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DE LAS ALGAS CORALINACEAS CRUSTOSAS

STATE OF THE ART IN THE STUDY OF CRUSTOSE CORALLINE ALGAE
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RESUMEN

El grupo de especies crustosas pertenecientes a la familia
Corallinaceae (Rhodophyta, Cryptonemiales) ha sido es-
casamente estudiado en Chile. Cualquier intento de escla-
recer la taxonomia de estas especies, comunes en las costas
rocosas de Chile Central, requiere de una revision de la
literatura pertinente al grupo.

La famihia Corallinaceae fue dividida temprano en dos
categorias, las cuales carecen de valor taxonémico bajo los
recientes esquemas de clasificacion. Estas dos categorias
son facilmente distinguibles, sobre bases morfologicas, en
coralinas articuladas y coralinas no articuladas o crustosas.
Ambos grupos muestran una estructura calcificada carac-
teristica debido a los depésitos de carbonato de calcio, en
forma de calcita, presentes en sus paredes celulares. Ade-
mas, sus estructuras reproductivas se encuentran localiza-
das en el interior de cavidades o conceptaculos inmersos
en el talo de la planta. Por otra parte, las coralinas no
articuladas o crustosas poseen una disposicién especifica
de las capas celulares (epitalo, peritalo e hipotalo) que
conforman su estructura vegetativa.

Historicamente, las algas coralinas crustosas han sido
clasificadas desde material no viviente hasta organismos
amimales. Solo durante los ulumos 20 anos la taxonomia
del grupo ha sido establecida sobre bases genéricas v
especificas, y durante el curso de estos estudios, numero-
sos cambios han surgido en el énfasis de los caracteres
diagnostico utilizados.

Por otra parte, mientras la morfologia del grupo difi-
culta su distribucion entre taxa, facilita la utilizacion de
estas algas en estudios ecologicos. Relativamente faciles de
cultivar y simples de medir en términos de cobertura, las
algas coralinas crustosas son material uul para evaluar el
efecto de factores bioticos y abiéticos sobre su crecimiento,
mortfologia y reproduccion. Varios trabajos de crecimien-
to y distribucion demuestran, a pesar de su estructura
aparentemente similar, que estas algas son capaces de
reaccionar de manera especie-especifica bajo los efectos
de intensidad luminosa, temperatura y herbivoria.

Su presencia en todas las costas del mundo las senala
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como un grupo cosmopolita, sin embargo, ciertas especies
parecen estar restringidas a areas especificas permitiendo
el catalogarlas como especies tropicales, subartcas. etc.
Por su parte. los intentos de encontrar patrones biogeo-
graficos genéricos parecen dar resultado en algunas areas
del mundo. En Chile, las algas coralinas crustosas han sido
principalmente estudiadas en la zona austral por expedi-
ciones realizadas a principios de este siglo, sin embargo, la
informacion disponible consiste solamente en descripcio-
nes en su mayoria incompletas de las especies registradas
para esas regiones. La posterior mencion de este grupo en
nuestras costas se limita a su aparicion en estudios descrip-
tivos como componente de una conspicua franja en el
limite intermareal-submareal en distintas regiones del
pais.

Con estos antecedentes el propésito de esta revisién es
el de aclarar el conocimiento actual de las algas calcareas
crustosas y el del estudio de este grupo practicamente
intocado en Chile y que constituye un componente impor-
tante dentro de la comunidad tanto intermareal como
submareal en nuestras costas.

ABSTRACT

The group of crustose species belonging to the family
Corallinaceae (Rhodophyta, Cryptonemiales) has been
scarcely studied in Chile. Any attempt of clarifying the
taxonomy of these species common on the rocky shores of
Central Chile, requires a revision of the pertinent
literature of the group.

The family Corallinaceae has been early divided in two
different categories which do not have taxonomic value
under the present classification schemes. These two
categories are easily distinguishable on morphological
grounds, in articulated corallines and non-articulated or
crustose corallines. Both groups show a characteristic
calcified structure due to the depositions of calcium
carbonate, in calcite form, in their cell walls. Furthermore,
their reproductive structures are placed inside cavities or
conceptacles immersed in the thallus of the plant. In
addition, the non-articulated or crustose corallines have, a
specific disposition of the cellular layers; (epithallus,
perithallus and hypothallus) which conform their
vegetative structure.
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Historically, crustose corallines have been classified
from non-living material up to animals. Only during the
last 20 years the taxonomy of the group has settled on
generic and specific basis and, during the course of these

studies, numerous changes have arised in the emphasis of

the used diagnostic characters.

On the other hand, while the morphology of the group
raise difficulties in their distinction among taxa, it makes
easier the use of these algae in ecological studies.
Relatively easy to culture and simple to evaluate its
abundance in cover terms, the crustose corallines on
useful material to test the effects of biotic and abiotic
factors upon their groth, morphology and reproduction.
Several studies of growth and distribution demonstrate,
in spite of their apparently similar structure, that these
algae are able to react in species-specific way under the
effects of light intensity temperature and herbivory.

The worldwide presence of these algae point them out
as a cosmopolitan group, nevertheless, certain species are

INTRODUCCION

La tamiha Corallinaceae fue legitimamente
establecida como tal por Lamouroux (1812;
Littler, 1972; Lebednik, 1977). Las algas per-
tenecientes a esta familia se caracterizan por
poseer (a excepcion del género endofitico
Schmitziella) incrustaciones de carbonato de
calcio en sus paredes celulares, estructuras re-
productivas circunscritas a cavidades denomi-
nadas conceptaculos y dos tipos de crecimien-
to combinados, intercalar y apical. Habitan
tanto ambientes intermareales como subma-
reales y su distribucion geografica se extiende
desde las latitudes mas altas en ambos hemis-
terios hasta el tropico, donde parecen ser mas
conspicuas. Alli ellas contribuyen en forma
significativa a la biomasa de los arrecifes calca-
reos.

La familia pertenece al orden Cryptone-
miales (Kylin, 1956) de la division Rhodophy-
ta en base al caracter accesorio del filamento
en que se encuentra la célula auxiliar. Ongi-
nalmente se considerod que la célula auxiliar de
este grupo era la célula de soporte de la rama
carpogonial (Suneson, 1943). Posteriormente
han surgido nuevas interpretaciones (Lebed-
nik, 1977) que, aun cuando sitian a la célula
auxiliar como parte de un complejo de fila-
mentos periféricos a los filamentos carpogo-
niales, mantienen a la familia Corallinaceae
dentro del orden Cryptonemiales.

De acuerdo a sus caracteristicas estructura-
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restricted to specific regions allowing to classify them as
tropical species, subartic species, etc. Furthermore,
attempts of finding generic biogeographic patterns seem
to work out in some areas of the world. In Chile, crustose
corallines have been mainly studied in southern regions
due to the expeditions done at the beginning of this
century, however, the information available consists only
in mostly incomplete descriptions of the species reported
from those regions. Later, the only mention of the group
appears in descriptive studies, of the intertidal in
different regions of the country, as a conspicuous belt in
the limit between the intertidal and the subtidal.

With these antecedents, the purpose of these literature
review 1s to clarity the present knowledge of the cal-
careous crustose algae and to encourage the study of this
groups which constitutes an important component within
the interudal and subudal communities of our coasts.

kKEYwoORrDs: Corallinaceae, melobesioides, clasificacion, al-
gas calcdreas crustosas.

les es posible distinguir dos grupos en esta
tamilia: las coralindceas articuladas y las cora-
lindceas no articuladas o crustosas. Las prime-
ras estan formadas por una base crustosa de la
cual se elevan ramificaciones compuestas por
porciones calcificadas llamadas intergeniculas
y porciones no calcificadas o geniculas
(Fig. 1a). Las coralindceas no articuladas se
caracterizan por ser formas incrustantes de
diverso grosor que a veces presentan protube-
rancias o ramificaciones erectas no genicula-
das (Fig. 1b).

Las algas crustosas pertenecientes a la fami-
lia Corallinaceae denominadas cominmente
“melobesioides” poseen una serie de rasgos
morfolégicos comunes. Sus células se organi-
zan en filamentos verticales al sustrato, que
conforman una construccion pseudoparen-
quimatosa.

Cualquiera sea el tejido vegetativo que se
observe, las células se encuentran unidas por
conexiones intercelulares del tipo “pit-
connections” primarias.

Al observar el tejido de una alga crustosa en
un corte perpendicular al sustrato (Fig. 1c), se
encuentra una o varias filas celulares dispues-
tas en forma horizontal recostadas sobre el
sustrato y que forman el hipotalo. Estos fila-
mentos se elevan verticalmente formando el
peritalo cuyas células adyacentes pueden estar
unidas por fusiones celulares o conexiones in-
tercelulares secundarias (pit-connections).
Los filamentos peritalicos terminan en células
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FiG. 1. a) Esquema de una alga calcdrea articulada mostrando los segmentos calcificados (intergeniculas) y no-calcificados

(geniculas).
b) Esquemas de algas calcareas de habito crustoso mostrando morfologia lisa y rugosa.
¢) Esquema de un corte transversal a través de un alga calcarea crustosa mostrando la posiciéon de sus tejidos y de un

conceptaculo esporangial.

21



Gayana, Bot. 43 (1-4), 1986

mas pequenas y aplanadas que forman una o
varias filas celulares horizontales, el epitalo.
Rodea a la célula una pared de tres capas
donde es depositado el carbonato de calcio en
forma de calcita. Plastidios esféricos y alarga-
dos son particularmente abundantes en las
células superficiales. Estos decrecen en nume-
ro y tamano hacia las células mas protfundas
hasta alcanzar las células hipotalicas o medula-
res que en su mavyoria carecen de ellos (Johan-
sen, 1981).

A pesar de esta estructura que hoy recono-
cemos como inconfundiblemente vegetal, las
primeras menciones a las algas calcareas en la
literatura son confusas (Lebednik, 1977).
Miembros articulados o con protuberancias
ramificadas de algas calcareas, tanto Chlorop-
hyta como Rhodophyta, fueron consideradas
pertenecientes al reino vegetal en épocas pre-
vias al siglo xviir. Tal es el caso de Ray (1924;
Lemoine, 1911), quien clasifica como vegeta-
les, ademas de las coralinaceas, a varias Chlo-
rophyta, corales y otros animales. Este autor se
basa en la morfologia arborescente de este
grupo de organismos y en su sistema de adhe-
sion al sustrato.

Sin embargo, aproximadamente entre los
anos 1740 y 1820 este grupo de algas que
presentan incrustaciones de CaCOjs en sus pa-
redes fueron incluidas dentro del Remno Ani-
mal. Ellis (1756) las considera junto a los cora-
les, hidrozoos y varios otros organismos for-
mados por varios polipos, a los cuales da el
nombre de “zoofitos” (Lebednik, 1977). Entre
los organismos que Ellis describe se cuentan
formas que atiin hoy podemos considerar per-
tenecientes a los géneros Corallina (Rhodop-
hyta) v Halimeda (Chlorophyta) (Lemoine,
1911). Este autor y los que le siguen; Linnaeus
(1758), Pallas (1766), Lamouroux (1812) y La-
marck (1816) confunden los poros de salida
de los conceptaculos (estructuras reproducti-
vas) con las tecas de los polipos.

Finalmente en 1818-1826 (segun Littler,
1972), Schweigger examinando microscopica-
mente e in situ ejemplares de Corallina officina-
lis y Jania rubens atirma la naturaleza vegetal
de estas algas. Gray (1821; Lebednik, 1977)
retorna ambos géneros al Reino Vegetal. Sin
embargo, a pesar del trabajo de Schweigger,
durante los anos siguientes varios autores no
reconocen la calidad de plantas en este grupo
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de algas. El ejemplo mas conspicuo de este
pensamiento es el de C.A. Agardh (1824),
quien no las menciona en su Sistema Algarum
(Lemoine, 1911). Otros autores como Link
(1834), segun Littler (1972), no consideraron
como seres vivos especificamente a las algas
coralindceas crustosas. Esto debido principal-
mente a que al tratar con dcido los especime-
nes, quedaba poco o ningun remanente de
material celular, induciendo esto a considerar
a este grupo como depositos calcareos no vi-
vos. Este mismo autor, a su vez confirma la
naturaleza vegetal de varias algas calcareas
articuladas confundidas entre los polipos (Ha-
limeda, Udotea, Acetabularia, Corallina) (Lebed-
nik, 1977).

El trabajo de Philippi (1837) establece final-
mente el caracter vegetal de los miembros no
articulados de la famiha Corallinaceae (esta-
blecida por Lamouroux en 1812). Este autor
distingue dos grandes géneros de acuerdo asu
morfologia externa: Lithothamnium y Lithophy-
[lum; nombres que se han conservado, aunque
las especies incluidas en estos dos géneros han
variado considerablemente hasta nuestros
dias.

El crecimiento marginal de las formas crus-
tosas es por células apicales de los filamentos
hipotdlicos, mientras que el crecimiento en
grosor de la costra es de tipo intercalar. Una
fila de células meristematicas se encuentra si-
tuada a cierta profundidad entre las filas peri-
talicas, o bien entre el epitalo y la primera fila
peritalica (Fig. lc). Estas células meristemati-
cas se dividen dando origen en su parte supe-
rior a células epitdlicas y en su zona inferior a
células del peritalo.

Las algas pertenecientes a este grupo po-
seen un ciclo de vida diplobiontico isomérfico
del upo Polysiphonia (Dixon, 1973). La planta
tetrasporofitica es semejante morfologica-
mente a la planta gametofitica. La fecunda-
cion, que implica la union de un espermacio
(gameto masculino no flagelado, caracteristico
de las Rhodophyta) con una célula sexual fe-
menina, el carpogonio, genera la formacion
del carposporofito, en la misma cavidad don-
de se encuentran las estructuras femeninas
(Bold & Wynne, 1978). Producto de estos
eventos son la carposporas con dotacion cro-
mosomica diploide que al ser liberadas se pue-
den asentar y dar origen a la fase esporofitica.
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El esporofito diploide, morfologicamente
igual al gametofito, es crustoso y posee sus
estructuras reproductivas en conceptaculos
que pueden ser uni o multiporados. Existe
evidencia de la formacion de bisporas diploi-
des que regeneran la fase esporofitica (Sune-
son, 1943), pero lo mas comiin es que a traves
del proceso de meiosis se formen paquetes de
tetrasporas zonadas. Estas tetrasporas haploi-
des dan origen a gametofitos femeninos vy
masculinos que pueden repetir el ciclo
(Fig. 2).

Los rangos de distribucion geografica del
grupo de algas coralinaceas crustosas son
muy amplios. Su distribucion latitudinal abar-
ca desde los polos al Ecuador (Littler, 1972).
En términos batimétricos las algas calcareas
son capaces de alcanzar profundidades mayo-
res que otras algas bentonicas, a veces hasta el

limite inferior de la zona fotica (Adey &
Maclntyre, 1973). Sin embargo, en habitat
mtermareales este grupo se restringe normal-
mente a lugares bajo el dosel de algas frondo-
sas (Littler, 1973c¢), o bien a pozas y grietas
donde la desecacion es minima. Se les encuen-
tra generalmente en lugares muy expuestos al
oleaje, lo cual no quiere decir que estén limita-
das a estas zonas (Adey & Maclntyre, 1973).

Este grupo de algas crustosas resultan ade-
cuadas para estudios ecologicos, puesto que,
una vez superados los obstaculos taxonomi-
cos, pueden utilizarse facilmente en estos estu-
dios expresando su abundancia en términos
de cobertura (Adey & Maclntyre, 1973).

Su presencia 0 ausencia tanto como su cre-
cmiento esta influido por factores ambienta-
les (Johansen, 1981). Los estudios de repro-
duccion y tasas de crecimiento demuestran
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Fic. 2. Esquema del ciclo reproductivo de algas coralindceas crustosas (modificado de Johansen, 1981).
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que los factores primarios en controlar su dis-
tribucion son temperatura, por su efecto en
reproduccion y crecimiento y luz, por su efec-
to en fotosintesis y crecimiento. La intensidad
luminosa se ve reflejada como factor prepon-
derantemente responsable de la distribucion
en profundidad de las coralinaceas crustosas.
La temperatura se manifiesta como factor
controlador en la existencia de ciertos géneros
restringidos a areas tropicales o subtropicales
y en la reproduccion de especies caracteristi-
cas de aguas frias. Existen evidencias que indi-
can que el sustrato controla la distribucion de
ciertas especies (Adey, 1970d) y se sugiere que
la accion del oleaje seria responsable de la
presencia conspicua de “melobesioides” en lu-
gares expuestos a movimiento de agua, sin
embargo, no hay estudios que permitan expli-
car una relacion clara con el movimiento del
agua o si esta relacion es de tipo indirecto.

El efecto de actividades de pastoreo es poco
conocido, pero la tendencia general es que los
pastoreadores favorecen la presencia de algas
melobesioides al eliminar algas frondosas ins-
taladas en el area.

LLa competencia por espacio, particular-
mente con corales y esponjas, es especialmen-
te importante para la abundancia de coralina-
ceas en aguas tropicales. Practicamente no
existe informacion de los factores imnvolucra-
dos, pero las tasas de crecimiento son criticas
para la supervivencia bajo fuerte compe-
tencia.

Se sabe ademas que estas algas son capaces
de presentar adaptaciones morfologicas fren-
te a distintas condiciones ambientales. Asi, por
ejemplo, Steneck y Adey (1976) comprobaron
en Lithophyllum congestum la variabilidad de
formas adoptadas frente a distintas presiones
de pastoreo, condiciones de luz y oleaje. De
hecho la variabilidad morfologica de las dis-
tintas especies ha sido escasamente considera-
da en estudios taxonomicos realizados hasta
1960 (Foslie, 1898a,b, 1899, 1900, 1902, 1905,
1906a,b, 1907a,b,c, 1908a,b, 1909; Lemoine,
1913, 1920, 1928a,b.; Levring, 1943; Setchell
& Mason, 1943; Mason, 1953). A partir de
entonces se ha comprobado la importancia del
estudio de un numero representativo de ejem-
plares en distintas localidades a fin de poder
entender limites especificos dentro del grupo.

En el intermareal rocoso de Chile central,
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las coralindceas crustosas constituyen un cin-
turén ubicado en el limite con el submareal.

Se describen como presentes especialmente
en lugares no expuestos a desecacion tales co-
mo grietas y pozas intermareales. Observacio-
nes personales indican que estas algas pueden
encontrarse a alturas mayores, expuestas a de-
secacion durante las horas de marea baja. No
obstante, la abundancia de este grupo de algas
tanto en habitat submareales como interma-
reales no han sido objeto de estudios sistemati-
cos especificos en nuestras costas y los trabajos
taxonomicos realizados en otras regiones del
mundo no son especialmente numerosos, pu-
diendo resumirse la literatura publicada con
relativa facilidad.

Entre los anos 1890 y 1910 el 75% de los
trabajos referentes a coralinaceas no articula-
das fue publicado por M. Foslie a base de
colecciones de las costas de casi todo el mundo
(Adey & Macintyre, 1973) incluyendo regis-
tros de expediciones realizadas a la zona aus-
tral de Chile (Foslie, 1898b; 1907b; 1908b). A
partir de 1910 hasta 1940 la mayoria de las
publicaciones referentes a este grupo fueron
realizadas por P. Lemoine, quien hizo princi-
palmente estudios regionales, entre ellos el
estudio de las especies de la Peninsula Antarti-
caylazonasur de Chile y Patagonia (Lemoine,
1913, 1920). Durante la década siguiente
Svante Suneson fue el Gnico especialista que
realizo aportes significativos a la taxonomia
del grupo, disminuyendo el aporte total al
estudio de las especies crustosas al minimo
hasta 1965 aproximadamente, con excepcion
de contadas descripciones especificas muy re-
ducidas. Desde 1965 en adelante resurge el
interés por este grupo de algas y las contribu-
ciones mas trascendentes son el desarrollo de
conceptos taxonomicos a nivel de subtamilia y
de género (Adey, 1964, 1966a, 1970a; Johan-
sen, 1969; Cabioch, 1971; Adey & Johansen,
1972; Woelkerling, 1978, 1980a, 1980b,
1983a, 1983b; Towsend, 1979, 1981).

El conocimiento de este grupo en Chile se
ha detenido con las descripciones y registros
mencionados anteriormente (Foslie, 1898b,
1907b, 1908; Lemoine, 1913, 1920; Skotts-
berg, 1922; Taylor, 1938) paralazonasury en
la mencion de especies presentes en islas ocea-
nicas (Levring, 1943) y zonas del norte de
Chile (Howe, 1914). La mencion de este grupo
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de algas es habitual en publicaciones cuyo
objetivo central no es el estudio de estas espe-
cies, como Lithothamnion, “algas Lithotham-
nioides™ o “algas melobesioides”, debido a las
limitaciones morfologico-taxonomicas del re-
conocimiento en terreno de estas algas, lo que
contribuye a que sean tratadas como una enti-
dad sin diferenciacion a nivel genérico o espe-
cifico.

Se les menciona como habitantes de la zona
intermareal baja (Alveal, 1970, 1971; Alveal &
Romo, 1977a; Guiler, 1959a, 1959b) en estu-
dios descriptivos del intermareal de algunas
localidades. A pesar de este tratamiento no
diferenciado de las algas coralinaceas crusto-
sas denominadas como “Lithothamnia” (Step-
henson & Stephenson, 1972), algunas eviden-
cias (Guiler, 1959a) sugieren que: a) se trata
en realidad de entidades taxonomicamente
distintas y b) la distribucion vertical no es equi-
valente para todo el grupo, sino que existen
variaciones (Alveal & Romo, 1977b) interes-
pecificas en el intermareal rocoso de Chile.

La siguiente es una revision bibliogratica
cuyo proposito es el de entregar una vision lo
mas acabada posible de los aspectos tanto
taxonomico-historicos del grupo de especies
que conforman las algas coralinaceas crusto-
sas, asi como de los estudios ecologicos realiza-
dos en este grupo de algas. Se pretende al
mismo tiempo entregar una resena de los pa-
trones de distribucion geografica de estas al-
gas y su posible filogenia para finalizar con
una sintesis de los estudios realizados en Chile
en algas crustosas pertenecientes a la familia
Corallinaceae. De esta manera se intenta dar a
conocer los aspectos probablemente mas rele-
vantes sobre este grupo de algas escasamente
estudiadas en Chile.

Caracteristicas generales o nivel
de division, orden y familia

La mayoria de las algas rojas o Rhodophyta
poseen reproduccion sexual oogama que in-
volucra una célula femenina especializada de-
nominada carpogonio (Fritsch, 1965). Esta ce-
lula, de porcion basal levemente dilatada po-
see una proyeccion distal denominada tricogi-
no y se encuentra generalmente ubicada al
extremo de una rama lateral de tres a cuatro
células, la rama carpogonial. En la familia Co-
rallinaceae la rama carpogonial consta de solo

dos células y se ubica en grupos en el interior
de cavidades especiales denominadas concep-
taculos.

Las estructuras reproductivas masculinas o
espermacios de las algas Rhodophyta no po-
seen motilidad propia y contactan al carpogo-
nio a través del tricogino con el cual se fusio-
nan. Producida la fecundacion se transfiere el
nucleo diploide a otra célula, la célula auxiliar,
de la cual se genera el carposporofito a través
de sucesivas divisiones celulares y fusiones con
células cercanas. La transferencia de este nu-
cleo puede realizarse a través de una pequena
célula originada a partir del carpogonio o bien
a traves de un filamento conectivo.

La inclusion de la familia Corallinaceae en
el Orden Cryptonemiales fue determinada
por Kylin (1928; segun Lebednik, 1977) ba-
sandose en sus estudios de conceptaculos fe-
meninos y cistocarpicos en Melobesia membra-
nacea. El Orden Cryptonemiales se define por
poseer la célula auxiliar generativa en un fila-
mento accesorio (no vegetativo), originada a
partir de la célula de soporte (procarpial) de la
rama carpogonial donde el carpogonio es fe-
cundado, o bien de una rama carpogonial leja-
na (no procarpial), (Bold & Wynne, 1978).

El concepto de célula auxiliar ha sido apli-
cado por diferentes autores con distintos sig-
nificados (Dixon, 1961), de modo que es nece-
sario revisar el término con especial énfasis en
su significado en las Cryptonemiales. El térmi-
no “célula auxiliar” fue primero utilizado por
Schmitz en 1883 para describir la fusion de la
célula hipogina con el carpogonio en Naccana.
Al parecer este autor considera la funcién de
la célula auxiliar como principalmente nutriti-
va. Aunque en la mayoria de las Florideae, la
célula auxiliar sirve como punto de partida al
desarrollo del gonimoblasto (Dixon, 1961).

Kylin (1928) redefini6 el término de célula
auxiliar restringiéndolo para aquellas celulas
que originan al gonimoblasto. Estas células
fueron denominadas células auxiliares tipicas,
mientras que las que eran solamente nutritivas
quedaron con ese nombre. Posteriormente,
de acuerdo a Dixon (1961), Kylin en 1937
restringio la definicion indicando que la célula
auxiliar no puede ser una célula de la rama
carpogonial. Opinioén criticada por Svedelius
en 1942 y Papenfuss en 1955 (segtin Dixon,
1961).
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En un andlisis de la organizacion e interre-
laciones de carposporofitos en Floridae, Drew
(1954) entregé la siguiente definicion del con-
cepto: la célula auxiliar es una célula especifica
para la formacién del gonimoblasto, o bien, es
una célula con la que el gonimoblasto prima-
rio se fusiona. La célula auxiliar puede poseer
solamente funcién nutricia, en caso de no ha-
ber transferencia de nucleo, o combinar las
funciones nutricias y generativas en caso que
el nucleo de fertilizacion o su derivado sea
transferido a esta célula y se inicie alli el desa-
rrollo del gonimoblasto secundario.

Se define la célula auxiliar en Corallinaceae
como la célula de soporte de la rama carpogo-
nial (Suneson, 1943). En Lithophyllum expan-
sum las células basales dan origen a una célula
de soporte que a su vez origina una rama,
carpogonial de dos células. Grupos de ramas
carpogoniales desarrolladas se ubican en el
centro (l(,’l (‘Ull(_‘ﬁ'plii{‘lll(). miemras Llllf‘ en (:']
borde, los filamentos celulares solo poseen es-
bozos de ramas carpogoniales. Estos haces
constituyen las ramas de células auxiliares, ya
que ellos estan formados por células basales y
células de soporte sin rama carpogonial. Des-
pués de la fecundacion de un carpogonio éste
se une con la célula auxiliar o de soporte.
Luego las células auxiliares se funden forman-
do una célula de fusion que abarca todo el piso
del conceptaculo, de los bordes de la cual, mas
tarde aparecen los filamentos gonimoblasticos
(Kylin, 1956). Lo mismo ocurre en Dermatolat-
hon coralline, Melobesia lichenoides y Epilithon
membranaceum segun Suneson (1943). De
acuerdo a esto, la condicion sera procarpica
aunque no sea distinguible si la célula de so-
porte es una célula auxiliar tipica (sensu Kylin)
o una célula auxiliar nutritiva (Suneson,
1943).

Ha surgido una nueva interpretacion, sin
embargo, para los eventos postfecundacion en
la subfamilia Melobesioideae (Lebednik,
1977). Se ha observado que los conceptaculos
de Melobesia, Clathromorphum y Mesophyllum
presentan una disposicion central de filamen-
tos carpogoniales (complejo carpogonial) y
una disposicion periférica de ramas no carpo-
goniales (complejo auxiliar), siendo las celulas
basales y de soporte de ambos complejos muy
semejantes. Estos tfilamentos periféricos se ha-
bian considerado como procarpos no desarro-
llados (Fritsch, 1965) y no como filamentos de
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células auxiliares. Lebednik, sin embargo,
considera a la célula de soporte del sistema de
rama carpogonial fertilizado, no como célula
auxiliar, ya que ésta no da origen directo a los
filamentos gonimoblasticos (como célula auxi-
liar tipica de Kylin) sino que contribuye en
primera instancia a la formacion de una célula
de fusion.

En estos tres géneros se advierte la presen-
cia de un filamento conectivo que se extiende
desde la célula de fusion a la periferia del
conceptaculo femenino. Desde el margen de
la célula de fusion, que en los géneros estudia-
dos ocupa solo la region central del disco del
conceptaculo, varios filamentos conectivos,
compuestos de cé¢lulas separadas por “pit-
plugs”, crecen radialmente hacia afuera entre
el sistema de ramas periféricas. El filamento
conectivo establece comunicacion con células
del sistema periférico que se encuentran en
posicion comparable a la de la célula basal y de
soporte de los filamentos carpogoniales. Estos
sistemas de ramas periféricas consistirian en el
sistema de ramas auxiliares por su fusiéon con
los filamentos conectivos y por la formacion
subsecuente de los carposporangios en el api-
ce de estos filamentos. El autor concluye que la
separacion de los filamentos de células auxilia-
res del carpogonio conforma una condicion
no procarpica para las Melobesioideae (Le-
bednik, 1977). Una de las mas recientes revi-
siones a nivel de ordenes dentro de las Flori-
deophyceae (Pueschel & Cole, 1982) sugiere el
elevar a la familia Corallinaceae al status de
orden en base a la utilizacion de las caracteris-
ticas ultraestructurales de los denominados
“pit-plugs” como cardcter taxonomico.

Las algas rojas se distinguen por poseer las
denominadas pit-connections o conexiones in-
tercelulares primarias entre células de un mis-
mo filamento. Estas estructuras no son un
“pit” asi como tampoco una conexion entre las
células involucradas, pero si un tapén lenticu-
lar (Ramus, 1969) formado como entidad es-
tructural distintiva del citoplasma represen-
tando una discontinuidad celular. Dentro del
contexto citologico sigue haciéndose reteren-
cia a estas entidades como “pit-plugs”. Pues-
chel y Cole (1982) reconocen la existencia de
membranas secundarias que bordean al tapon
y cuyo numero y estructura varia en cada or-
den de Floridophyceae.

En el caso de la familia Corallinaceae sus
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componentes presentan pit-plugs en forma de
disco y con dos membranas en forma de cipu-
la o casi globosas a diferencia de las restantes
familias de Rhodophyta; de las cuales aparte
de las Peyssonneliaceae e Hildenbrandtiaceae
carecen de estas membranas secundarias. De
éstas solo la familia Peyssonneliaceae presenta
dos capas delgadas, cuya forma no posee nin-
guna semejanza con las dos capas de las espe-
cies de Corallinaceae. Existen también repre-
sentantes del orden Nemaliales cuyo “tapon”
de forma globular las diferencia del tapon con
forma de disco de las Corallinaceae. Este ca-
racter exclusivo dentro de las Cryptonemiales,
unido a otras propiedades de la familia, como
son los depdsitos de CaCOs3 en la matriz de la
pared celular, las estructuras reproductivas
contenidas en conceptaculos, tetrasporas zo-
nadas y un meristema intercalar, tetrasporan-
gios y gametangios derivados de células inter-
calares y finalmente las particularidades de su
desarrollo postfertilizacion son suficientes an-
tecedentes segtin estos autores para establecer
el orden Corallinales.

Conceptos usados en la clasificacion
suprageneérica

La caracteristica morfologica mas conspicua
que permite subdividir a la tamilia Corallina-
ceae es la presencia o ausencia de geniculas.
Este es el caracter que permitié a Lamouroux,
en 1812, separar la familia en las categorias de
polipos articulados y no-articulados; catego-
rias que no poseen un rango taxéonomico legi-
timo. Johnston (1842) coloco los genéros arti-
culados en la familia Corallinaceae y el unico
género no articulado que este autor recono-
ci6, Nullipora Lamarck, en la familia Nullipo-
raceae. No obstante, no se conoce tipo para el
género Nullipora. Kutzing en 1834 (segun
Dixon, 1961) propuso otra familia, Spongita-
ceae, para incluir aquellos géneros no articu-
lados: Spongites, Hapalidium, Melobesia y Prneop-
hyllum; proposicion tampoco vdlida puesto
que Spongites no posee tipo alguno. Esta carac-
teristica de algunos géneros de presentar ra-
mificaciones continua siendo valida hasta hoy
para separar en primera instancia las subfami-
lias.

Los primeros nombres validos a nivel de
subfamilia son los de Corallinoideae y Melobe-
sioideae, establecidos por Gray (1821) y por
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Yendo (1902), rehpcc‘li\-’;uncm('. y se basan en
la presencia o ausencia de porciones celulares
no calcificadas (Tabla I). Este criterio fue usa-
do por otros autores para separar la familia a
nivel de tribus, Corallinae y Melobesiae (Ares-
choug, 1852; Johansen, 1969).

Posteriormente se reconocieron mas de dos
grupos dentro de la familia. Asi, Foshe en
1903 reconocio siete grupos que Svedelius
mas tarde (de acuerdo a Johansen, 1969) esta-
blecié como tribus. Separaciones similares
fueron hechas por Setchell (1943), Kylin
(1956) y Hamel y Lemoine (1953), cuyas cate-
gorias taxonomicas no son siempre validas
(Lebednik, 1977)

La presencia o ausencia de geniculas conti-
nua siendo un cardcter de primordial impor-
tancia (Johansen, 1969; Adey y Johansen,
1972) como base para la clasificacion subfami-
liar por cuanto constituye un caracter de signi-
ficado filogenético. Estas estructuras no calci-
ficadas son notoriamente diferentes al tejido
calcificado incluso de las especies articuladas.
Las formas de Yamadea y Chiharaea a pesar de
presentar un talo articulado probablemente
reducido, continuan presentando la estructu-
ra genicular tipica. En formas articuladas estas
porciones no calcificadas pueden ser unizona-
les o multizonales, es decir, estar formadas por
una sola fila de células alargadas que cubren
todo el largo de la genicula como en el caso de
las especies de Corallinoideae. O bien estar
constituidas por varias filas celulares en que a
menudo las filas varian de largo en forma
intercalar como en las coraliniceas articu-
ladas, Amphiroideae, es capaz de presentar
ambos tipos de genicula.

En formas no articuladas, se ha considera-
do la formacién de los conceptaculos esporan-
giales como importantes para la clasificacién
supragenérica. El techo de esta cavidad, que
encierra las estructuras reproductivas en las
Melobesioideae (]J. Aresch.) Mason (1953), es-
ta formado por filamentos celulares que cre-
cen entre los esporangios, estos filamentos
pueden conservarse o desaparecer dando ori-
gen a que cada esporangio posea su propio
poro de salida.

Johansen (1969) separa la subfamilia Melo-
besioideae en dos tribus: Melobesiae, en que el
tejido interesporangial desaparece de modo
que cada conceptaculo posee varios esporan-
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Tabla I
PRIMEROS INTENTOS DE CLASIFICACION DE LAS ALGAS CORALLINACEAE EN 2 SUBGRUPOS
EN BASE A LA PRESENCIA/AUSENCIA DE GENICULAS

Lamouroux (1812)

Ausencia geniculas
“Polipos no articulados”

Presencia geniculas
“Polipos articulados”

Categorias
(no taxonomicas)

Johnston (1842)

Ausencia geniculas
Nulliporaceae

Presencia geniculas
Corallinaceae

Familias

Kutzing (1834, segun Dixon, 1961)

Ausencia porciones no
calcificadas
Spongitaceae

Presencia porciones
no calcificadas
Corallinaceae

Familias

Yendo (1902)

Geniculas ausentes
Melobesioideae
{(Subfamilia)

gios y Sporolitheae, cuyo tejido interesporan-
gial se mantiene de modo que el conceptaculo
maduro contiene un solo esporangio (Ta-
bla I1). Esta ultima tribu no es reconocida co-
mo tal por Adey y Johansen (1972), ya que en
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Gray (1921)

Geniculas presentes
Corallinoideae
(Subfamilia)

Sporolithon-Archaeolithothamnium, el género ti-
po posee un meristema caracteristico de la
tribu Melobesiae.

La observacion del desarrollo del concep-
taculo esporangial permite demostrar que en
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Tabla 11

ESQUEMA DE CLASIFICACION A NIVEL DE SUBFAMILIAS PARA LA FAMILIA CORALLINACEAF
SEGUN JOHANSEN (1969)

Forma de conceptaculo esporangial

s

Varios tetrasporangios dentro
de un conceptaculo uniporado

Ausencia de Presencia de

geniculas geniculas

AR S

Conceptaculos total- Conceptaculos rudi-
mente desarrollados mentarios formados en
parte por el huésped.
Schmitzielloideae

“Pit-connections” se-
cundarias presentes.
Lithophylloideae

“Pit-Connections” se-
cundarias ausentes.
Mastophoroideae

la familia Melobesioideae existen diferencias.
El primordio del conceptaculo es posible en-
contrarlo adventicio en el peritalo o bien en el
meristema (Adey, 1970a), el primer caso es
caracteristico de los géneros Phymatolithon y
Leptophytum. Adey y Johansen (1972) estable-
cen para estos géneros la tribu Phymatoli-
theae. Las restantes subfamilias de algas calca-
reas no articuladas poseen conceptaculos uni->
porados, cuyo techo es formado por el creci-
miento de filamentos del tejido adyacente al
conceptaculo; Lithophylloideae Setchell
(1943) y Mastophoroideae (Svedelius) Setchell
(1943).

La presencia o ausencia de pit-connections
secundarias ha sido usada como caracter signi-
ficativo a nivel supragenérico en las coralina-
ceas. Cabioch (1971) establece un sistema de
clasificacion en el que este cardcter tiene prio-
ridad sobre la presencia o ausencia de genicu-
las. De este modo el sistema de clasificacion de
Cabioch posee subfamilias que comparten gé-

Ausencia de “pit-con-
nections” secundarias

e

Cada esporangio con su
propio poro de salida

Melobesioideae

AN

Varios esporangios por Un solo esporangio por
conceptaculo Sporoli-
theae (tribu)

conceptaculo Melobe-
sieae (tribu)

“Pit-connections” se-
cundarias presentes.
Amphiroideae

Geniculas muluzonales
Metagoniolithoideae
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neros articulados y no articulados. Las pit-
connections secundarias se presentan entre
células de filamentos adyacentes principal-
mente del peritalo; son conspicuas por estar
caracterizadas con la presencia de “pit-plugs”
que se tinen fuertemente con hematoxilina
fosfotungstica (Johansen, 1981). Se encuen-
tran en la subfamilia Lithophylloideae de las
coralindceas no articuladas y en la subfamilia
Amphiroideae de las articuladas (Johansen,
1969).

Existen otros caracteres estructurales los
cuales se mantienen en duda actualmente co-
mo definitorios a nivel supragenérico. Ca-
bioch (en Adey & Johansen, 1972), hace hin-
capié¢ en la importancia de los heterocistos,
células de tamano mayor a las del tejido en que
se encuentra, de contenido hialino, que pue-
den estar distribuidas unitariamente o en gru-
pos. Sin embargo, Adey & Johansen (1972) las
rechazan, ya que suponen que factores ecolo-
gicos podrian influir en su desarrollo.
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Por otra parte el origen del tejido que for-
ma el conceptaculo esporangial (Johansen,
1969) permiti6 separar la subfamilia Schmit-
zielloideae, la cual posee un unico género,
Schmitziella, endoparasito, entre las algas cora-
lindceas no articuladas. En esta subtamiha el
conceptaculo esporangial es rudimentario
formado en parte por el tejido del huésped.

No obstante, Adey & Johansen (1972) no in-
cluyen esta subfamilia en su clasificacion por
considerar al género en una posicion taxono-
mica incierta.

A continuacion (Tabla ITI) aparece la clasi-
ficacion actual aceptada a nivel supragenérico
de los grupos de algas coralindceas no articula-
das propuesta por Adey & Johansen (1972).

Tabla I11
ESQUEMA DE CLASIFICACION DE SUBFAMILIAS
DE LAS CORALINACEAS NO ARTICULADAS
SEGUN ADEY & JOHANSEN (1972)

Subfamilia

Melobesioideae (Aresch.)
Mason 1953

Lithophylloideae
Setchell 1943

“Pit-connections” secunda-

Caracteristicas

Cada tetrasporangio posee
su propio poro de salida.

Conceptaculo tetrasporan-
gial uniporado.

rids Pl'{‘\t’ll[(‘\.

Mastophoroideae (Sved.)
Setchell 1943

Conceptaculo tetrasporan-
gial uniporado.
“Pit-connections” secunda-

ridas ausentes.

Generos imclmdos

Mastophoropsis®
Clathromorphum
Lithothamnrum
Melobesia
Mesophyllum
Neopolyporolithon
Arvcheolithotheonniwm
Phymatolithon
Leptophytum

Kuvaleya

[_.*.'hnfjh_\ Ilm
Tenarea

Ez0*

Chroeonema
Fostiella
Heteroderma
Hydrolithon
f.”huphrm’f.’r.*
Mastophora
Metamastophora
Neogontolithon
Porolithon
}"w.i(rfuf.rfhnﬂh_\ [lum

*Generos no incluidos por los autores en las subfamihas indicadas pero pertenecientes a ellas por sus

caracteristicas estructurales.

Criterios de clasificacion genérica

La diferenciaciéon entre géneros de melobe-
sioides se baso, en un principio, en la morfolo-
gia de estructuras externas. Como ya se indi-
O, Philippi (1837) separd, sobre la base de este
caracter, los dos primeros géneros reconoci-
dos de melobesioides: Lithothamnium para
aquellas formas erectas y ramificadas y Litho-
phyllum para las formas crustosas aplanadas.
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La contribucion de Decaisne en el ano 1842
(de acuerdo a Littler, 1972) fue la de entregar
mformacion anatomica basada en estudios mi-
croscopicos de melobesioides recién colecta-
das. De este modo se inicié la unlizacion de
caracteristicas del aparato reproductivo como
base para distinguir entre géneros. Posterior-
mente Rosanoff (1866), al reconocer las dos
capas de tejido existentes en algunas melobe-
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Tabla IV

CARACTERES UTILIZADOS ACTUALMENTE PARA DIFERENCIAR LOS GENEROS DF
CLATHROMORPHUM, L'TM.: LITHOTHAMNIUM,
MEL.: MELOBESIA, MES.: MESOPHYLLUM, NEO.: NEOPOLYPOROLITHON,
ARCH.: ARCHAEOLITHOTHAMNIUM, PHY.: PHYMATOLITHON, LEP.: LEPTOPHYTUM,
KVA.: KVALEYA, MAST.: MASTOPHOROPSIS

LA SUBFAMILIA MELOBESIOIDEAE. CLA.

C

a Lim.

Mel

Mes. Neo. Arch. Phy. Lep. Kva. Mast

Conceptaculos esporangiales

multiporados X 4 X

Hipotalo multiestratificado para-
lelo al sustrato X X

Hipotalo simple X

Hipotalo muluestratificado coa-
x1al
Epitalo de bordes celulares re-

dondeados % X

Epitalo de bordes celulares angu-
lares X
Primordio del concepticulo ad-
venticio en el peritalo
Planta parasita, células no pig-
mentadas
Organizacion dorso ventral del
tejido
Esporangios en soros
Epitalo multiestratificado (mas de
3 capas) X

X X X X X X X

sioides, acentuo el uso de la estructura interna
COMO caracter taxonomico.

Entre los anos 1897 v 1900, Heydrich y
Foslie sugirieron varias alternativas en el siste-
ma de clasificacion. Heydrich (1897) se baso
en caracteres vegetativos, los cuales en forma
independiente son de poca ayuda e inducen a
error. Posteriormente el mismo autor utilizo
la disposicion de los tetrasporangios con lo
cual funde los géneros Melobesia y Lithophyllum
en uno solo. El ultimo sistema propuesto por
Heydrich esta basado en el desarrollo de los
cistocarpos. Por su parte Foshe (1900) recono-
ci6 los errores de diferenciar a nivel genérico
las melobesioides en base a caracteres vegetati-
vos vy decidi6 utilizar estructuras reproducti-
vas, en especial el desarrollo de los esporan-
gios. Nichols (1908) critico este ultimo carac-
ter, va que al diferenciar Melobesia de Lithophy-
llum Foslie no tomé en cuenta una de las espe-
cies de este ultimo género. Segun Foslie, Li-
thophyllum posee los tetrasporangios en la peri-
feria del piso del conceptaculo, ya que en el
centro el piso esta levemente arqueado. Melo-
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besia presenta tetrasporangios en todo el piso
teniendo como base células pedicelares. Ni-
chols encuentra una especie de Lithophyllum
que posee tetrasporangios en todo el piso y
células pedicelares, caracteres que se supone
pertenecen al género Melobesia, lo cual indica
que estas estructuras no son excluyentes para
Olros géneros.

Actualmente a nivel supragenérico tanto la
morfologia de los conceptdculos asexuales, co-
mo la presencia-ausencia de conexiones inter-
celulares del tipo pit-connections secundarias
se utilizan para distinguir subfamilias. Las tri-
bus dentro de las Melobesioideae son defini-
das segun el lugar donde se desarrolla el pri-
mordio del concepticulo: ya sea adventicio en
el peritalo o en el meristema intercalar, pu-
diendo en el primer caso estar superficiales o
profundos en el peritalo (Adey, 1970a; Adey
& Johansen, 1972).

En las Melobesioideae, los caracteres anato-
micos y el desarrollo de los conceptaculos mas-
culinos son utilizados para diferenciar géne-
ros. Entre los caracteres anatomicos se cuenta
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la morfologia del hipotalo, el cual puede ser
coaxial (células dispuestas en filas con-
céntricas) como en Mesophyllum, o bien, en el
caso de no serlo, puede presentarse multies-
traficado o estar constituido por una sola fila
celular (Melobesia). Existe entre las especies de
esta familia la posibilidad de poseer un epita-
lo monostromatico con células de bordes an-
gulares como Lithothamnium, un epitalo mo-
nostromatico de células de bordes redondea-
dos como en la mayoria de los géneros y por
altimo, un epitalo multiestratificado como en
el caso de Clathromorphum. Los dos géneros
mas dificiles de distinguir en esta familia son
Phymatolithon y Leptophytum cuya diferencia es
la profundidad a la cual se encuentran sus
conceptaculos tetrasporangiales.

En la subfamilia Lithophylloideae se consi-
deran principalmente caracteres vegetativos
como diferencias entre géneros, la presencia o
ausencia de conexiones intercelulares secun-
darias, la forma de las células del hipotalo y su
numero de filas celulares asi como la presencia
o ausencia de heterocistos y disposicion de
€stos.

Conceptos a nivel especifico

La separacion a nivel especifico de las melobe-
sioides es poco clara a excepcion de las espe-
cies distribuidas en unas pocas dreas bien estu-
diadas como el Atlantico Norte (Adey & Mac-
Intyre, 1973) y para especies muy conspicuas.
La mayoria de las descripciones especificas
estan basadas en caracteristicas relativamente
insuficientes y no consideran la variacion in-
herente o inducida por condiciones ambienta-
les. Se requiere de aproximaciones citologicas,
anatomicas y poblacionales, ademas del estu-
dio de colecciones tipo para superar esta difi-
cultad.

Suneson (1943) es quien primero sefnalo la
necesidad del estudio en terreno de las melo-
besioides. Hasta ese momento las descripcio-
nes fueron realizadas en base a pocos especi-
menes, para los cuales se detallan los caracte-
res morfologicos externos e internos incluyen-
do datos cuantitativos como las dimensiones
celulares, los diametros de conceptaculos se-
xuales y asexuales asi como los tamanos de los
esporangios (Foslie, 1898a,b; 1905; 1906 a,b;
1907 a,b; 1908 a,b; 1909; Lemoine, 1911:
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Tabla V
CARACTERES UTILIZADOS ACTUALMENTE
PARA DIFERENCIAR LOS GENEROS
DE LA SUBFAMILIA LITHOPHYLLOIDEAE

Lithophyllum ~ Tenarea Ezo

Presencia de pit-connec-

tions secundarias X X X
Presencia de pit-connec-

tions X X X
Hipotalo simple o mul-

nestratificado coaxial X

Hipotalo simple de célu-
las alargadas vertical-
mente (forma de em-
palizada) X
Planta parasitica, posee
haustorios X

1913; 1928 a,b; Setchell, 1943; Setchell & Ma-
son, 1943).

El estudio de especies a través de especime-
nes colectados en varias localidades y en dis-
tintas épocas del ano permite observar que
ciertas caracteristicas previamente considera-
das estables son altamente variables frente a
factores ambientales. Adey (1964), al estudiar
las especies de Phymatolithon en el Golfo de
Maine, encontro que existen pequenas dife-
rencias en el largo y ancho de las células del
hipotalo para plantas que se encuentran a dis-
tintas profundidades del submareal. Ademas
tanto en P. rugulosum como en P. laevigatum el
peritalo varia de tamano celular a lo largo de
las estaciones del ano.

Las diferencias entre especies actualmente
aceptadas se basan por lo tanto no soélo en di-
mensiones de las estructuras citologicas y re-
productivas, sino también en las relaciones en-
tre estas dimensiones y su posicion en el talo.
Por ejemplo P. laevigatum y P. rugulosum difie-
ren en el diametro medio de las células del
peritalo que se encuentran a 100 wm de pro-
fundidad en el tejido (Adey, 1964), asi como
Pseudolithophyllum orbiculatum no presenta una
relacion consistente entre las dimensiones de
las células peritalicas y la profundidad de éstas
en el tejido (Adey, 1966a).

Las distinciones sobre la base de morfologia
externa han sido practicamente desterradas
como caracter taxonomico valido para distin-
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guir especies. Woelkerling (1980b) incluyo las
5 especies descritas, para el género Metamas-
tophora en un analisis de grupos (Cluster ana-
lysis), en el que utilizo 67 caracteres de tipo
numérico (grosor de los tejidos, tamanos celu-
lares, distancias intercelulares, etc.). Como re-
sultado obtuvo un género nuevo Mastophorop-
sis (Woelkerling, 1978) de la especie conside-
rada como Metamostophora canaliculata, y una
sola especie (Metamastophora flabellata) que n-
cluyo las 4 restantes. Esto a causa de que las
variaciones entre plantas de distintas localida-
des superan las variaciones previamente con-
sideradas caracteristicas de cada especie.

Filogenia de la familia Corallinaceae

La estructura calcarea de las algas coralinaceas
les permitio permanecer conservadas como
fosiles a partir de su aparicion en el Cretacico
tardio hasta nuestros dias (Littler, 1972). Los
numerosos depositos de piedra caliza en las
cuales abundan estos organismos han permiti-
do su estudio por gedlogos. Los especialistas
indican que este grupo de algas es en gran
parte responsable de la formacion de arrecifes
tanto antiguos como actuales. Son también es-
tos organismos frecuentes indicadores climati-
cos asi como indicadores geologicos de los mo-
vimientos oscilatorios verticales de las mareas
(David & Sweet, 1904- segun Littler, 1972).

Los primeros representantes de la familia
Corallinaceae aparecen en el registro fosil del
Jurasico (Johansen, 1981). Se consideran deri-
vadas de las Solenoporaceae, un grupo de al-
gas fosiles presentes desde el Paleozoico tem-
prano. Las Solenoporaceae se caracterizaron
por tener las paredes celulares con incrusta-
ciones de CaCOs, pero a diferencia de las Co-
rallinaceae, sus células eran de mayor tamano,
30 a 60 pm de ancho. En estas algas, cuyos
representantes son todos crustosos, dificil-
mente se encuentran diferencias entre perita-
lo e hipotalo. Por otra parte no hay rastro en
ellas de estructuras reproductivas, probable-
mente porque éstas eran superficiales y no
estaban envueltas en material calcareo.

En los depositos del Paleozoico tardio se
han encontrado, ademas de las Solenopora-
ceae, restos de otro grupo de algas que se ha
dado en llamar Corallinas ancestrales (Johan-
sen, 1981) por su parecido estructural a las
representantes de la familia Corallinaceae ac-
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tuales. Sin embargo, este grupo desaparecié y
no se le encontro en el registro fosil del Triasi-
co, poco antes de la aparicion definitiva de las
coralinaceas en el Jurasico. Estos primeros re-
presentantes de la familia Corallinaceae son
crustosas cuyo tamano celular oscila alrededor
de los 15 pm, a diferencia de las representan-
tes de las Solenoporaceae.

La historia evolutiva hipotética de las cora-
llinas crustosas se resume en la Figura 3 de
Adey & Maclntyre (1973, p. 891). En ella ex-
ponen las tres posibles lineas evolutivas inde-
pendientes para cada subtamilia; distinguién-
dose las Melobesioideae por el desarrollo de
varios poros en los conceptaculos asexuales.
Las restantes subfamilias se diferencian por la
presencia-ausencia de pit-connections secun-
darias en el tejido vegetativo. No se incluyen
aqui géneros cuya aparicion fue posterior a la
publicacion de esta figura, vale decir, Mastop-
horopsis (Woelkerling, 1978), Ezo (Adey, Masa-
ki & Akioka, 1974) y Sinarthrophyton (Town-
send, 1979).

Cursos de evolucion de las Corallinaceae,
particularmente de las Melobesioides han sido
sugeridos por Lebednik (1977) basados en las
caracteristicas del conceptaculo femenino y su
desarrollo post-fecundacion. Lebednik sugie-
re un progenitor de algas coralinaceas con un
conceptaculo femenino en cuyo disco todos
los filamentos son carpogoniales, este ancestro
probablemente seria policarpogonial (Norris,
1957). La presion de seleccion para la forma-
ci6n de un mayor numero de carposporas que
requieran de una sola fecundacién, induciria
a la fusion del sistema carpogonial fertilizado
con los sistemas adyacentes de filamentos no
fecundados. Esto se transformaria en una se-
gregacion absoluta de funciones en que parte
de los filamentos conformarian un sistema
carpogonial y el resto un sistema de filamentos
auxiliares. Existen estados intermedios de se-
gregacion fisica a través del disco de estas fun-
ciones en distintos géneros de la subfamilia.
De modo que los filamentos gonimoblasticos
pueden aparecer en ciertos géneros (Clathro-
morphum, Mesophyllum, Melobesia, sélo en la pe-
riferia del disco, donde se encuentra el com-
plejo de filamentos auxiliares o en zonas inter-
medias (Phymatolithon y Lithothamnium) en caso
que los filamentos auxiliares estén dispersos
entre los filamentos carpogoniales. Las Cora-
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Tabla VI
CARACTERES UTILIZADOS ACTUALMENTE PARA DIFERENCIAR LOS GENEROS DE LA SUBFAMILIA
MASTOPHOROIDEAE. CHR.: CHROEONEMA, FOS.: FOSLIELLA, HET.: HETERODERMA, HYD.:
HYDROLITHON, LITP.: LITHOPORELLA, MAST.: MASTOPHORA, MET.: METAMASTOPHORA, NEO.:
NEOGONIOLITHON, POR.: POROLITHON, PSEUD.: PSE['D()IJT!‘{()PHYLL['.H_

@Ghr. = Fos: Het. Hyd. Litp.. Mast. Met. Nea. Por. Pseud.
Conceptaculos uniporados X X X X X X X X X X
Ausencia de pit-connections se-
cundarias X X X X X X X X X X
Presencia de heterocistos o trico-
cistos X X X X X X
No existen diferencias entre peri-
talo e hipotalo X
Hipotalo uniestratificado (simple) X X X X X
Hipotalo simple o multestratifi-
cado X
Hipotalo muluestratificado no
coaxial X
Planta parasitica, sin pigmenta-
cion X
Organizacion dorsoventral del
taio X
Fusiones celulares adjuntivas (en-
tre células que no pertenecen a
filamentos contiguos del mismo
talo) X X

llinoideae serian un caso en que la carpospo-
rogénesis no esta separada de las estructuras
receptivas, de modo que las carposporas se
generan a través de todo el disco.

Un intento de relacionar filogenéticamente
los grupos dentro de las Cryptonemiales se
obtiene utilizando la condicion mono o poli-
carpogonial de los procarpos (Norris, 1957).
Segin Norris (1957) en algunos géneros se
produjo una evolucion reciente del sistema
reproductivo desde la condicion policarpogo-
nial a la monocarpogonial. Las Corallinaceae
se incluyen en esta tendencia debido a la pre-
sencia de varias ramas estériles que nacen de la
misma célula de soporte en Lithophyllum expan-
sum, Dermatolithon corralline, Lithothamnium le-
normandu y Phymatolithon polymorphum (Sune-
son, 1943; Kylin, 1956), lo cual indicaria una
reduccion de las ramas corpogoniales. Norris
(1957) agrupa de acuerdo a Kylin aquellas
familias cuyas estructuras reproductivas se en-
cuentran en nematecios. De esta forma la fa-
milia se considera derivada de la linea carpo-
gonial.

Patrones de biogeografia de las algas
melobesioides

La informacion sobre patrones de distribu-
cion de este grupo de algas esta necesariamen-
te restringida a ciertas dreas. En otras zonas las
coralinaceas crustosas no han sido estudiadas
o bien la informacion esta renida con los crite-
rios modernos de su taxonomia (Johansen,
1981). De aquellas areas estudiadas y mencio-
nadas en esta revision, tres de ellas poseen solo
registros de las especies encontradas en locali-
dades aisladas. ks posible establecer patrones
de distribucion uniendo los puntos de encuen-
tro de las especies, aunque este método resulte
arbitrario, para las figuras que representan el
hemisterio sur, las costas del Pacifico de Nor-
teamérica vy el Pacifico Oriental. Una sola de
las areas mencionadas, el Atlantico Norte, ha
sido sometida a un estudio riguroso de la
abundancia de las especies y a los posibles
factores que determinan su distribucion.

Se han hecho intentos en la literatura por
aunar los datos de distribucion de coralinaceas
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crustosas (Adey, 1970a). Se ha logrado de esta
manera indicar la importancia relativa de al-
gunos géneros en el mundo (Adey & MacInty-
re, 1973). Desgraciadamente este resumen se
realizo solo con especimenes identificados por
Foslie y carece de los datos de muchas areas
del mundo.

En el hemisterio sur los datos de distribu-
cion se limitan a la informacion obtenida del
lugar de colecta de ciertos especimenes. Foslie
(1907b) se basa en escasas muestras de las re-
giones antartica v subantartica, colectadas por
Skottsberg durante la expedicion sueca reali-
zada en los anos 1901 al 1903. Este autor men-
ciona 5 especies del continente antartico, una
de las cuales aparece también en la costa sur de
Sudamérica e islas cercanas; Lithothamnium
magellanicum. De las restantes 4 especies una
de ellas es de amplia distribucion en el hemis-
ferio sur, vale decir se encuentra en las costas
de toda la zona subantaruca; Lithothamnium
antarticum. Otra de estas 4 especies, Lithophy-
llum (?) deciprens, se encuentra a todo lo largo
de la costa del Pacifico de América, desde Ca-
nada hasta Tierra del Fuego (Masaki, 1968).
Foslie (1907b), al informar de las especies de
distribucion subantartica hace notar que no
hay especies comunes a la parte Oeste v Este
de esta zona, pero que existen similitudes en-
tre especies distintas de ambas zonas. Bajo este
aspecto menciona a 2 especies de las Islas Fal-
kland; Pseudolithophyllum falklandicum y Lathot-
hamnium variabile que presentan semejanzas a
2 especies sudafricanas, aunque el autor no
indica en qué consisten estas semejanzas.
También relaciona lo que él llama Ltm. granu-
Lferum presente en el oeste subantartico con
Ltm. fumigatum del sur de Australia. Sin em-
bargo, el posible acercamiento entre estas 2
ultimas especies es dudoso puesto que Adey
(1970a) revisando los tipos de ambas los coloca
en géneros distintos, Leptophytum granuliferum
y Mesophyllum fumigatum.

A partir de las especies colectadas por una
expedicion posterior a Tierra del Fuego y la
Patagonia (Lemoine, 1920) se encuentran co-
ralinaceas crustosas, que ya se habian reporta-
do para la region oriental de la zona subantar-
tica, presentes en la parte Oeste de esta zona.
Es el caso de Mesophyllum neglectum registrada
por Foslie (1907b) para las Islas Kerguelen y
que también se encuentra presente en las Islas
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Falkland y Tierra del Fuego, asi como Synart-
hrophyton patena (Townsend, 1979) cuya distri-
bucion es amplia en el hemisterio sur. Lemoi-
ne (1920) menciona por su parte a lo menos 6
especies cuya distribucion esta centralizada en
la zona de los canales especialmente en las |
costas de Chiloé,
validum se extiende por el norte hasta Cali-
fornia.

Encontramos de esta manera en el extremo
del hemisferio sur, alrededor de tres especies
de distribucion antartica y aproximadamente
12 especies o mas presentes en la parte este y
oeste de la zona subantartica (Fig. 3). Se pre-
sentan también a todo lo largo de la costa del
Pacifico de América al menos 2 especies: Lit-
hophyllum (?) decipiens y Ltm. validum.

una de éstas Lithothamnium
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Fic. 3. Distribucion de las especies coralinaceas crustosas
en las zonas antdrtica y subantartica de acuerdo a la litera-
tura existente.

No existen en esta zona, a primera vista,
patrones de distribucion genéricos, aunque
un 70% de las especies presentes en el area
estan reunidas en 5 géneros: Lithothamnium,
Mesophyllum, Pseudolithophyllum, Lithophyllum y
Leptophytum. Adey & Maclntyre (1973) atri-
buyen a los géneros Mesophyllum y Pseudolit-
hophyllum mas del 35% del total de las especies
de coralinaceas crustosas de la zona antartica,
debido al traspaso de muchas de las especies
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descritas por Foslie desde los géneros Lithot-
hamnium'y Lithophyllum alos 2 géneros mencio-
nados (Adey, 1970a).

La costa noroeste del Pacifico Norte, espe-
cificamente Japon (Masaki, 1968) presenta al-
rededor de 40 especies entre las cuales es posi-
ble encontrar al menos 13 géneros entre los
que se hallan algunos tipicamente tropicales
como Neogoniolithon y otros de distribuciéon
prioritariamente artico-boreal (Fig. 4). De es-
tas especies la mayoria estan presentes en zo-
nas adyacentes y en el Pacifico de Norteaméri-
ca, mientras que al menos 4 de ellas estan
distribuidas en costas del Atlantico Norte frio,
ya sea de América o de Europa. Este hecho no
es raro, ya que respecto a la temperatura del
agua este pais es tropical en la parte sur y
templado a subdrtico hacia el norte (Johansen,
1981). Este fenémeno de variacion alta de
temperaturas influenciada por corrientes ex-
plicaria la presencia de entidades caracteristi-
camente tropicales asi como subarticas entre
las especies de calcareas crustosas del Japon.
Llama la atencién la alta proporcion de ende-
mismo de esta isla, el cual podria ser artificial-
mente alcanzado a causa del desconocimiento
de la costa noroeste de Asia. No existen por
otra parte conexiones con la flora de la costa

Océano
Pacifico

Océano
Indico

Fic. 4. Patrones de distribucion de las especies reportadas
para el Pacifico Nororiental.
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noroeste del Pacifico Sur como Nueva Zelan-
dia, lugar cuyas especies tienen mas en comun
con otras islas subantarticas (Chapman, 1974).

Estudios taxonomicos de las costas del Paci-
fico de Norteamérica, concentrados en Cali-
fornia (Dawson, 1960; Smith, 1964: Abbott &
Hollenberg, 1976) revelan la presencia de al-
rededor de 50 especies. La mayor proporcion
de éstas no es reportada para otras costas, ni
siquiera para las zonas adyacentes. Esto ultimo
puede ser tnicamente indice de falta de estu-
dios realizados en las areas cercanas con res-
pecto a este grupo de algas. Aproximadamen-
te un 20% de las especies es encontrado tam-
bién a lo largo de América Central, mientras
que alrededor de 6 especies se extienden hasta
el hemisferio sur alcanzando a estar presentes
en las costas de Peri. Un nimero semejante
de especies esta también presente en las costas
europeas del Atlantico v el Mediterraneo.
Existen solo 2 especies comunes a las costas del
Atlantico de Norteamérica.

Observando la distribucion de las especies
de esta zona centrada en las costas de Califor-
nia (Fig. 5) parecen ser tres sus componentes
fundamentales. Un fuerte componente que-
llamaremos endémico provisoriamente debi-
do a la falta de informacion de zonas adyacen-

America
del
Norte

Océano
Pacifico
Ameérica
del
Sur

Fic. 5. Distribucion de las especies de algas calcareas crus-
tosas reportadas en la costa del Pacifico de Norteamérica.
especies presentes a todo lo largo de la costa del
Pacifico de Norteamérica, —..—..— especies cuya distri-
bucion se extiende hasta las costas de Sudamérica, -.-.- -.
especies reportadas solo para la costa de California.
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tes, un componente importante proveniente
del norte y otro de la zona tropical que parece
extenderse hacia las zonas subtropicales de
ambos hemisferios.

La region del Atlantico Norte (Fig. 6) ha
sido excepcionalmente bien estudiada (Adey,
1964, 1966a, 1966b, 1971a,b) siendo de este
modo una de las pocas regiones del mundo
donde las principales especies de coralinaceas
crustosas estan expresadas en términos de
abundancia relativa cuantficada. El estudio
de la costa noroeste de Norteamérica, asi co-
mo la costa noreste de Europa del norte e islas
del Adantico Norte ha dado como resultado
una distribucion de al menos 7 especies deter-
minada por temperaturas minimas de invier-
no requeridas para su reproduccion, expli-
cando de este modo el porqué varias de estas
especies son capaces de crecer en cultivo artifi-
cial a temperaturas mayores que a las cuales se
les encuentra en terreno. Estos requerimien-
tos de temperaturas de invierno bajo o sobre
un nivel critico de 1 a 5°C permite separar
(Adey, 1971b) las especies de esta region en
subarticas o boreales sin que existan al parecer
unidades genéricas.

A pesar que los estudios de distribucion de
este grupo de algas no incluyen la totalidad de
las costas del mundo y aunque atin subsisten
confusiones taxonomicas (Adey, 1970a) es po-
sible inferir ciertas tendencias generales de
distribucion. En base a los datos encontrados
en la literatura parecen existir solo 2 especies
de amplia distribucion; Foslella farinosa y Lit-
hothamnium lenormandu. Se entiende por am-
plia distribucion la presencia de estas especies
en ambos hemisferios y tanto en zonas

Océano
Atlantico

Africa

Fic. 6. Distribucion de las especies de coralinaceas crusto-
sas reportadas en el Atlantico Norte.
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frio-temperadas como tropicales. Ademas se
advierte la existencia de ciertos géneros esen-
cialmente tropicales como Neogoniolithon, Po-
rolithon e Hydrolithon (Adey & Vassar, 1975;
Littler, 1973b, Littler & Doty, 1975), para los
restantes géneros, sin embargo, no se obser-
van tendencias de distribucion claras.

Ecologia de algas coralinaceas
crustosas

Aproximadamente, a partir del ano 1965 apa-
recen los primeros estudios de caracter ecolo-
gico referentes al grupo de especies crustosas
de la familia Corallinaceae, consistiendo éstos
principalmente en el efecto que factores abio-
ticos pudieran ejercer sobre el crecimiento,
reproduccion y distribucién de las especies.
Recientemente, sin embargo, han surgido es-
tudios sobre las relaciones entre estas algas y
otros elementos biéticos con los cuales co-
existen.

Temperatura

La temperatura es un factor critico en la distri-
bucion de las melobesioides en el Atlantico
Oeste. Los estudios de Adey (1964; 1966a;
1970b; 1971b) indican que ciertas especies
presentan un rango de distribucion geografi-
ca determinado por la temperatura del agua.
Adey (1964) encuentra que en el Golfo de
Maine, Phymatolithon laevigatum es abundante
en aguas cuya temperatura alcanza hasta los
19°C en verano, siendo reemplazada por Phy-
matolithon rugulosum en aguas mas frias. Lithop-
hyllum orbiculatum también presente en el Gol-
fo de Maine (Adey, 1966a) es una especie de
aguas frias cuya abundancia disminuye a me-
dida que la temperatura maxima de verano
aumenta. Bdsicamente las mismas especies
que se encuentran en el Golfo de Maine se
encuentran en el Noroeste del Atlantico Norte
(costas de la Peninsula del Labrador, New-
foundland y Nova Scotia). Clathromorphum cir-
cumscriptum a profundidad constante aumenta
su abundancia (Adey, 1966b) frente a una dis-
minucién del mdaximo de temperatura, alcan-
zando su mayor abundancia a los 12°C en
aguas superficiales. Aligual que en el Golfo de
Maine, Clathromorphum compactum no se en-
cuentra en estas aguas a temperaturas maxi-
mas de verano que superan los 15°C. No obs-
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tante, el patron de distribucion de las especies
mencionadas en ambas regiones es basica-
mente el mismo, aunque Lithophyllum orbicula-
tum no se encuentra presente en las costas de
Labrador ni hacia el norte, lo cual hace supo-
ner que esta especie sea también limitada por
las temperaturas bajas de invierno.

Los estudios de distribucién de las especies
del Atlantico Este (costas de Noruega, Europa
e Islas Britinicas) demuestran también ser de-
pendientes de la temperatura. Lithothamnium
glaciale que es dominante en aguas medias a
profundas, crece hasta regiones cuya tempe-
ratura de verano es de 18-19°C. Luthothamnium
sonderi aparece en las costas de Noruega, inca-
paz de competir bajo los 8 a 9°C, mientras que
Clathromorphum compactum no se encuentra en
estas regiones (Adey, 1971a).

El cultivo en laboratorio de algunas de estas
especies permite observar que su distribucion
no presenta una relacion tan clara con la tem-
peratura (Adey, 1970c). Clathromorphum cir-
cumscriptum, que demuestra ser capaz de cre-
cer bien hasta los 18-19°C en cultivo, es encon-
trada en el Golfo de Maine hacia el sur a tem-
peratura maxima de verano de 17-18°C. Esta
especie no se encuentra hacia el sur en las
costas de Noruega. Las esporas de esta especie
son liberadas en invierno, demostrando
(Adey, 1973) que requiere para ello de una
temperatura bajo los 2-3°C, asi como de un
fotoperiodo de 6:18 horas luz: oscuridad para
el desarrollo de sus conceptaculos. Otras espe-
cies requieren también de temperaturas bajas
de invierno (bajo los 1-4°C) para reproducir-
se, como Lithothamnium glaciale, Leptophytum
laeve y Phymatolithon laevigatum. Otras especies
requieren de temperaturas sobre 4°C para de-
sarrollar sus estructuras reproductivas como
Lithophyllum orbiculatum, Phymatolithon poly-
morphum y Lithothamnium sonderi. De acuerdo a
sus caracteristicas se les ha denominado como
grupo subartico y grupo de especies boreales,
respectivamente (Adey, 1971b).

La temperatura parece afectar también los
puntos de compensacion de ciertas coralinas
crustosas. Para Clathromorphum circumscriptum,
especie subartica de aguas someras, el punto
de compensacion a temperaturas muy bajas es
también a intensidades muy bajas de luz
(35 lux a 0.3°C —segiin Adey, 1973—). Para
especies de aguas profundas subdrticas como
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Leptophytum laeve, cuyo crecimiento 6ptimo es
a 35 lux (10% del nivel 6ptimo para Clathro-
morphum) a temperaturas de —1.5°C, el punto
de compensacion serd a intensidades menores
que los 5 lux, con lo cual la especie es capaz de
sobrevivir todo un ano en oscuridad con so6lo
un mes de fotosintesis en verano, ya que a 0°C
con 2.000-3.000 lux se alcanzan los niveles de
saturacion.

Intensidad luminosa

Las melobesioides cubren un amplio rango de
tolerancia (Johansen, 1981) a intensidades lu-
minosas. Se les encuentra en arrecifes de coral
a intensidades que llegan hasta los 90.000 lux
(Adey & Vassar, 1975) y en los limites de la
vegetacion a 120 m de profundidad en las cos-
tas de Corcega (Liining, 1981).

Los arrecifes son comunes en presentar es-
pecies tolerantes a altas intensidades, mos-
trando productividades elevadas. Porolithon
onkodes es una especie fisiologicamente adap-
tada a intensa iluminacion, capaz de crecer
dominante en la parte alta de arrecifes tropi-
cales aportando 2.2 grs C/m*/dia (Littler &
Doty, 1975). Esta productividad puede ser au-
mentada al elevarse la intensidad desde 4.800
lux hasta 21.400 lux. Otra especie del mismo
género, P’. gardiner:, aporta una productividad
neta de 2.4 grs C/m*/dia a la parte alta del
arrecife. Lithophyllum congestum'y Porolithon pa-
chydermum, también constructores de arrecifes
en zonas tropicales, son capaces de vivir entre
45.000 y 90.000 lux.

En las mismas areas tropicales en que se
encuentran especies de melobesioides toleran-
tes a altas intensidades luminosas, existen
otras crustosas calcareas capaces de crecer a
intensidades muy bajas. Adey y Vassar (1975)
estudiando distintas etapas en la colonizacion
de placas de PVC en las Islas Virgenes, encon-
traron que en el estado climax de lugares bajos
del arrecife (caracterizados por presencia de
algas foliosas) Neogonwolithon accretum crece
bajo este dosel. Esta especie es apta solo para
crecer bajo la cobertura de otras algas al igual
que Sporolithon erythraeum (Littler, 1973¢)
adaptada a energia luminosa baja creciendo
bajo Sargassum. Estas especies se denominan
como adaptadas a la sombra (“shade-
adapted”), ya que al retirar el alga foliosa que
las cubre, desaparecen. En base a estas carac-
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teristicas corresponden a especies obligadas a
vivir bajo el dosel de otras algas (“obligate
understory species”) concepto acunado por
Dayton (1975).

Las especies distribuidas en el Atlantico
Norte parecen ser dependientes de la intensi-
dad luminosa siempre dentro de cierto rango
de temperatura. La tasa de crecimiento margi-
nal de Clathromorphum circumscriptum es alta-
mente dependiente de la luz a temperaturas
altas, no asi en valores menores a 5°C, proba-
blemente indicando que la respiracion y otros
procesos involucrados en el crecimiento con
limitantes bajo los 4-5°C. El crecimiento 6pti-
mo de esta especie se obtiene a 365 lux con un
fotoperiodo de invierno, no asi a 700 lux con
fotoperiodo de 14 hrs. Phymatolithon polymorp-
hum crece 6ptimamente a los 10°C de tempe-
ratura, con 650 lux y fotoperiodo de 14 hrs.
de luz, teniendo valores considerablemente
menores a 1.200 lux e iguales condiciones
(Adey, 1970c). Leptophytum laeve desarrolla sus
tasas de crecimiento marginal mas altas a solo
35 lux, lo cual es esperable siendo ésta una
especie de aguas profundas del Atlantico Nor-
te. Los rangos de intensidad en los que crecen
estas especies (7-1.000 lux) son relativamente
bajos, comparados con intensidades comun-
mente usadas en el estudio de otras algas
(Adey, 1970c¢).

Los rangos de distribucion horizontal no se
encuentran claramente explicados por los fac-
tores de luz y temperatura en melobesioides
boreales-subarticas. Los datos son oscurecidos
por el requerimiento de temperaturas bajas
de invierno para la formacion de estructuras
reproductivas.

Existe evidencia para considerar a la luz
como factor critico en la morfogénesis de cier-
tas melobesioides. La fotomorfogénesis con-
siste en adaptaciones morfologicas que ad-
quiere el organismo vegetal frente a la luz que
es captada por sensores no involucrados en la
fotosintesis (Lining, 1981).

Por ejemplo, el crecimiento lateral de Cla-
thromorphum circumscriptum es inhibido a mas
de 400 lux. En pozas de marea, donde la inten-
sidad supera los 700 lux, esta especie desarro-
lla formas con protuberancias irregulares de-
bido a la inhibicion de la extension marginal,
no asi al crecimiento vertical a intensidades
altas (Adey, 1970c). Lithophyllum congestum es
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capaz de presentar variadas morfologias fren-
te a distintas intensidades luminosas (Steneck
& Adey, 1976). En baja intensidad de luz crece
solo en forma marginal; con intensidades me-
dias produce ramificaciones y con intensida-
des altas de luz sus ramificaciones crecen en
amplitud en la zona apical formando depre-
siones centrales.

Movimiento del agua

El movimiento del agua es un factor cuyos
eftectos sobre algas melobesioides son media-
namente reconocidos en la literatura. Efecu-
vamente, las algas melobesioides crecen bien
en lugares en que el movimiento del agua es
pronunciado (Johansen, 1981). Sin embargo,
las causas son escasamente entendidas. Smith
y Kinsey (de acuerdo a Johansen, 1981), al
medir las tasas de produccion de carbonato de
calcio en varios arrecifes del Pacifico, encuen-
tran que éstas son alrededor de 4 kg/m*/ano
en zonas que entrentan el mar, pero solo de
0.8 kg/m*/ano en dreas protegidas del arreci-
te. Estos autores interpretan esta diferencia
como funcion del movimiento del agua. No
obstante, Littler (1973a) indica que en las me-
lobesioides de Hawaii no hay un aumento de
la tasa de carbono fijado, una vez que existe
movimiento de agua, al aumentar la turbulen-
cia, lo cual indicaria que etectivamente el mo-
vimiento del agua ejerce alguna accion sobre
las corallinas crustosas, pero no como una re-
lacion cuantitativamente directa.

Una de las interpretaciones para explicar la
abundancia de algunas especies en frentes ex-
puestos al oleaje es que éste impide la entrada
de pastoreadores al sistema. Adey & Vassar
(1975), en las Islas Virgenes encuentran que el
pastoreo de “parrot fishes” sobre melobesioi-
des es intenso excepto en lugares superficiales
vy turbulentos de la cresta del arrecife donde
crecen especies capaces de contribuir en for-
ma significativa a la biomasa de éste. Las tasas
de acresion (depositacion de carbonato de cal-
cio en capas verticales de las algas) son alta-
mente dependientes de la actividad ramonea-
dora de animales, siendo mdximas en aquellos
lugares de minima presion de pastoreo.

Por otra parte el movimiento del agua en
un arrecife maduro impide el asentamiento
de algas frondosas. En momentos del desarro-
llo de un arrecife (Adey & Vassar, 1975) en
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que se produce una reduccion de la accion del
oleaje, aumenta la cobertura de algas frondo-
sas con lo cual las especies de melobesioides
presentes en la etapa anterior son reemplaza-
das por otras especies adaptadas a vivir bajo la
canopia de algas frondosas.

No existen datos en la literatura de melobe-
sioides, del efecto directo del movimiento del
agua sobre su crecimiento o abundancia relati-
va debido a la difusion de materiales entre el
ambiente y el tejido. No obstante se han desa-
rrollado métodos para cuantificar esta difu-
si6n en otras algas (Doty, 1971).

Se ha propuesto que el movimiento del
agua es uno de los principales factores que
controlan la distribucion de rodolitos. Los ro-
dolitos son formaciones esferoides de algas
incrustantes que crecen alrededor de un trozo
de sedimento encerrandolo por completo.
Ellos estan principalmente formados por es-
pecies de melobesioides ramificadas, especial-
mente Lithothamnium. Frente al oleaje excesivo
estas aglomeraciones no se forman, mientras
que parecen estar distribuidas batimétrica-
mente de acuerdo a la turbidez de las aguas.
De este modo los rodolitos se encuentran su-
perficiales en bahias y zonas protegidas de
aguas turbias, se encuentran a profundidad
media en aguas de claridad mediana, y en
aguas claras tropicales es posible hallarlos a
profundidades de hasta 50-200 m (Adey &
Maclntyre, 1973). Esto es indice que el factor
que controla la distribucion no es s6lo el movi-
miento del agua sino que la intensidad lumi-
nosa o una combinacion de ambos.

Es comun considerar la exposicion al oleaje
como factor que ejerce un efecto sobre la mor-
fologia de las algas (Neushul, 1972). En algas
melobesioides Steneck y Adey (1976) encuen-
tran para Lithophyllum congestum una disminu-
ci6n de las ramificaciones en individuos cre-
ciendo en areas expuestas al oleaje.

Pastoreo

Se ha considerado en la literatura que la exis-
tencia de un esqueleto carbonatado confiere
resistencia al pastoreo (Littler, 1976). Esta ca-
racteristica unida a un habito o forma de vida
crustosa constituyen factores que limitan la
herbivoria (Lubchenco & Cubit, 1980; Slo-
cum, 1980). Las evidencias que sustentan esta
hipotesis son también observaciones de melo-
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besioides como las tinicas algas existentes jun-
to a altas densidades de pastoreadores (Fors-
ter, 1959; Leighton, 1960; Paine & Vadas,
1969; Dayton, 1975; Vance, 1979; Brogk;
1979).

Sin embargo, hay antecedentes que los pas-
toreadores son capaces de ingerir una notable
proporcion de melobesioides como parte de
su dieta. Erizos (Himmelman & Steele, 1971;
Herring, 1972) como Eucidaris thouarsiz, en las
islas Galapagos, ingiere 0.40 a 0.48 gr de algas
calcareas por individuo, lo que constituye un
40 a un 50% del total de su dieta. Por otra
parte existe ramoneo reiterado por Acmeidos
y Fisurélidos {Adey & Vassar, 1975) capaces
de remover 3 cm (en grosor) anuales de melo-
besioides en arrecifes, como el ejemplo de Pa-
telloidea corticata que ingiere principalmente
Lithophyllum (Raffaelli, 1979).

Relativamente mas reciente (Steneck, 1982)
se ha postulado la posible relacion ecologica y
evolutiva entre una corallina crustosa, Clathro-
morphum circumseriptum, y la lapa Acmea testudi-
nalis en el Atlantico Norte. Este animal vive y
pastorea preferentemente sobre esta especie,
consumiendo las capas superficiales del epita-
lo que C. corcumseriptum renueva con igual fre-
cuencia a la que es consumido, gracias a un
meristema localizado profundo bajo varias ca-
pas de epitalo fotosintetizador. Ambos orga-
nismos obtienen ventajas de esta asociacion.
En términos simples el animal obtiene alimen-
toy el alga su superficie libre del asentamiento
de diatomeas y ciandéfitas que impedirian su
crecimiento.

Continuando con esta idea, Steneck (1983)
postula el desarrollo evolutivo de especies de
herbivoros cuya habilidad en el pastoreo de
algas bentonicas se ha ido desenvolviendo ha-
cia el habito de excavar en sustrato calcareo.
Conjuntamente con esta derivacion evolutiva
hacia los herbivoros excavadores, las especies
de coralinaceas crustosas habrian desarrolla-
do estructuras que les permitieran coexistir
con esta fauna sin sufrir dano. Entre estas
estructuras figuran la posicion de los organos
reproductivos inmersos en el talo y un epitalo
formado por varias capas celulares que cu-
bren el meristema y tejido fotosintetizador.

Por lo tanto, una mortfologia crustosa calca-
rea seria comparativamente ventajosa frente a
una morfologia foliosa en presencia de pasto-
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readores no excavadores, pero se requeriria
de estrategias adicionales mas complejas fren-
te a herbivoros capaces de excavar sustratos
calcareos.

Sustrato

No existe en las melobesioides (Johansen,
1981) preferencia por asentarse en algun tipo
de sustrato particular. Se han obtenido plan-
tas en varios sustratos artificiales. Sin embar-
g0, si parece existir una relacion entre la abun-
dancia relativa de ciertas especies y el tamano
del sustrato en el cual se instalan (Adey,
1970d). Al relacionar la abundancia de estas
especies con el peso del espécimen de sustrato
inestable (guijarros, conchuela, piedras, bolo-
nes) se encuentra una tendencia fuerte de las
distintas algas por utilizar tamanos de sustrato
diferentes. Leptophytum laeve presenta un au-
mento de su abundancia con la disminucion
del tamano de su sustrato; Pseudolithophyllum
orbiculatum aumenta en sustratos mavores,
reemplazando asi a Leptophytum laeve. Por otra
parte, Clathromorphum circumscriptum parece
ser independiente de este factor. Este com-
portamiento podria explicar el reemplazo
gradual de capas de especies distintas para
cada tamano en rodolitos (Adey & Maclntire,
1973).

Estudio de las algas “melobesioides”™
en Chile

No se conocen estudios taxonémicos o ecolo-
gicos realizados en Chile en algas coralinaceas
crustosas o “melobesioides”™. A excepcion de
los registros a base de especimenes colectados
por expediciones extranjeras a comienzos de
este siglo, no existe ningun antecedente de los
patrones de distribucion a escala geografica, o
bien de la abundancia de las especies en condi-
ciones locales a lo largo de nuestras costas.
Tampoco existe informacion sobre la autoeco-
logia de las especies existentes y su mencion
como parte de las comunidades se restringe a
términos puramente descriptivos.

Las expediciones realizadas a comienzos de
siglo tenian como destino la Peninsula Antar-
tica y ocasionalmente la zona austral de Chile e
islas subantarticas. Extensas colecciones de or-
ganismos tanto vegetales como animales in-
cluian ejemplares de algas coralinaceas crusto-
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sas presentes en esas zonas. En ocasiones se
producia pérdida de estas muestras o bien los
(."Sp(.'('i"](‘ﬂt's eran (,'Un,‘sf'r\-'ad”\ .‘aill und [é('llita
adecuada, todo ello ha contribuido a que gran
parte de este material sea insuficiente para
alcanzar una determinacion taxonémica pre-
cisa. Por otra parte el nimero de ejemplares
colectados de una especie no da cuenta de la
posible variabilidad morfolégica de ésta en
terreno. Revisiones posteriores de parte de
este material (Adey, 1970a) introdujeron
grandes cambios tanto a nivel especifico como
genérico de estos registros, debido tanto a las
razones expuestas anteriormente como a los
nuevos conceptos taxonomicos desarrollados
en el transcurso de estos anos.

La mayor informacion obtenida incluye las
costas chilenas de Tierra del Fuego, Isla Chi-
loé e Isla Huafo y el Archipiélago de Juan
Fernandez. En el resumen de los trabajos de
Foslie (1898b, 1907b) y Lemoine (1913, 1920),
Foslie (1898b) revisé exhaustivamente las es-
pecies recolectadas entre los anos 1895 y 1897
en Tierra del Fuego. Hasta entonces las corali-
naceas crustosas de esta zona estaban referi-
das a Lithothamnium polymorphum, especie a la
cual se atribuia cualquier crustosa calcarea y/a
dos especies dudosas: Lithothamnium brassi-
ca-flonda y Lithothamnium mamillare. Posterior-
mente este mismo autor (Foslie, 1907b) descri-
be 6 especies encontradas en la localidad de
Magallanes por la expedicion sueca del “An-
tartic” entre 1901 y 1903. A su vez Lemoine
(1913) describi6 en forma detallada los especi-
menes colectados por la “Deuxieme Expedi-
tion Antartique Francaise” de 1908 a 1910y la
“Swedischen Expedition nach Patagonien und
dem Fuerlande” de 1907 a 1909. Contri-
buyendo de esta manera a un conocimiento
somero de las especies de Chiloé e Isla Huafo.
La mayor parte de los registros de Foslie fue-
ron examinados y cambiados de status taxono-
mico, a la luz de los nuevos sistemas de clasifi-
cacion (Johansen, 1969; Adey, 1970a, Adey &
Johansen, 1972) mientras que los de Lemoine
no han sido revisados. Es posible suponer que
gran parte de estas especies esta fuera de los
conceptos modernos en taxonomia de este
grupo y que requieren de una revision de
estos registros a la luz de los nuevos conceptos.

Como ya se mencion6 anteriormente no
existen estudios ecologicos de este grupo de
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algas en Chile. Existe su sola mencion como
banda del intermareal bajo a lo largo de Chile
(Stephenson & Stephenson, 1972). Se le adju-
dica equivocadamente el nombre de cinturon
de "Lithothamnia” o “Lithothamnion™ a un
probable conjunto de especies no identifica-
das cuya composicion indudablemente cambia
dependiendo de los factores ambientales de
cada localidad. Algunas observaciones de te-
rreno (Guiler, 1959b; Alveal & Romo, 1977a)
indican la presencia de este grupo limitada a
zonas nunca expuestas a la desecacion en el
intermareal, a la concha de Tegula atra y en
lugares de sustrato rocoso estable. El cinturon
de estas algas se menciona como una costa
continua bajo Lessonia nigrescens.

Sin mayores antecedentes, es evidente que
este grupo de algas posee innumerables aspec-
tos carentes de estudios realizados en Chile,
desde la composicion de especies en nuestras
costas, sus patrones de distribucion y abun-
dancia, hasta su biologia probablemente pro-
pia para cada especie y la interaccion del gru-
po con su ambiente tanto en sus componentes
bioticos como abioticos.
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