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RESUMEN

Comprender los patrones de dispersion, estructura de las poblaciones y conectividad entre
estas es de gran utilidad a la hora de establecer estrategias de manejo y conservacion de
especies. Los marcadores moleculares son herramientas titiles para la evaluacion indirecta

de estos procesos y patrones asociados. Su aplicacion se basa en dos aspectos: i) entender los
cambios genéticos que afectan a la supervivencia de las especies; ii) proporcionar informacién
genética utilizable para la mejor gestion de las especies. Recientemente, se esta viendo
incrementado el niimero de estudios que se centran en especies clave de invertebrados marinos
de cardcter benténico.

Este articulo de revision pretende dar a conocer los estudios llevados a cabo durante los
tltimos diez anos con la aplicacion de herramientas genéticas al campo de la conectividad
entre y dentro de poblaciones de especies clave de invertebrados bentdnicos del Mediterrdaneo;
con el objetivo final de su aplicacion en la disciplina de biologia de conservacion. Se centra
en dos grupos de estudios: modelos de dispersion a pequenia escala y modelos de conectividad
a mayores escalas espaciales, o la interaccion entre la capacidad de dispersion larvaria y las
condiciones oceanogrdficas.

Palabras clave: Ecologia molecular, conectividad, conservacion, invertebrados marinos
benténicos, mar Mediterraneo.

INTRODUCCION

La conectividad, o el intercambio de individuos entre poblaciones, es un tema central
en ecologia marina y conservacion. El grado en que las poblaciones se autoabastecen de
nuevos individuos o intercambian individuos con otras poblaciones tiene consecuencias
para su regulacién y resiliencia (capacidad para adaptarse a un entorno fluctuante);
constituyendo un paso fundamental para el desarrollo de estrategias de conservacion
de las especies marinas, y para el disefio de redes de reservas marinas dentro de
paisajes degradados y fragmentados (Botsford er al., 2001). Desentrafiar los procesos
que conducen a la conectividad entre poblaciones estd vinculado al conocimiento
de las caracteristicas biologicas de las especies, tales como el éxito reproductivo,
el potencial de dispersiéon en cualquier fase del ciclo de vida y las variaciones
demograficas de las poblaciones, asi como los factores abiéticos que pueden afectar
a la dispersion de las especies (i.e. corrientes superficiales y barreras al flujo génico).
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En el caso de la mayoria de especies de invertebrados benténicos, el caracter sésil de los
adultos hace que la conectividad entre poblaciones se produzca principalmente durante el
estadio larvario de su ciclo de vida. Dado que, en general, las rutas y distancias de disper-
sion de las larvas son dificiles de estudiar a través de metodologias de seguimiento activo,
las herramientas moleculares proporcionan un instrumento ideal como evaluacién indi-
recta de la dispersion de estas especies y la conectividad entre poblaciones (Cowen y

Sponaugle, 2009).

La aplicacién de herramientas moleculares genéticas a problemas de ecologia es lo que
se conoce como “Ecologia Molecular”. El aspecto central de la Ecologia Molecular es
la integracién de estas herramientas con cuestiones biologicas basicas, otorgando por
tanto una mayor robustez cientifica a debates tradicionales en ecologfa. La eleccion del
marcador molecular mas apropiado depende de la facilidad de uso, el nivel de variacién
intraespecifica (entre individuos de la misma especie), y las caracteristicas evolutivas de
este (Avise, 2004). Las herramientas moleculares mas utilizadas recientemente son las
basadas enlareaccion en cadenadelapolimerasa (PCR por sus siglas eninglés), técnica con
la cual se consigue amplificar una regién determinada del genoma que se ha comprobado
anteriormente tiene variabilidad intraespecifica, como son los marcadores basados en
el ADN mitocondrial y nuclear de las especies, y las regiones microsatélite (regiones del
genoma constituidas por repeticiones en tandem de unos pocos pares de bases (1 a 6),
cuya variacion viene determinada por los diferentes nimeros de repeticiones, dando
fragmentos amplificados por PCR de distinto tamafio). Los marcadores moleculares
permiten la obtenciéon de informacion a diferentes niveles: sobre las estructura de las
poblaciones, el flujo génico entre estas relaciones de parentesco entre individuos y
patrones historicos de biogeografia (Godoy, 2009). Todo esto permite la inferencia de la
dispersion larvaria y el reclutamiento en las poblaciones.

Estas técnicas permiten la deteccion de barreras al flujo génico, procesos de regresion
de las poblaciones y cuellos de botellas o aislamiento y fragmentacion. A través de
la caracterizacion genética de las especies, pueden establecerse dentro de cada una de
las diferentes poblaciones locales (entendiendo por tales los conjuntos de individuos
que interaccionan regularmente unos con otros), si estas son cerradas (el intercambio
de individuos o larvas con otras poblaciones locales no existe o es muy raro y su
crecimiento depende de las reproduccion dentro de la misma) o abiertas (el intercambio
de individuos o larvas con otras poblaciones es comun y su crecimiento depende
también de la importaciéon o inmigracién) (Hellberg y Taylor, 2002). En estudios sobre
biologfa de la conservacion, estas técnicas han sido ampliamente utilizadas en el caso de
vertebrados terrestres; su aplicacién en el medio marino ha sido principalmente aplicada
en el campo de las pesquerias, para la identificacion de stocks de peces o en acuicultura.
Recientemente, se esta viendo incrementado el nimero de estudios que se centran en
especies clave de caracter bentonico. Como especies claves se consideran a aquellas que
tienen un efecto sobre la comunidad en la que viven desproporcionadamente alto pese
a que su biomasa no sea elevada, de forma que su retirada altera mucho el ecosistema y
las redes troficas.

La aplicacién de estas herramientas en la biologia de la conservacién de especies claves
de invertebrados marinos benténicos se basa en dos aspectos fundamentales: i) entender
los cambios genéticos que afectan a la supervivencia de las especies; ii) proporcionar
informacién genética utilizable para la mejor gestion de las especies. En este ultimo
aspecto destacan la identificaciéon de unidades de conservacion, definiendo si una
poblacién concreta merece proteccion o no al identificar, entre otros aspectos, procesos
de endogamia y fenémenos de hibridacion e introgresion de las poblaciones.
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El mar Mediterraneo ofrece una amplia variedad de medios para que los individuos se
dispersen dentro y entre poblaciones, por medio de las corrientes locales y generales, asi
como varias barreras oceanograficas para la dispersion (Fig. 1). Estos obstaculos pueden
actuar sutilmente, retardando el movimiento bidireccional, en una direccion frente a
otra, lo que puede conducir a la evaluacién del alcance y la extension de la dispersion
entre poblaciones.

Esta revision resume una visioén practica de estudios modelo llevados a cabo durante los
ultimos diez afios con la aplicacién de herramientas genéticas a la dispersion larvaria y
conectividad entre y dentro de poblaciones de especies clave de invertebrados bento-
nicos del Mediterraneo, con el objetivo final de su aplicacién en la disciplina de biologia

de conservacion.

Figura 1. Esquema del sistema general de corrientes del Mediterraneo. Las flechas con lineas discontinuas indican inestabilidad de las
corrientes, remolinos y meandros. (Modificado de Millot et al., 1999). Se indican las barreras oceanograficas que se han estudiado afectan a
la conectividad entre poblaciones de invertebrados marinos: el frente Almerfa-Oran (FAO), el frente balear (FB), el canal de Ibiza (CI) y el

estrecho de Sicilia (ES).
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UTILIDAD Y APLICACIONES DE LOS MODELOS DE CONECTIVIDAD A
DISTINTAS ESCALAS

Una comprension completa de los procesos que afectan a la dispersion de las larvas a
diferentes escalas geograficas, y los factores que impulsan estos es esencial para evaluar
los patrones de conectividad, la dindmica de las poblaciones, estructura genética y
biogeografia de muchas especies costeras.

MODELOS DE DISPERSION A PEQUENA ESCALA

A pequefia escala, de menos de 1 km, el tamafio y la interconexién de las unidades de
reproduccion son parametros importantes para llevar a cabo estrategias de conservacion,
ya que las poblaciones pequefias y aisladas son vulnerables a la depresion endogamica,
lo que podria reducir su potencial evolutivo y aumentar su riesgo de extincioén
(Saccheri et al., 1998). El término “tamafio de vecindario”, define la variacién en la
distancia de dispersion de la descendencia con respecto a sus padres (Wright, 1949).
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Llevando esto al mundo real, y teniendo en cuenta que la dispersion de los invertebrados
marinos se debe principalmente a la biologia de sus larvas, cabe pensar que las especies
cuyas larvas se dispersan a grandes distancias tendran grandes vecindarios y al contrario
si la dispersion es baja. Este parametro es fundamental para entender como las especies
marinas utilizan el paisaje marino y por tanto es fundamental para la futura gestién y los
planes de conservacion y para el correcto disefio de las Areas Marinas Protegidas (AMPs)
(Palumbi, 2004).

Uno de los estudios mas relevantes a pequefia escala, se ha llevado a cabo en el coral rojo,
Corallium rubrum, (Fig.2A). Este coral, es una especie atlanto-mediterranea distribuida
principalmente en el Mediterraneo Occidental y las costas atlanticas de Portugal, Islas
Canarias y Cabo Verde. Habita zonas rocosas como cuevas y extraplomos entre los 5
y 800 metros de profundidad (Zibrowius ez al., 1984). Se considera una especie clave,
base de los ecosistemas del coraligeno Mediterraneo, habitat de una amplia diversidad
de especies animales y vegetales. Las poblaciones de este coral han sido desde antafio
explotadas con fines decorativos, esto unido a las mortandades masivas recientes de
las poblaciones localizadas a bajas profundidades (5-50m de profundidad), atribuidas
al incremento actual de la temperatura superficial del mar (Garrabou ez al., 2009), han
hecho que las poblaciones de este preciosos coral se vean diezmadas a lo largo de toda su
area de distribucion. Es una especie gonocorica (i.e. sexos separados) e incubadora (i.e.
fecundacion y desarrollo embrionario en el interior del pdlipo madre), por lo que es de
esperar que las larvas posean escasa capacidad de dispersion. Este restringido potencial
de dispersion de las larvas se revela en la distribucion agregada de las colonias de coral
rojo (Harmelin ez al., 1985). El primer estudio genético a pequefia escala llevado a cabo
sobre esta especie (Costantini ez al., 2007), en dos poblaciones de la costa de Liguria,
mostré con el uso de marcadores microsatélite una elevada heterogeneidad genética a
escalas espaciales de tan sélo 10 metros sugiriendo que la mayor parte de la dispersion
larvaria se da lugar a menos de esta distancia del pélipo madre, corroborando la escasa
movilidad de las larvas del coral rojo. En un estudio posterior (Ledoux ez al., 2010), llevado
a cabo en una localidad en el norte de la cuenca occidental del Mediterraneo, también
con marcadores microsatélite y tomando también en consideracion el tamafio y la edad
de las colonias con el fin de proporcionar una mejor evaluacién de la estructura temporal
genética de la poblacion; el patron de aislamiento por distancia revelé un tamafo de
vecindario de 75 individuos, con una media de distancias de la descendencia con respecto
a sus progenitores de 22,6 y 32,1 cm. Estas estimaciones estin en concordancia con la
estimacion anterior. Por tanto, los estudios genéticos a pequefia escala sobre el coral rojo
indican que las poblaciones de este coral son cerradas y que los procesos locales pueden
desempefiar un papel importante en su biologfa.

Figura 2. A: comunidades del coraligeno Mediterraneo dominadas por el coral rojo (Corallium rubrum).
Fotografia. Juan Catlos Calvin. B: esponja anaranjada (Crambe crambe). Fotografia: Maria Segovia.
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Figura 3.

A: colonias del coral
natranja (Astroides
calycularis).

B: colonias de

la gorgonia roja
(Paramuricea clavatd).
Fotografias: Luis
Sanchez-Tocino.

C: erizo comun
(Paracentrotus lividus).
Fotografia: Nuno Alves.
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AGUJEROS EN LOS ESTUDIOS GENETICOS A PEQUENA ESCALA: ACONTECIMIENTOS
DE REPRODUCCION ASEXUAL

Los estudios a pequefia escala también deben tener en cuenta la presencia de eventos de
reproduccién asexual en las especies de invertebrados marinos benténicos.

La esponja anaranjada (Crambe crambe, Fig. 2B) es una especie incubadora que ademds
de reproducirse sexualmente, tiene reproduccion asexual por eventos de fisién (Turon
et al., 1998). Un estudio a pequefia escala de una sola pared rocosa (distancias entre
individuos de 0 a 7 m), con el uso de marcadores microsatélite (Calderon et al., 2007),
revel6é que la reproduccion asexual juega un papel importante en la estructura de las
poblaciones de esta esponja, observandose clones (i.e. individuos genéticamente iguales)
cada 70-80 cm. Asi pues, a la hora de establecer la dispersion larvaria de las poblaciones
a distintas escalas espaciales, hay que tener en cuenta la presencia de este tipo de repro-
duccién en algunas especies con la finalidad de eliminar el efecto de la clonalidad en las
poblaciones.

ESTUDIOS A DIFERENTES ESCALAS: LA INTERACCION ENTRE LA CAPACIDAD DE
DISPERSION LARVARIAY LAS CONDICIONES OCEANOGRAFICAS.

Cuando el aislamiento por distancia juega un papel importante en la
conectividad entre las poblaciones.

En el caso de invertebrados cuya fase larvaria posee un escaso potencial
de dispersion, las distancia espacial entre las poblaciones juega un papel
fundamental en la heterogeneidad genética y estructuracion de éstas.

El coral naranja del Mediterraneo (Astroides calycularis, Fig. 3A) es
una especie de coral escleractinio azooxantelada y colonial, cuya
area de distribucién estd limitada a las costas rocosas de la cuenca
del Mediterraneo suroccidental (Zibrowius, 1995). Este coral esta
experimentando una regresion debido al impacto antropogénico de la
mayotia de la costas rocosas donde se localiza (Moreno ez al., 2008).
Es una especie gonocérica e incubadora, cuyas larvas adquieren un
comportamiento demersal al ser liberadas al medio (Goffredo et al.
2010). Un estudio realizado por Casado-Amezua et al. (2012) con el uso
de marcadores microsatélite a diferentes escalas espaciales,desde menos
de un kilémetro a miles de kilémetros de distancia, abarcando la mayor
parte del area de distribucién conocida de la especie y en poblaciones
de las cuencas del mar de Alboran, Argelina y mar Tirreno, demostrd
que la homogeneidad genética de las poblaciones del coral naranja sélo
se encuentra en el rango de 0.6-1 km de distancia. En localidades mas
distantes, la diferenciacion genética correspondié con un modelo “paso
a paso” de conectividad y flujo génico, en el que laspoblaciones son
mas propensas a intercambiar individuos con localidades adyacentes en
lugar de con los mas distantes (Kenchington ez al., 2006). Este estudio
también concluyé que eventos de dispersién eventual fuera del lugar
donde pueden haber sido producidas las larvas debido a las corrientes
superficiales y locales, podrian contribuir al intercambio de individuos
con otras poblaciones mas distantes. Por lo que no es solo la biologfa de
la larva la que juega un papel fundamental en la conectividad entre sus
poblaciones, si no también los factores abidticos como son las corrientes
locales, generales y barreras oceanograficas.
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Por otra parte, la gorgonia roja (Paramuricea clavara, Fig. 3B) es una especie colonial
que habita el coraligeno Mediterraneo. Es una especie de crecimiento lento y longeva
(50-100 afios), que actia como ingeniero de ecosistemas generando estructura espa-
cial, y que juega un papel importante en el mantenimiento de la biomasa y la biodiver-
sidad en los conjuntos asociados (Ballesteros, 2006). La gorgonia roja es una especie
atlanto-mediterranea ampliamente distribuida en la cuenca occidental del Mediterraneo,
a profundidades de 5-200 m. Es una especie gonocérica e incubadora cuyas larvas tienen
un comportamiento similar al de las del coral naranja. El estudio llevado a cabo por
Mokhtat-Jamai et al. (2011) con marcadores microsatélite a escalas espaciales, de 10m a
3.000 km y tomando en consideracién poblaciones representativas de la especie a lo largo
de toda su area de distribucion, concluyé que es principalmente el comportamiento de la
larva de la especie el causante de la elevada estructura genética de las poblaciones a escasa
distancia, en sinergia con tres posibles obstaculos al flujo de genes en el Mediterraneo: el
frente Almerfa-Oran, el canal de Ibiza y el frente Balear. Este estudio introdujo ademas
la importancia del muestreo a distintas profundidades en una escala local, al comparar las
diferentes poblaciones de la gorgonia roja a dos profundidades diferentes, encontrando
resultados diferentes dependientes del rango de profundidad muestreado, lo que sugiere
que el fluyjo de genes entre las profundidades es impulsado probablemente por el flujo
de agua local, la topografia, y la presencia de corrientes termohalinas en verano. Cabe
destacar que los estudios que relacionan la estructura de poblacién a diferentes profun-
didades son escasos y hay que tener en cuenta este factor para estudiar la estructura y
conectividad de las poblaciones.

Homogeneidad genética, poblaciones abiertas.

Las poblaciones de especies de invertebrados con larvas plancténicas, que pasan gran
parte de su duraciéon en la columna de agua, muestran elevada similitud genética en
amplias escalas geograficas como consecuencia de un gran flujo génico.

La mayorfa de los estudios realizados en el Mediterraneo, se centran en el erizo de
mar comun (Paracentrotus lividus, Fig. 3C). Esta especie es una especie clave en las
comunidades benténicas sublitorales del Mediterraneo, debido a que su actividad es uno
de los factores principales que regulan la abundancia de algas (Palacin ez 4/., 1998). Las
larvas de erizos pueden dispersarse a escalas de cientos de kilémetros, por lo que es
razonable pensar que el grupo de larvas esta bien mezclado en grandes escalas espaciales.
Se han caracterizado dos eventos de desove a lo largo del ciclo de vida de la especie, un
desove principal en primavera y eventos més pequefios en otofio (Tomas ez al., 2004).
El estudio llevado a cabo por Duran er al. (2004) ofrecié la primera visién sobre la
diversidad genética y estructura poblacional de esta especie considerando poblaciones de
toda la Peninsula Ibérica, las costas atlanticas de Portugal, Francia y las Islas Canarias
y el marcador mitocondrial citocromo oxidasa I (COI). Mas recientemente, Maltagliati
et al., (2011), estudiaron la estructura genética de poblaciones del Mediterrineo y del
Atlantico, con el marcador mitocondrial citocromo b. Ambos estudios confirman una
homogeneidad genética general dentro de las muestras del Mediterraneo, incluso entre
las poblaciones a ambos lados del Frente Almeria-Oran (que separa el Mar de Alboran del
resto del Mediterraneo), que actia como una fuerte barrera para la diferenciacién entre
poblaciones de otras especies (Patarnello e al., 2007). Por otra parte, ambos estudios
confirmaron una débil heterogeneidad genética entre las poblaciones del Mediterraneo
y las del Atlantico, y en el ultimo estudio, entre las de ambas regiones y las del Mar
Adriatico.
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APLICACIONES PARA LA GESTION Y CONSERVACION DE LAS ESPECIES Y DISENO
DE AREAS MARINAS PROTEGIDAS (AMPs)

El Mediterraneo se considera como uno de los “hotspot” de biodiversidad marina a nivel
mundial, con una mezcla de elementos subtropicales y templados y un gran porcentaje
de endemismos. Una revision reciente (Coller al., 2010) ha puesto de manifiesto que se
conocen en este mar cerca de 11.000 especies de invertebrados marinos. Aun asi, la
informacion sobre la biologia de numerosas especies de invertebrados es escasa y, en
consecuencia, la consideracion de estas especies a la hora de establecer planes de conser-
vacion y gestion, pese a ser las principales especies formadoras de habitats benténicos y
dar cobijo y alimento a la mayoria de especies de la cadena trofica.

Las areas marinas protegidas (AMPs), juegan un papel fundamental en la gestion y
conservacion de las especies. Uno de los objetivos de las AMPs es proteger la diversidad
genética de las especies que albergan en las areas donde estan localizadas (Kelleher, 1999).
El desarrollo de estrategias de conservacion y el disefio de las AMPs deberfa de centrarse
en la modelacion espacial de la dindmica de las poblaciones, especialmente teniendo en
cuenta la dispersion larvaria y por tanto conectividad entre poblaciones (Cowen et al.,
2007). Estas areas juegan un papel fundamental a escalas mas alla de sus limites, asi
pues el analisis de la estructura genética a nivel local, también es fundamental a la hora
de establecer valores minimos de dispersion larvaria y procesos de reproduccion asexual
(Palumbi, 2003). En el Mediterraneo, desde el punto de vista de las areas marinas prote-
gidas, se ha escrito algo sobre su papel como exportadoras de larvas o adultos a las areas
proximas, aunque son pocos los trabajos que lo corroboren. Por otro lado, apenas se ha
comentado el papel de tales reservas como importadoras de larvas. Otro aspecto, muy
debatido ha sido si es mds conveniente establecer una red de numerosas reservas marinas
de pequefio tamafio repartidas a lo largo de todo el litoral o si, por el contrario, es mejor la
existencia de pocas reservas grandes en zonas adecuadamente seleccionadas (Halpern y
Warner, 2003). Aunque varios autores coinciden en la primera opcién (e.g. Shanks ez al.,
2003; Boudouresque et al., 2005), todavia queda trabajo por hacer a la hora de establecer
casos especificos y regionales. Para resolver estas cuestiones, y otras muchas relacionadas
con los espacios marinos protegidos es necesario, una vez mas, el estudio de los aspectos
anteriormente mencionados.
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