopteryx
okamurae mostrd los valores mas bajos de beta diversidad (3.7) seguidos de S.
coronopifolius (4), P. clavata (4.6) y S. lamella (5.6). Por otra parte, la ordenacién
de las muestras en el grafico nMDS también refleja una mayor dispersion de las
réplicas pertenecientes a los invertebrados sésiles que aquellas otras pertenecientes
amacroalgas (Figura 16). Esta figura también apoya los resultados obtenidos en el
PERMANOVA en relacion con las diferencias entre hospedadores en la estructuray
composicion de la comunidad: Hay una clara segregacion de las muestras de acuer-
do al tipo de hospedador, de modo que las macroalgas nativa e invasora albergan
una epifauna diferente de la encontrada en la esponja y la gorgonia (Figura 16).
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Figura 15. Valores de similitud entre réplicas dentro de una misma estacién de muestreo
y entre pares de estaciones de muestreo para cada una de los hospedadores considerados.
Estos valores son proporcionados por los analisis PERMANOVA realizados con datos no

transformados.

Figura 16. nMDS comparando la epifauna asociada a cada especie hospedadora. Los
analisis reflejan tanto la similitud entre réplicas atendiendo a la estructura de la comunidad
(datos no transformados, A) y composicion de especies (datos de presencia/ausencia, B).
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Figura 17. Diagrama de Venn mostrando el porcentaje del nimero total de especies
asociadas distribuidas en cada combinacién de hospedadores sésiles. Tal y como se ha
descrito en la seccion de metodologia, aquellas especies con una abundancia o frecuencia
de aparicién muy bajas no estan representadas en esta figura.

Por tultimo, el diagrama de Venn (Figura 17) mostré que la mayoria de las
especies que componen la fauna asociada identificadas en el presente estudio
tenian un caracter generalista, estando presentes en la mayoria de los sustratos
considerados: un 64% de las especies estaban presentes en 3 0 mas hospedadores.
En concreto, un 30.4% de las especies estaban presentes en todos los hospedadores
y un 25% mas eran compartidas por R. okamurae, S. coronopifolius y P. clavata.
Aunque pocas especies fueron encontradas exclusivamente en un tinico hospeda-
dor, estos organismos especialistas estaban en su inmensa mayoria asociados a
invertebrados sésiles (P. clavata o S. lamella). Dentro de este grupo se encontra-
ban los anfipodos Colomastix pusilla Grube, 1861 y Amphithopsis cf. depressa
Schiecke, 1976 (ambos asociados a S. lamella) 0 Gammaropsis sophiae (Boeck,
1861) (exclusivamente asociado a P. clavata). Aunque Haplosyllis chamaeleon
fue la especie mas abundante en todo el estudio, inicamente fue encontrada en
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asociacion con P. clavata, estando presente en mas del 80% de las réplicas de la
gorgonia y alcanzando abundancias maximas de casi 300 individuos por colonia
de hospedador. Algunas especies estaban presentes en varios hospedadores pero
mostraban una clara “preferencia” por algunos de ellos. Este es el caso de, por
ejemplo, Haplosyllis spongicola (Grube, 1855) y Ophiothrix fragilis (Abildgaard
in O.F. Miiller, 1789), ambas especies principalmente asociadas a la esponja, o
Stenothoe monoculoides, presente en las dos macroalgas aunque el 93% de los
individuos estaban asociados a S. coronopifolius (Tabla 2).
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DISCUSION

Citas de especial relevancia para la zona de estudio

Entre los grupos faunisticos considerados, los crustaceos anfipodos son, sin
duda, el que presenta un mayor nimero de estudios previos en el litoral ceuti. Es
por ello que, salvo algunas pocas excepciones, la gran mayoria de las especies
aqui identificadas ya han sido previamente citadas en la region.

La familia Caprellidae ha sido estudiada de manera exhaustiva en la costa
de Ceuta por Guerra-Garcia y colaboradores, incluyendo sus fondos coraligenos,
para los cuales se han descrito algunas especies nuevas para la ciencia asociadas
a hidrozoos (ej. Caprella ceutae, Caprella monai) (Guerra-Garcia et al., 2001;
Guerra-Garcia y Takeuchi, 2002). Entre las especies mas interesantes de esta
familia observadas en este estudio nos encontramos:

Caprella erethizon. Se trata de una especie poco comun, citada princi-
palmente en costas mas septentrionales (Reino Unido y costa Atlantica
de Francia). Aunque no se ha encontrado en otras zonas cercanas del
Estrecho de Gibraltar ni en el resto de la Peninsula Ibérica, la costa de
Ceuta alberga poblaciones relativamente importantes de este caprélido
aunque restringidas al coraligeno (la especie no esté presente en aguas
mas someras).

Caprella santosrosai. Esta especie fue descrita en 1995 a partir de
ejemplares de la Bahia de Algeciras (Sanchez-Moyano et al., 1995).
Hasta la fecha ha sido encontrada en un escaso nimero de localidades,
aunque asociada a un variado niumero de hospedadores (briozoos, an-
tozoos, anélidos, macroalgas, esponjas) (ver Plicanti et al., 2017 para
una recopilacion de las citas de la especie). Su caracter generalista en
cuanto al substrato parece verse confirmado por la presencia de la es-
pecie en macroalgas invasoras como R. okamurae (presente estudio) o
C. cylindracea (Vazquez-Luis et al., 2009). Parece que las poblaciones
de Ceuta son ligeramente distintas morfoldégicamente de las de la Bahia
de Algeciras (Guerra-Garcia y Takeuchi, 2002), pero podria atribuirse a
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variabilidad intraespecifica ya que las diferencias no son tan importantes
como para separar dos especies.

- Pedoculina garciagomezi. Descrita también en 1995 (Sanchez-Moyano
et al., 1995), parece tratarse de una especie endémica del Estrecho de
Gibraltar (tan solo ha sido citada en la Bahia de Algeciras y en las costas
de Ceuta). Pasa facilmente desapercibida debido a su pequefio tamafio y
su cuerpo frecuentemente recubierto de detritus.

En cuanto al resto de anfipodos no caprelloideos (tradicionalmente denomi-
nados gammaridos), todos los estudios previos han sido realizados en ambientes
someros. A pesar de ello, la mayoria de las especies han sido citadas previamente
en Ceuta. Entre las excepciones encontramos algunas especies relativamente co-
munes que, si bien no habian sido citas en la ciudad auténoma, si han sido citadas
en zonas proximas del Estrecho (Sanchez-Moyano, 1998; Conradi et al., 2000;
Guerra-Garcia et al., 2009; 2012). Este es el caso de Stenothoe dollfusi, Leucothoe
spinicarpa, Abludomelita gladiosa, Microjassa cumbrensis, Colomastix pusilla o
Lyssianassina longicornis (Figura 18). Otras especies, como Gammaropsis sophiae,
presentan una amplia distribucion a lo largo del Mediterraneo y el Atlantico orien-
tal, pero su presencia en el Estrecho y su capacidad para asociarse a invertebrados
sésiles no habia sido documentada hasta la fecha.

Figura 18. Vista lateral de Abludomelita gladiosa (A) y Leucothoe spinicarpa (B).

Cressa cristata o Peltocoxa marioni no habian sido previamente citadas en
la costa ceuti hasta fechas muy recientes (Navarro-Barranco et al., 2019) (Figura
19). Tanto en dicho estudio previo como en este trabajo se encontraron presentes
en R. okamurae y macroalgas nativas. Ambas especies estan consideradas como
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endémicas del Mediterraneo, marcando por tanto estas citas su limite de distribu-
cién occidental conocido hasta la fecha.

Figura 19. Vista lateral de Cressa cristata (A) y Peltocoxa marioni (B).

La presencia del género Amphithopsis tiene una mayor relevancia. El ge-
nero cuenta unicamente con dos especies, A. depressa y A. longicaudata, ambas
exclusivamente asociadas a esponjas aungue con distribuciones muy alejadas: A.
longicaudata se localiza en aguas mucho mas septentrionales (Noruega, Groenlan-
dia, Artico canadiense...) mientras que A. depressa esta restringida inicamente a
regiones mas orientales del Mediterraneo (Ruffo, 1982-1993; Vader, 1984; Weis-
shappel, 2001). Los ejemplares aqui observados concuerdan con la descripcion de
A. depressa en los principales caracteres diagnosticos, aunque una identificacion
mas precisa requiere de un mayor numero de ejemplares o en mejor estado de
conservacion (ninguno de los ejemplares presenta el total de pares de antenas,
pereiopodos, urdépodos...). La presencia de Amphithopsis en el Estrecho supone un
incremento considerable en el rango de distribucion del género y, de confirmarse
la presenciade A. depressa, supondria una de las primeras citas tras su descripcion
en 1976 y la mas occidental hasta la fecha.

En cuanto a los crustaceos isépodos, de nuevo la mayoria de los taxones
identificados en el presente estudio (por ejemplo, Cymodoce, Gnathia, Stenoso-
ma, Janira) corresponden a especies bien conocidas y ampliamente citadas en la
region (Figura 20). Sin embargo, el presente trabajo si aporta citas interesantes
para algunas especies; la presencia de Austrofilius mediterraneus en varios ejem-
plares de P. clavata situados en la Bahia Sur supone la primera cita de la especie
tras su descripcion original en las Islas Columbretes y la primera del género en
las costas de Ceuta (Castelld, 2002) (Figura 20C). Por su parte, Boreosignum aff.
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maltini ha sido citada en la Isla de Alboran pero, de confirmarse la identificacion
de esta especie, se trataria de la primera cita del género para las costas de Ceuta'y
la segunda para el territorio espaiol (Castello, 2012).

La malacofauna identificada en este estudio también revela la presencia en
el coraligeno de Ceuta de muchas especies interesantes, poco comunes en las
costas andaluzas pero con poblaciones aparentemente abundantes en el habitat
y region estudiada. Este es el caso de los bivalvos Talochlamys multistriata, Pa-
lliolum incomparabile o Heteranomia squamula, con una distribucion amplia en
el Atlantico aunque muy raras en las costas andaluzas y mediterraneas (la ultima
tan solo ha sido citada en la Isla de Alboran) (Gofas et al., 2011; Ferrera de Castro
et al., 2018) (Figura 21). Todos los ejemplares observados de estas especies eran
individuos juveniles, por lo que parece que los substratos considerados les pueden
servir como zonas de reclutamiento en las primeras fases de vida.

Figura 20. Vista dorsal y ventral de Cymodoce sp. (A) y Gnathia dentata (B). Vista dorsal
de Austrofilius mediterraneus (C).
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Figura 21. Vista dorsal de Talochlamys multistriata (A) y Palliolum incomparabile (B).

Figura 22. Ejemplar de Haplosyllis chamaeleon.
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Muchas de las especies de poliquetos identificadas en el coraligeno de Ceuta
ya han sido previamente citadas en esta localidad, tanto asociadas a fondos sedi-
mentarios situados en el interior del puerto (Guerra-Garcia y Garcia-Gémez, 2004)
como en ambientes naturales de la Bahia Norte y Sur (Parapar et al., 1993). En
cualquier caso, aquellas especies que no han sido citadas en las costas de Ceuta
son comunes en las costas de la Peninsula y han sido identificadas en aguas del
Estrecho (ej. Sarda, 1985, 1988). La unica excepcion realmente interesante es la
de Haplosyllis chamaeleon, la especie mas abundante en todo el estudio (Figura
22). Tradicionalmente considerada como un endemismo mediterraneo y exclu-
sivamente asociada a P. clavata, la especie ha sido posteriormente encontrada
también en aguas atlanticas asociado a la gorgonia Paramuricea grayi (Jonhson,
1961) (Lattig y Martin, 2009). Aunque el numero de citas de la especie es muy
reducido, la distribucion de esta especie parece estar claramente vinculada con la
presencia de su hospedador basibionte. La poblacion de H. chamaeleon observada
en Ceuta supone una de las més abundantes observadas hasta la fecha, siendo esta
una localidad idonea donde realizar futuros estudios que pretendan profundizar en
la naturaleza de la estrecha relacidon entre el poliqueto y la gorgonia.

Influencia de la identidad del hospedador en la epifauna
asociada

Los resultados aqui obtenidos indican que la epifauna asociada a ejemplares
de R. okamurae no estd empobrecida (en término de numero de ejemplares o de
especies) en comparacion con la observada en otros sustratos nativos en las costas
de Ceuta. Ademas, la fauna asociada presente en el alga invasora no es diferente
en términos de estructura de la comunidad o composicién de especies de la obser-
vada en la macroalga nativa S. coronopifolius. Sin embargo, la epifauna asociada
a los invertebrados sésiles considerados (S. lamella y P. clavata) si muestran una
estructura y composicion claramente diferente de la presente en las dos macroal-
gas. Estos resultados apuntan en la misma direccion que el trabajo previamente
realizado en las costas de Ceuta comparando la fauna asociada a R. okamurae y
el alga parda Dictyota dichotoma: R. okamurae puede desempefiar un papel fun-
cional equivalente al de otras macroalgas nativas de porte o morfologia similar
(Navarro-Barranco et al., 2019). Por otro lado, estos resultados también apoyan la
hipotesis inicial planteada: la epifauna asociada a especies hospedadoras invasoras
es diferente de la presente en invertebrados sésiles nativos y, por tanto, el impacto
potencial de R. okamurae sobre la biodiversidad de los ecosistemas bentdnicos
puede ser muy elevado en ambientes dominados por invertebrados sésiles (como
es el caso del coraligeno).
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La naturaleza trofica de la interaccion entre la epifauna y el hospedador sera
un factor clave que determine la composicion y caracteristicas (ej. el caracter
especialista 0 generalista) de dicha comunidad asociada. Nuestros resultados re-
flejan que la epifauna movil presente en el coraligeno de Ceuta esta dominada por
especies generalistas. Se trata en su mayoria de especies detritivoras que pueden
encontrarse en una amplia variedad de macroéfitos, invertebrados sésiles (briozoos,
ascidias, esponjas, cnidarios, etc.) o incluso sustratos blandos. Este es el caso de,
por ejemplo, los crustaceos Pseudoprotella phasma, Phtisica marina, Caprella
acanthifera, Apherusa sp., Coxischyrocerus inexpectatus (Ruffo, 1959), asi como
el molusco Jujubinus ruscurianus o el poliqueto Amphiglena mediterranea (Ruffo,
1982-1993; Conradi et al., 1997; Tena et al., 2000; Guerra-Garcia y Garcia-Goémez,
2001, Guerra Garcia et al., 2002, 2013, 2014; Gofas et al., 2011). Para estas especies,
el hospedador actiia fundamentalmente como un lugar de “anclaje” y refugio frente
a los depredadores. Por esta razon, las principales caracteristicas que determinan
la adecuacion o la calidad del hospedador para la fauna asociada seran atributos
fisicos como la complejidad estructural del substrato y, por ello, diferentes espe-
cies hospedadoras (ya sean nativas o invasoras) con morfologias similares podran
jugar un papel ecolégico similar, albergando una fauna asociada compuesta por
las mismas especies generalistas (Suarez-Jiménez et al., 2017; Lutz et al., 2019).
Sin embargo, tal y como se ha comprobado en el trabajo previo centrado en la
epifauna de R. okamurae en Ceuta, la complejidad morfoldgica de un sustrato
no explica por si sola la composicién de la epifauna y mucho menos es capaz de
predecir el mayor o menor impacto de un alga invasora sobre la biodiversidad
asociada a sustratos sésiles (Navarro-Barranco et al., 2019). Aun presentando una
fauna mayoritariamente generalista en cuanto a su especificidad por el sustrato,
macroalgas tan similares en morfologia como Dyctiota dichotoma y R. okamurae
pueden presentar una composicion de especies diferente. Sorprendentemente, en
ese caso concreto la abundancia y el nimero de especies era significativamente su-
perior en la especie invasora R. okamurae que en la nativa D. dichotoma, indicando
que otros factores como el contexto ambiental (ej. la abundancia relativa de unay
otra especie en el entorno) o la presencia de defensas quimicas en el hospedador
probablemente tienen una influencia importante a la hora de determinar su fauna
asociada (Navarro-Barranco et al., 2019).

A diferencia de las especies detritivoras, la cuales dependen principalmente
de la morfologia del hospedador, los atributos méas relevantes para la epifauna
herbivora son la carga epifita y la palatabilidad del alga hospedadora (Bologna y
Heck, 1999; Viejo, 1999; Gestoso et al., 2012). Aunque los herbivoros constituyen
uno de los grupos tréficos dominantes en cuanto a numero de ejemplares en las dos
macroalgas consideradas (Figura 13), esto es debido a la elevada abundancia que
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presentan algunas pocas especies pertenecientes a géneros como Rissoella, Tricolia
0 Cymodoce (Steneck y Watling, 1982; Arrontes, 1990; Gofas et al., 2011). La
escasez de especies herbivoras puede estar relacionada con la alta produccion de
metabolitos secundarios por parte tanto de R. okamurae como S. coronopifolius,
los cuales actiian como repelentes contra epifitos sésiles y especies herbivoras
(Kurata et al., 1988; Piazza et al., 2011; Pinteus et al., 2015). Incluso en su rango
nativo, R. okamurae es consumido por un relativamente bajo numero de organis-
mos (Agatsuma et al., 2005) y, en este caso, el porcentaje de especies herbivoras
también es claramente inferior en la macroalga invasora (Figura 13). Ademas,
de manera especifica, muchas de las principales especies herbivoras/omnivoras
registradas parecen mostrar una clara preferencia por S. coronopifolius. Este es el
caso de Tricolia deschampsi o Stenothoe monoculoides, con un 79% y un 93% de
sus ejemplares presentes en S. coronopifolius respectivamente. Trabajos previos
realizados en la Bahia de Algeciras mostraban la respuesta clara de S. monoculoi-
des ante cambios en la naturaleza del sustrato (Sedano et al., 2020). En este caso,
las evidentes diferencias entre S. coronopifolius y R. okamurae en la abundancia
de herbivoros podrian estar relacionadas con la falta de mecanismos de respuesta
y adaptacién por parte de estos consumidores frente a las estrategias de defensa
de la especie invasora. Esta hipdtesis va en linea con la conocida “Novel Weapon
Hypothesis”, de acuerdo a la cual, las macroalgas invasoras estan en ventaja frente
a especies nativas ya que las primeras poseen defensas (quimicas, estructurales,
etc.) mas novedosas y, por tanto, mas efectivas para disuadir a sus consumidores
(Cacabelos et al., 2010; Enge et al., 2012).

Estas defensas aleloquimicas también pueden ser efectivas frente a especies
depredadoras pelagicas (fundamentalmente peces) que se alimentan de los pequefios
organismos asociados a estas macroalgas (Hay et al., 1990). De hecho, el numero
de especies de peces y la frecuencia con la que estas se encuentran alimentandose
de invertebrados presentes en R. okamurae es muy baja (observacién personal).
De esta forma, aunque el nimero de herbivoros observado en la especie invaso-
ra es escaso, R. okamurae puede actuar como un refugio de mejor calidad (en
comparacion con macroalgas nativas) para otros grupos que componen la fauna
movil. Esta explicacion ha sido propuesta para explicar la mayor abundancia de
epifauna asociada a R. okamurae en comparacién con la presente en D. dichoto-
ma (Navarro-Barranco et al., 2019) y también podria aplicarse en este caso para
la mayor abundancia de muchas especies, fundamentalmente detritivoras, en R.
okamurae en comparacion con S. coronopifolius. Este es el caso de, por ejemplo,
Abludomelita gladiosa, Pseudoprotella phasma, Nannastacus ungiculatus, Achelia
sp., Heteranomia squamula o Jujubinus ruscurianus (Tabla 1). En cualquier caso,
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se trata de especies que presentan una mayor abundancia sobre R. okamurae pero
que, en ningln caso, se encuentran exclusivamente asociadas a este susbstrato.

El presente trabajo también arroja la presencia en el coraligeno de Ceuta de
un buen numero de especies comensales, especializadas en vivir en asociacién con
esponjas. Entre ellas estan los anfipodos Colomastix pusilla, Ampithopsis cf. de-
pressay Leucothoe spinicarpa (Abildgaard, 1789; Ruffo, 1982; Navarro-Barranco
et al., 2016), todas ellas encontradas practicamente en exclusiva en S. lamella.
Asociados a esta esponja también se han encontrado mas del 80% de los ejemplares
del poliqueto Haplosyllis spongicola y la ofiura Ophiotrix fragilis (Tabla 1). La
primera de ellas es una especie frecuente en mas de 40 especies de esponjas en
todo el mundo, de las cuales el poliqueto obtiene su alimento (Lattig, 2007; Lattig
y Martin, 2009). En el caso de Ophiotrix fragilis, los ejemplares adultos no suelen
estar asociados con esponjas pero estas parecen desempefiar un papel clave en los
estados larvarios del equinodermo: Los pequefios reclutas suelen concentrarse
en torno a la esponja, pero atn no esta del todo claro las ventajas (alimenticias,
defensivas) proporcionadas por este substrato (Turén et al., 2000).

Por ultimo, entre las especies principalmente asociadas a P. clavata en este
estudio estan los anfipodos Gammaropsis sophiae 0 Microjassa cumbrensis (Ste-
bbing y Robertson, 1891). Estas especies pueden encontrarse en una gran variedad
de substratos (macrofitos, fondos arenosos, etc.) (Ruffo, 1989) aunque a menudo
muestran una mayor abundancia asociados a gorgonias (Kumagai y Aoki, 2003;
Carvalho et al., 2014). Sin embargo, el mejor ejemplo de relacion especifica entre
epifauna y P. clavata es proporcionado por el poliqueto Haplosyllis chamaeleon.
La coloracion del poliqueto coincide con exactitud con el color del hospedador,
de cuyos tejidos blandos puede alimentarse el poliqueto (Martin et al., 2002). La
intensidad de la infestacion observada en este trabajo (con valores superiores al
centenar de ejemplares de H. chamaeleon en una sola colonia de gorgonia) son
muy superiores a los valores maximos indicados en estudios previos, los cuales
rondan la decena de poliquetos por colonia de hospedador (Martin et al., 2002;
Molodtdsova et al., 2016). Concentraciones de ejemplares tan altas, junto con la
presencia de individuos en el interior de la cavidad gastrica de los polipos sugie-
ren un comportamiento parasito o comensal por parte de estas especies (Martin
et al., 2002).

De acuerdo a todos estos resultados, los patrones aqui observados apoyan las
conclusiones previas propuestas por Birdsey et al. (2012), las cuales sugieren que la
epifauna detritivora apenas desarrollara relaciones especializadas con las especies
hospedadoras sésiles sobre las que se asientan, mientras que el desarrollo de estas
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interacciones especializadas serd mucho mas comiin cuando los hospedadores
implicados sean usados como recurso alimenticio por parte de la epifauna.

Variabilidad espacial

Los estudios previos que han explorado la variabilidad espacial de las comuni-
dades del coraligeno han proporcionado evidencias claras de un patrén contrapuesto
a diferentes escalas espaciales: Mientras que la heterogeneidad espacial es muy
alta a pequefia escala, las comunidades son muy homogéneas cuando se comparan
localidades muy distantes (separadas por decenas o cientos de kilometros) unas
de otras (Ferdeghini et al., 2000; Terlizzi et al., 2007; Casas-Giiell et al., 2015).
La explicacion de estas diferencias radica en los diferentes factores que actan a
una y otra escala: por un lado, la heterogeneidad del substrato a pequefia escala
determina una distribucién parcheada de los organismos. En cambio, la relativa
estabilidad de las condiciones ambientales a mayor escala hace que la diferencias en
las condiciones fisicoquimicas entre localidades no ejerzan un papel tan relevante
aeste nivel (Casas-Giiell et al., 2015). A escalas espaciales mayores, son factores y
procesos bioldgicos como la tasa de crecimiento, la competencia o los patrones de
sucesion los que tienen una mayor relevancia a la hora de determinar la estructura
de lacomunidad y, dada la estabilidad de estos ambientes, son las mismas especies
perennes y de lento crecimiento las que terminan por dominar la comunidad en la
mayoria de las localidades (Casas-Giiell et al., 2015; Fava et al., 2016).

Sin embargo, aunque este patrén ha sido bien documentado para la comunidad
sésil (algas perennes, cnidarios, briozoos, tunicados, esponjas, etc.), la fauna movil
presenta ciclos de vida muy diferentes, con esperanzas de vida mas cortas y tasas de
colonizacion y reemplazo muchos mas rapidas (Taylor, 1998; Navarro-Barranco et
al., 2015). El mayor dinamismo y rapidez en las respuestas de estas comunidades
a los cambios ambientales podria favorecer un mayor grado de heterogeneidad
cuando se compare la estructura de la epifauna del coraligeno en diferentes locali-
dades de estudio y, por ende, una mayor biodiversidad global de estas comunidades.
Nuestros resultados unicamente apoyan estas predicciones cuando se considera
la epifauna asociada a invertebrados sésiles: la fauna asociada tanto a la esponja
S. lamella como a la gorgonia P. clavata mostraban mucha heterogeneidad tanto
dentro de la misma zona de estudio como entre diferentes localidades. Por el
contrario, la epifauna presente en las dos macroalgas consideradas (especialmente
en R. okamurae) mostraron una baja heterogeneidad espacial, lo cual puede estar
causado por el alto nimero de especies generalistas en estos hospedadores; estas
especies suelen estar mas ampliamente distribuidas que organismos especialistas
ya que pueden lidiar con un margen mayor de condiciones ambientales (Devictor
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etal., 2008). Por tanto, la expansion de R. okamurae y el desplazamiento de otros
invertebrados sésiles que ello conlleva, puede suponer una pérdida de la beta
diversidad y el progresivo reemplazo de una epifauna altamente especializada
por una comunidad dominada por especies comunes de caracter generalista. Este
empobrecimiento y homogeneizacion de la comunidad, tanto desde un punto de
vista taxonémico como funcional, puede conducir a una (i) alteracion de las fun-
ciones, productividad y servicios ecosistémicos proporcionados por estos sistemas
y (i) una reduccion de la resiliencia de estos habitats (McKinney y Lockwood,
1999; Olden, 2006; Clavel et al., 2011). Esta posible homogeneizacion biotica
en la epifauna como consecuencia de la llegada de especies invasoras ya ha sido
propuesta en previos estudios (Thomsen et al., 2016; Navarro-Barranco et al.,
2018), aunque son necesarios futuros trabajos para evaluar estos fenomenos y sus
consecuencias ecoldgicas en profundidad.

Explorando el efecto de R. okamurae en la epifauna

En la figura 23 se resumen los principales efectos (de acuerdo a nuestros
datos) en relacion al nimero de especies y densidad de individuos bajo diferen-
tes escenarios simplificados. No es posible elaborar una prediccion precisa de
las consecuencias ecolégicas que la llegada y expansion de R. okamurae pueda
tener en estos sistemas tan complejos, pero una evaluacion en profundidad de los
datos y patrones obtenidos si ofrece una estimacion del sentido y magnitud de
la respuesta de la epifauna, asi como de los principales factores implicados (por
ejemplo, la relevancia de diferentes tipos de hospedadores en el mantenimiento
de la biodiversidad global del sistema).

El escenario A representa el estado actual de la comunidad, en el que co-
existen las 4 especies sésiles consideradas. Resulta imposible saber el estado de
la comunidad epifaunal previo a la llegada de R. okamurae, ya que no existen
estudios previos que exploren comunidades pristinas (no invadidas) en la regién
con las cuales comparar. Teniendo esto en cuenta, la comparacién entre el estado
A'y el hipotético estado B (en el que R. okamurae no esta presente) nos es util
no tanto para para evaluar la pérdida de biodiversidad asociada a la llegada de R.
okamurae, sino para poner de manifiesto la contribucion practicamente nula de
R. okamurae a la biodiversidad global de epifauna. Tal y como se observa en la
figura 8, cuando se compara el escenario A con el escenario B (por tanto, no se
considera la fauna aportada por R. okamurae), apenas existe un descenso en el
numero de especies asociadas presente. Este es el patron esperado (estudios previos
apuntan en la misma direccién) debido a la falta de un proceso coevolutivo entre
la epifauna nativa con hospedadores introducidos: ninguna especie nativa estara
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Figura 23. Variacion estimada en el numero de especies y los valores de densidad de epifauna bajo diferentes escenarios con la presencia
de diferentes combinaciones de especies sésiles. A) R. okamurae, S. coronopifolius, S. lamella y P. clavata; B) S. coronopifolius, S.
lamellay P. clavata; C) R. okamurae y S. coronopifolius; D) R. okamurae. Los efectos positivos o negativos estan expresados como
el porcentaje de variacion en comparacion con el escenario actual donde todas las especies estan presentes. Los datos de abundancia
han sido calculados como la media de la abundancia de organismos en aquellas especies sésiles presentes en cada escenario (dichos
datos han sido previamente proporcionados en la Figura 14). El nimero de especies en cada escenario fue calculado como el nimero
total de especies presentes considerando la epifauna presente a cada hospedador (aquellas especies con abundancias o frecuencias de
ocurrencia muy bajas no fueron consideradas por las razones expuestas en la metodologia de la memoria).
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presente de manera exclusiva en R. okamurae. Ello no implica que las especies
sésiles introducidas no puedan incrementar el inventario de especies locales, lo
cual a menudo ocurre por su accion facilitadora de nuevas especies exoticas (un
proceso conocido como “invasional meltdown”) (Simberloff y Von Holle, 1999;
Renno et al., 2018). Sin embargo, entre la epifauna observada en este estudio no se
ha identificado ninguna especie introducida asociada a R. okamurae (ni a ningun
otro sustrato del coraligeno).

El escenario C plantea una situacién en la que la expansion de R. okamurae
implica el desplazamiento competitivo de invertebrados sésiles de lento crecimiento
como S. lamella y P. clavata, pero permite la coexistencia de otras macroalgas
erectas como S. coronopifolius. Se trata este de un escenario plausible, ya que
estudios previos reflejan que los invertebrados sésiles del coraligeno tienen una
alta sensibilidad y una lenta tasa de recuperacion frente a las perturbaciones (Ba-
llesteros, 2006). En concreto, entre los demostrados impactos que pueden tener las
algas introducidas sobre las esponjas y cnidarios del coraligeno nos encontramos la
reduccién de la tasa de crecimiento, supervivenciay esfuerzo reproductivo, necrosis
de los tejidos, etc. (Cebrian et al., 2012; de Caralt y Cebrian, 2013; Sempere et al.
datos no publicados). Estos impactos son los suficientemente graves como para
comprometer la persistencia de las poblaciones de esponjas y cnidarios (Cebrian et
al., 2012; de Caralt y Cebrian, 2013). Nuestros resultados sugieren que un mayor
desplazamiento (y en ultima instancia la extincion local) de estos invertebrados
sésiles tendria un efecto significativo en la composicion de especies y un impacto
negativo en la biodiversidad de epifauna. Estos invertebrados sésiles tienen la ma-
yor abundancia de epifauna especialista y los valores mas altos de heterogeneidad
espacial. Es por ello que, tal y como se ha comentado anteriormente, la eliminacién
de estos organismos hospedadores resultaria en una homogeneizacion bidticay un
incremento de la dominancia de especies oportunistas.

Especialmente relevantes pueden ser los impactos ecoldgicos asociados
al declive de las poblaciones de gorgonias, debido a la elevada influencia que
tienen estos ingenieros del ecosistema en el medio circundante. Tal y como se
ha comentado previamente, P. clavata es una de las especies mas paradigmaticas
del coraligeno y tiene un efecto muy relevante en las condiciones abidticas del
sistema, su composicion bidtica y su dinamica temporal: reduce la velocidad de
la corriente y la intensidad luminica, favorece el asentamiento de particulas finas,
compite por el alimento con otros suspensivoros e intercepta propagulos de muchas
especies, etc. (Gili y Coma, 1998; Scinto et al., 2009; Cerrano et al., 2010; Ponti
et al., 2014; Valisano et al., 2016; Verdura et al., 2019) (Figura 24).
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Figura 24. Ejemplar de Paramuricea clavata en la estacion de Sarchal.

Ademas, hemos de tener en cuenta que la diversidad de fauna asociada a P.
clavata observada en este estudio puede estar infravalorada debido al pequefio
tamafno de las colonias muestreadas. Las colonias de mayor tamafio no fueron
incluidas en el estudio con el objetivo de homogeneizar el tamafio de las muestras
recolectadas de cada uno de los hospedadores y debido a la alta longevidad de
estos ejemplares adultos (las colonias de mayores dimensiones pueden alcanzar
edades de hasta 50-100 afios) (Linares et al., 2007). Sin embargo, estudios previos
apuntan la relacion significativa entre el tamafio y morfologia de la colonia y el
numero de especies y organismos que alberga (Abele y Patton, 1976; Carvalho et
al., 2014). Por tanto, es de esperar que dichos ejemplares de P. clavata de mayor
edad y dimensiones posean valores mas altos de biodiversidad asociada.

El escenario D (un desplazamiento competitivo de todas las especies erectas
por parte de R. okamurae) parece poco plausible. A diferencia de los invertebrados
sésiles de lento crecimiento, muchas macroalgas erectas tienen rasgos que favo-
recen su coexistencia con especies invasoras (Piazzi y Ceccherelli, 2006; Klein
y Verlaque, 2009). Especies pioneras, oportunistas o con crecimiento vegetativo
pueden subsistir gracias a su capacidad para colonizar rapidamente los espacios
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vacios creados por perturbaciones ambientales o el retroceso temporal de las es-
pecies introducidas (Airoldi, 2000; Piazzi y Ceccherelli, 2006). Otros autores, por
su parte, sugieren que son las especies de macroalgas perennes y especializadas
las que tendran una mayor posibilidad de sobrevivir a estos procesos de invasion
debido a su menor grado de solapamiento de nicho con las especies introducidas
(frecuentemente de caracter generalista) (Epstein, 2019). Resulta dificil establecer
patrones generales en cuanto a la respuesta de especies concretas de macroalgas
nativas ante la llegada de especies introducidas, aungque un efecto negativo sobre
la mayoria de ellas y en la mayoria de habitats es la consecuencia méas probable
y la mas observada (Maggi et al., 2015). En el caso de S. coronopifolius, su ele-
vada capacidad para colonizar nuevos substratos en etapas iniciales de sucesion
y propagarse mediante reproduccion asexual parecen jugar a su favor a la hora
de adaptarse a las perturbaciones. Sin embargo, los efectos negativos sobre esta
especie asociados a la expansion del alga invasora C. cylindracea han sido docu-
mentados tanto en ambientes someros como profundos (Piazzi y Balata, 2008).
Por tanto, dada la elevada capacidad de R. okamurae para monopolizar el substrato
(con valores superiores al 90% de cobertura en algunas areas) (Garcia-Gomez et
al., 2020b), la exclusion competitiva de macroalgas erectas a priori dominantes
en el medio no puede descartarse.

En estos casos, la respuesta de la epifauna generalmente asociada a macroal-
gas ante la expansién de R. okamurae es dificil de predecir, aunque nuestros datos
sugieren una disminucion adicional de la biodiversidad (Figura 23). Sin embargo,
incluso en este escenario, R. okamurae parece capaz de proporcionar un habitat
adecuado para la mayoria de las especies que componen la epifauna. Aunque un
80% de las especies identificadas eran capaces de colonizar este nuevo substrato,
es posible argumentar que, para muchas de estas especies, R. okamurae puede
estar actuando como un hospedador de baja calidad y que la persistencia de gran
parte de esta epifauna dependera del mantenimiento en las inmediaciones de otros
substratos nativos mas idoneos. En este sentido, seria recomendable establecer
estudios de monitorizacion temporal, de forma que se evalte la capacidad de R.
okamurae para mantener poblaciones de estas especies generalistas a largo plazo.
En cualquier caso, nuestros datos no parecen apoyar esta posibilidad ya que la
mayoria de las especies presentes en las dos macroalgas consideradas muestran
abundancias similares. De hecho, los valores de densidad promedio suelen ser ma-
yores en el alga invasora que en la nativa (escenario C y D en Figura 23), aunque
los resultados de ANOVA no detectaban diferencias significativas en este pardmetro
(esto es probablemente debido a la alta variabilidad entre réplicas y estaciones de
muestreo). De estos resultados podria incluso deducirse que la expansion de R.
okamurae podria tener un efecto positivo sobre la densidad de epifauna. Esta no
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es una hipdtesis descabellada ya que, como se ha comentado en la introduccion, la
llegada de una especie invasora puede favorecer a determinadas especies nativas
(proporcionando alimento o habitat, reduciendo la competencia o la depredacion,
etc.) e incluso incrementar la biodiversidad de determinados sistemas (Rodri-
guez, 2006; Wright et al., 2014; Thomsen et al., 2016). Sin embargo, esto ocurre
principalmente en habitats degradados o poco productivos, donde la llegada de
la especie invasora favorece el aumento de la complejidad (Vazquez-Luis, 2009;
Gribben et al., 2013; Ramus et al., 2017). Por su parte, el coraligeno es un habitat
extraordinariamente diverso, complejo y bien estructurado, y el presente estudio
unicamente abarca una pequeia proporcion de la epifauna presente. Por ejemplo,
queda aun por evaluar la respuesta de la fauna presente en los estratos mas basales
de macroalgas (las macroalgas bioconstructoras que son esenciales para el mante-
nimiento del sistema y la pequefia fauna moévil que habita en esos intersticios). Por
otra parte, también quedan por analizar los efectos en cascada que las alteraciones
en la epifauna pueden tener sobre el resto de lacomunidad y el funcionamiento del
ecosistema. Por ejemplo, independientemente del efecto positivo o negativo sobre
la densidad de epifauna, R. okamurae puede alterar la disponibilidad de alimento
para aquellos niveles troficos mas altos que tienen a la epifauna como su principal
recurso alimenticio (los datos anteriormente discutidos sugieren que R. okamurae
puede estar disminuyendo la disponibilidad de este recurso). La estructura trofica
de la epifauna asociada a R. okamurae es claramente diferente de la observada en
sustratos nativos (mayor dominancia de especies detritivoras y menos numero de
omnivoros, herbivoros, parasitos y carnivoros), lo cual tendra unas repercusiones
desconocidas aunque probables en la dinamica trofica bentonica. De nuevo, seria
necesario llevar a cabo estudios especificos y monitorizaciones a largo plazo, ya
que la alteracién de los procesos ecoldgicos frecuentemente no genera respuestas
de caracter inmediato, siendo necesarios periodos de tiempo mas amplios para
detectar las consecuencias de dichas perturbaciones.
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CONCLUSIONES

El presente trabajo proporciona claras evidencias de la falta de equivalencia
funcional entre R. okamurae y otros hospedadores sésiles nativos presentes en la
costa de Ceuta. De acuerdo con nuestros resultados, la mayoria de las especies que
componen la epifauna parecen poco vulnerables a la expansion de R. okamurae, lo
cual probablemente esté relacionado con el caracter generalista de estas especies
y su rapida dindmica poblacional. No obstante, la epifauna méas especializada
parece incapaz de adaptarse a la presencia de este nuevo substrato y, por tanto, se
vera negativamente afectada por la llegada de la especie invasora. Estas interac-
ciones muy especificas ente hospedadores y su fauna asociada es mas comun en
invertebrados sésiles, los cuales son, ademas, los hospedadores que contribuyen
en mayor medida a la heterogeneidad espacial en las comunidades epifaunales.
Por todo ello, el desplazamiento competitivo de invertebrados sésiles por parte de
R. okamurae presumiblemente conducira a una pérdida de biodiversidad de fauna
asociada y una homogeneizacion espacial de estas comunidades. Estos resultados
deben ser tenidos en cuenta por las autoridades locales y otros organismos com-
petentes a la hora de disefiar estrategias de gestion encaminadas a la conservacion
del coraligeno.

Sin embargo, es necesario un mejor conocimiento de la biologia de la fauna
asociada y de su papel en el funcionamiento del ecosistema es necesario para de-
sarrollar estimas fiables de la respuesta de la epifauna del coraligeno (y de estos
habitats en su conjunto) ante invasiones bioldgicas. En el contexto concreto de la
invasion del coraligeno por parte de R. okamurae, algunas lineas de investigacion
recomendables abarcarian el estudio de la respuesta de los organismos incrustantes
y la endofauna, asi como estudios experimentales que exploren la proteccion que
ofrece R. okamurae frente a especies que depredan sobre la epifauna. Esta Gltima
se trata de una aproximacion que permitiria empezar a dilucidar los posibles efectos
en cascada que la llegada de R. okamurae puede tener sobre la dinamica trofica del
sistema. Por otro lado, la presencia de comunidades del coraligeno en otras zonas
del Mar de Alboran aun no invadidas por R. okamurae (o aun en una fase inicial
del proceso de invasion) proporcionan una buena oportunidad para desarrollar
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estudios temporales comparativos que monitoricen la respuesta de estos habitats
ante la llegada y expansion del alga invasora.
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MATERIAL SUPLEMENTARIO

Dos publicaciones cientificas adicionales, una de ellas aun en fase de ela-
boracién, también recogen algunos de los resultados obtenidos en el presente
proyecto.

En la primera de ella, realizada en colaboracion con los doctores Filipe Costa
y Pedro Vieira de la Universidad de Minho (Portugal), se recogeran los resultados
obtenidos de la secuenciacion genética de muestras adicionales de epifauna reco-
gidas en las mismas estaciones y sobre los mismos hospedadores mencionados en
esta memoria. El objetivo de dicho trabajo es el de realizar un inventario completo
de la biodiversidad de epifauna asociada presente en estos habitats, asi como com-
parar los resultados obtenidos siguiendo la metodologia tradicional anteriormente
expuesta y los proporcionados mediante técnicas moleculares.

La segunda publicacion recoge los resultados obtenidos en el Trabajo de
Fin de Grado de Maria Solis, centrado en la fauna de foraminiferos presente en
las muestras recolectadas en el coraligeno de Ceuta. Este trabajo se ha realizado
en colaboracion con el experto en taxonomia de foraminiferos Guillem Mateu
Vincens, investigador de la Universitat de les Illes Balears y se encuentra publi-
cado en la revista Regional Studies in Marine Science (Distribution patterns of
epibiotic macrobenthic foraminifera associated to coralligenous habitats of the
Strait of Gibraltar, 2022, 49: 102096). A continuacién se muestran fotografias al
microscopio electronico de algunas de las especies identificadas.
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Figura S1. Vista de la cara espiral de un ejemplar de Elphidium macellum.

Figura S2. Ejemplar de Massilina secans.
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Influencia de la macroalga invasora Rugulopteryx okamurae

Figura S3. Vista de la cara espiral de un ejemplar de Lobatula lobatula.

Figura S4. Vista dorsal de un ejemplar de Poroeponides lateralis.
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Figura S5. Detalle de las perforaciones en la pared externa de Poroeponides lateralis.
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