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RESUMEN

El uso laxo del término fenologia en estudios de macroalgas marinas ha propiciado que se registren como
fenoldgicos a eventos que no son de ese tipo. Para uniformizar criterios que generen estudios ficolégicos
comparables entre investigadores, se sugiere adoptar la siguiente definicion de fenologia: “estudio de la
temporalidad de los eventos biolégicos recurrentes y las causas de su empate temporal con respecto a
factores abidticos y bidticos”. Esta definicion es adecuada para aplicarse en estudios fenoldgicos de otros
organismos y contiene una serie de acotamientos, de acuerdo a un andlisis de la fenologia en plantas
vasculares. Se sugieren formas de medicion y anélisis de eventos fenolégicos de macroalgas. Se resalta la
importancia de efectuar estudios de largo plazo y a escalas espaciales amplias. De manera similar, se destaca
la importancia de considerar las diversas fases del ciclo de vida de las macroalgas en estudios fenoldgicos.

Palabras clave: Fenologia, estacionalidad, ciclos de vida, eventos no fenoldgicos, disparadores ambientales,
comunidades.

ABSTRACT

A loose usage of the term phenology in marine macroalgae studies has caused that other type of events have
been recorded as phenological. In order to develop criteria as uniform as possible that allow conducting
comparable studies among phycologists, the following definition of phenology is proposed to be adopted: “the
study of the timing of recurring biological events and the causes of their timing with regard to abiotic and biotic
factors”. The use of this definition is appropriate in phenological studies of other organisms and encompasses
a set of delimitations, based on an analysis of vascular plant phenology. Approaches to gather and analyze
phenological variables are suggested. The importance of undertaking long term and large spatial scale studies
is highlighted. The relevance of including all reproductive phases of macroalgae life histories is also
emphasized in carrying out phenological studies.

Keywords: Phenology, seasonality, life cycles, non-phenological events, environmental triggers, communities.
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INTRODUCCION

El término fenologia se propuso por primera vez en 1853
por el botanico belga Charles Morren, aunque a quien se le
considera como el padre de la moderna fenologia de plantas
es el sueco Carlos Lineo (Hopp, 1974). En su obra Philosophia
Botanica, Lineo delined los métodos para registrar ‘calenda-
rios anuales de plantas’ con respecto a la aparicion y caida
de hojas, floracidn y presencia de frutos, ligados a observa-
ciones climatoldgicas (Hopp, 1974). El concepto se usa tanto
en plantas como en animales, la fitofenologia y la zoofenolo-
gia (Pujol y Bosch 1980). La definicion del término en plantas
vasculares ha tenido cambios a lo largo del tiempo, inicial-
mente enfatizando los aspectos descriptivos, incorporando
luego la relacion entre la temporalidad de los eventos biolé-
gicos y los climaticos, y actualmente agregando las interac-
ciones hidticas en la causalidad de los eventos fenoldgicos
(Williams-Linera y Meave, 2002).

En comparacion con los estudios fenoldgicos de plantas
vasculares, los de macroalgas marinas no se han fundamen-
tado en una definicidn explicita, y no rigen criterios para de-
terminar cuéles eventos deben considerarse como
fenoldgicos; tampoco se ha publicado una revision del tema,
y en consecuencia parece existir un uso laxo del concepto.
Esta situacion ha generado que algunas variables bioldgicas
que no son fenoldgicas se incluyan como tales en trabajos fi-
coldgicos. En esta revision primero se exponen aspectos fe-
nolégicos generales relativos a plantas vasculares, los
cuales se usaran como referencia para delimitar y analizar en
lo general a los eventos fenoldgicos de macroalgas marinas.

Fenologia de plantas vasculares

Definicidn. Fenologia se deriva de los vocablos griegos "phai-
no’ (aparecer o mostrar) y ‘logos’ (estudio o tratado), y se de-
fine como el estudio de la temporalidad de los eventos
bioldgicos recurrentes y las causas de su empate temporal
con respecto a factores abioticos y bidticos. Esta definicion,
dada por Dougherty et al. (1994), y que se puede aplicar a
otros organismos, es la que se sugiere adoptar para estudios
de macroalgas. A diferencia del contenido o énfasis de otras
definiciones de fenologia (ver abajo), la de Dougherty et al.
(1994) contiene elementos para estudiar aspectos fenoldgi-
cos de manera integral, y se analizan a continuacion.

Temporalidad. En su forma esencial, un estudio de feno-
logia debe incluir los “cuédndos” de la ocurrencia de los even-
tos biologicos relativos al crecimiento y reproduccion (Stark,
2002). La escala temporal en algunas definiciones de fenolo-
gia se restringe a periodos de un afio (Lieth, 1974; Kramer,
1997 Fischer, 2000), tal vez considerando los ritmos regulares
en la temperatura y duracion del dia que ocurren en zonas
templadas, lo que hace que ahi predominen ciclos anuales en
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la fenologia de plantas (Sakai, 2001). Sin embargo, existen
eventos fenoldgicos reproductivos con recurrencias mayores
a un afio, por lo que esas definiciones excluyen a las plantas
que tienen esa fenologia. Por otra parte, en su anélisis de
plantas tropicales, Sakai (2001) distingui6 cinco patrones re-
productivos: con floracion continua, anual, subanual (mas de
una ocasion en un afio, frecuentemente irregular), sin flora-
cion y supra-anual. Este (ltimo patron, también denominado
floracion general, con ocurrencia una vez cada 2-10 afios, se
refiere a la floracion secuencial, por varios meses, de espe-
cies pertenecientes a diferentes familias: tiene lugar al nivel
de la comunidad vegetal. En consecuencia, la definicion pro-
puesta a seguir contempla estudios a las diferentes escalas
que ocurren los eventos fenolégicos.

Recurrencia y estacionalidad. La definicion que se su-
giere adoptar contiene el término recurrente para describir
los eventos fenoldgicos que se repiten en la historia de vida
de los organismos a lo largo del tiempo. No contiene otros,
como ritmos periddicos, ritmos predecibles, patron regular,
ciclos, ni estacionalidad (Frankie, 1972, en Lieth 1974; Hinojo-
sa-Cuellar, 1981; Alm et al,, 1991; Allaby, 1994; Chuine, 2000;
Menzel et al., 2001; Williams-Linera y Meave, 2002). Esto se
debe a que si bien en zonas templadas predominan ciclos fe-
noldgicos anuales —regulares- (Sakai, 2001), en la zona tropi-
cal los tiempos de floracion, despliegue o produccion y caida
de hojas de plantas son frecuentemente irregulares, asincro-
nicos, o se presentan a lo largo de todo el afio (Sakai, 2000,
2001; Williams-Linera y Meave, 2002). La inclusion en la defi-
nicion de algunos términos de la serie mencionada arriba ex-
cluiria a parte de la vegetacion tropical, que posee
caracteristicas fenoldgicas irregulares.

Factores hioticos. En varias definiciones de fenologia
generalmente hay un mayor énfasis en la relacion de los
eventos fenologicos con el clima (Pujol y Bosch, 1980; Calow,
1998; Chuine, 2000; Chidumayo, 2001), aunque en ocasiones
esa relacion no se menciona, resaltando sélo la dindmica de
los eventos fenoldgicos per se (Kramer, 1997; Lieth, 1997;
Menzel et al., 2001). En la definicion adoptada aqui, se expli-
citan los factores bioldgicos como causas de la recurrencia
de eventos fenoldgicos. Entre ellos, quedan incluidos la com-
petencia interespecifica e intraespecifica por recursos, las
plagas, los herbivoros, los polinizadores, las otras plantas
que comparten polinizadores, lo mismo que los predadores y
dispersores de semillas y frutos (Sakai, 2001). Por ejemplo,
para el caso de los herbivoros, Williams-Linera y Meave
(2002) analizan ejemplos en los que una produccion sincrani-
ca de hojas de plantas tropicales en época de secas les per-
mite escapar de la herbivoria de insectos, que en ese periodo
tienen una abundancia reducida, por lo que llegan a saciarse
rapidamente. Williams-Linera y Meave (2002) también expu-
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sieron que hay disparadores ambientales o enddgenos en la
actualidad (causas proximas), pero que un cierto comporta-
miento resulta de haber estado sometido durante un tiempo
considerable a una presion de seleccion especifica (causas
altimas).

Individuos / rametos. En los estudios fenolégicos se in-
cluyen inicialmente las observaciones y mediciones efectua-
das en individuos de una especie. Posteriormente (por
adicion de la fenologia de diferentes especies) se pueden
ampliar al nivel de gremio, comunidad o grupo taxonémico
(Sakai, 2001; Williams-Linera y Meave, 2002). Sin embargo,
aun cuando se realizan analisis por arriba del nivel de espe-
cie, en muchos casos se cuantifican estructuras directamen-
te en individuos marcados (Williams-Linera y Meave, 2002).
Igualmente, cuando se obtiene informacion que no distingue
individuos (como en colecta de semillas en trampas), |a infor-
macion puede combinarse con observaciones directas de
plantas marcadas (Sakai, 2001). Entonces, la mejor estrategia
metodoldgica en estudios fenoldgicos consiste en obtener in-
formacion por medio de la observacion directa en el campo,
de individuos preferentemente marcados (Williams-Linera y
Meave 2002).

Importancia de los estudios fenoldgicos de largo plazo.
La tradicion de efectuar estudios fenoldgicos de largo plazo
ha permitido acumular informacién para poder analizar pro-
cesos y eventos ecoldgicos a escalas regional y global (Foley
etal., 1998; Chuine y Beaubien, 2001; Chuine et al., 2000; Theu-
rillat y Guisan, 2001). El cimulo de informacion fenoldgica lle-
ga a ser de dos centurias para el caso de Europa (Lieth, 1997).
Un ejemplo del potencial de los estudios a largo plazo son los
registros fenoldgicos ocurridos entre 1950 y 2000, los cuales
permitieron a Pefiuelas y Filella (2001) analizar efectos relati-
vos al calentamiento global; ellos encontraron que tanto plan-
tas (e.g. deciduas) y animales (e.g. mariposas) han
adelantado o retrasado diferentes eventos fenoldgicos, lo
cual ha alterado las relaciones troficas asi como la estructu-
ra y el funcionamiento de ecosistemas. Por ejemplo, el ade-
lanto en la expansion foliar y el retraso en la caida de hojas
de las plantas alarga su periodo de crecimiento, con efectos
en la fijacion de carbono global, la cantidad de CO, en la at-
moésfera, y en los ciclos de nutrimentos y del agua.

Fenologia de macroalgas marinas

Aspectos generales. Una diferencia entre los estudios
fenoldgicos de plantas vasculares y los de macroalgas mari-
nas es que en los primeros es com(n que se incluya una de-
finicion de fenologia, pero esto no se hace practicamente
nunca en los segundos. Por ejemplo, en 49 de los 50 trabajos
incluidos en la Tabla 1 no se proporciond una definicion del
concepto. Schoschina et al. (1996) incluyeron lo que aparen-

Vol. 15 No. 1« 2005

m

temente es la Gnica definicion dada en estudios ficolégicos:
“patrones estacionales de crecimiento y reproduccion”. Es-
tos autores estudiaron solo el crecimiento y la reproduccion
de nueve macroalgas, por lo que su definicion es un tanto
operacional; es decir, es Gtil o se acomoda al tipo de trabajo
que realizaron. Sin embargo, es limitada si se consideran los
elementos que se proporcionaron en la seccion de plantas
vasculares.

Las algas son un grupo artificial y diverso de organismos
fotosintéticos, cuyos medios de reproduccion (gametos, es-
poras, propagulos multicelulares) carecen de una capa de
células protectoras. Tienen diversos origenes y habitan am-
bientes acuaticos, aéreos y terrestres; presentan tamafios
microscopicos y macroscopicos. Las macroalgas marinas
comprende a las Rhodophyta, las Phaeophyta y las Chlo-
rophyta; son morfolégicamente mucho menos complejas que
las plantas vasculares, ya que carecen de raices, tallos, ho-
jas, flores y frutos, lo mismo que de tejidos de conduccidon. En
muchas especies de macroalgas, cualquier parte del talo ve-
getativo se desarrolla en estructuras reproductivas, en oca-
siones ocupando casi todo el talo.

Individuos / rametos. Como ocurre con algunas plantas
terrestres, las macroalgas pueden presentar una configura-
cion modular o clonal (vs. la propia de organismos unitarios;
ver Collado-Vides y Braga, 1996; Collado-Vides, 2002), donde
varias unidades funcionales (rametos y / 0 modulos) forman
un conjunto interconectado celularmente (el geneto). Cada
unidad clonal crece vegetativamente multiplicando los médu-
los y / o rametos. Una caracteristica de los rametos es que
tienen el potencial de desarrollarse independientemente del
geneto, en caso de sufrir eventos de separacion. Los talos de
las macroalgas se originan a partir de un cigoto, espora o0 ga-
meto partenogénico. Considerando que el elemento fenotipi-
co elemental sujeto a seleccion es el rameto, la unidad de
estudio en el caso de fenologia de macroalgas con creci-
miento modular son los talos, mientras que para especies uni-
tarias es el individuo.

Crecimiento y reproduccion. Varios procesos del desa-
rrollo de las macroalgas, como el crecimiento y reproduc-
cion, estan estrechamente relacionados entre si. Por
ejemplo, McLachlan y Bird (1984) no pudieron aislar en el la-
boratorio estos dos eventos al someter a diez especies de la
rodofita Gracilaria a diferentes condiciones de temperatura,
nutrimentos, intensidad de luz y fotoperiodo, ya que ellos ob-
tenian plantas reproductivas cuando conseguian buen creci-
miento, mientras que bajo condiciones que reducian el
crecimiento, la reproduccion cesaba. Algo similar ocurre con
los eventos fenoldgicos de algunas feofitas, como Sargas-
sumspp., ya que todos ellos tienen una secuencia y recurren-
cia muy marcada y estan relacionados unos con otros. Esa
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Tabla 1. Grupos de variables biolégicas medidas en trabajos fenoldgicos de macroalgas marinas. Las variables se separan de acuerdo a si
los autores los consideraron eventos fenoldgicos o cuando los trataron aparte (no fenoldgicos). Grupos: A. En estos estudios se separaron
los eventos fenoldgicos (F) y no fenolégicos (NF), de acuerdo a la definicién dada en este trabajo, B. Aqui todos los eventos fueron
fenoldgicos, pero no fueron consideraron como tales, C. Se reconocieron como fenolégicos casi Gnicamente a los eventos reproductivos,
a pesar de que midieron otros que se ajustarian a la definicion de este estudio, y D. Se incluyen como eventos fenolégicos a una serie de
mediciones que no lo son (ver texto para mayores detalles). Se abrevian como Ba (biomasa por unidad de é4rea), Bf (biomasa general por
fase reproductiva), Bi (biomasa individual; peso por planta, en ocasiones por fase reproductiva = Bif), Co (cobertura; porcentaje del sustrato
ocupado), Cr (crecimiento; por diferencia de talla o peso), De (densidad; ndmero de individuos o talos por unidad de area), Di (distribucidn;
vertical u haorizontal), Er (esfuerzo reproductivo; proporcién de tejido reproductivo: vegetativo), Re (reproduccién; como porcentaje de
plantas fértiles; en ocasiones separando por fase reproductiva), Ri (riqueza de especies), Ta (talla, tamafio, longitud; en ocasiones también
ancho del talo). Se subrayan los eventos que son fenolégicos pero no fueron considerados como tales, y con doble-subrayado quedan
sefialados los que no lo son, pero que se consideraron como si lo fueran.

Grupo Eventos Referencias

Fenoldgicos No fenol.
A1 Re Kain, 1982; Morrison, 1984; Hannach y Waaland, 1986; Novaczek et al,, 1986;
Aguilar-Rosas y Machado-Galindo, 1990; Pérez-Ruzafa,1990; Kogame y
Yamagishi, 1997; Kogame et al., 1998; Clifton y Clifton, 1999; Rojas-Gonzélez y
Afonso-Carrillo, 2000; Serviere-Zaragoza y Scrosati, 2002

A2 Re, Cr Schoschina et al,, 1996

A3 Re, Ta Espinoza, 1990; Arenas y Fernandez, 1998

Ad Re, Cr, Ta Prince y 0'Neal, 1979; Ang, 1985

A5 Re, Bif, Ta DeWreede, 1978; Gerung et al, 1997

Ab Ta Chirapart et al, 1995

A7 Re Di Guimares y Coutinho, 1996; Cormaci et al., 2000; Neto, 2000; Rodriguez-Prieto
y Vergés, 2001

A8 Re, Bi, Ta Ba Cecere et al,, 2000

B.1 Re Cry/oTa Hoyle, 1978; Pinheiro-Joventino y Frota-Bezerra, 1980; Sideman y Mathieson,

1983; Carter, 1985; Kain, 1986; Kaliaperumal et al,, 1986; Lee y Brinkhuis, 1986;
Penniman et al, 1986; Garcia-Lepe et al, 1997

C.1 Re Ba, Cr Schenkman, 1989

C2 Re Co,Di,Ta McCourt, 1984

3 Re Co,Ta Rindi y Cinelli, 2000

C4 Re Cr,De,Ta Pickering et al., 1990

Ch Re Di, Ta Sheath et al., 1985

C6 Re, Bif Ba, Bi Breda y Foster, 1985

DA Bt Reis y Yoneshigue-Valentin, 2000
D.2 Bf, Ba, Er, De, Ta Avila et al, 1997

D3 Bi, Co, Ta Wernberg et al., 2001

D4 Di Cho et al, 2000

D5 Re, Ba, Bi, De, Ta Paula y Oliveira, 1980; Nelson, 1989
D6 Re, Ba, De Avila et al,, 1999

D7 Re, Ba, Ta DeWreede, 1976

D8 Re, Co, De, Ta Fernandez, 1999

D.10 Re, Di, Ri Mathieson, 1989

D.1 Re, Ri Co Davis y Wilce, 1987
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recurrencia en secuencia del desarrollo algal incluye una fa-
se temprana vegetativa del talo, otra de crecimiento maximo
unida al periodo reproductivo, una fase de senescencia, y fi-
nalmente la muerte de toda la planta o de las ramificaciones
donde se presentd la reproduccién. Junto a esos eventos
también coinciden otros, como los cambios en la biomasa por
unidad de area (DeWreede, 1976; Prince, 1980; Ang, 1985).

Por su parte, Kinlan et al. (2003) demostraron que las fa-
ses tempranas (embriones) de los esporofitos de Macrocystis
pyrifera (L.) C.A. Agardh pueden detener su desarrollo cuando
la luz es sub-6ptima para el crecimiento, actuando como “ban-
co de formas microscopicas”, con el resultado posterior de
modificar el reclutamiento y la fenologia de esa feofita.

Con relacion a la reproduccion, cabe hacer notar que
para que las macroalgas inicien su etapa reproductiva, deben
alcanzar una talla minima (DeWreede y Klinger, 1988), pero
también esa etapa es el resultado de los cambios en los fac-
tores ambientales que satisfacen los requerimientos fisiologi-
cos de la reproduccion, o del uso de disparadores
ambientales y / o factores bidticos que coordinan ese proce-
so (Santelices, 1990; Brawley y Johnson, 1992).

Eventos fenologicos y demograficos. La morfologia sim-
ple y la coincidencia en tiempo de varios procesos hioldgicos
que ocurren en las macroalgas tal vez ha favorecido que en
estos organismos no se distingan con certeza los eventos fe-
noldgicos. Para eliminar esa incertidumbre, aqui se seguiran
los acotamientos planteados en la definicion de fenologia con
plantas vasculares, en particular a que incluye variables bio-
ldgicas recurrentes que se miden en individuos (talos en el
caso de macroalgas). Bajo ese marco de referencia, las va-
riables que en macroalgas se pueden considerar como feno-
légicas son los eventos (asociados a procesos, con una
duracion en el tiempo) de reproduccion (frecuentemente re-
gistrado como porcentaje de plantas fértiles) y crecimiento
(diferencia o incremento de tamafio, biomasa o area de tejido
entre dos fechas continuas de medicion), ademas de los atri-
butos (resultado de procesos) de talla y biomasa individual,
los dos dltimos sin ser eventos en sentido estricto, pero que
normalmente se reportan en estudios fenoldgicos en ficolo-
gia. El primer evento pertenece a la fenologia reproductiva;
los otros a la fenologia vegetativa (Deysher, 1984; Novaczek y
McLachlan, 1987; Rindi y Cinelli, 2000).

En la literatura ficoldgica es com(n encontrar otro gru-
po de variables que se han considerado fenoldgicas, como la
riqueza -niimero de especies por zona o unidad de area- (Da-
vis y Wilce, 1987; Mathieson, 1989), la hiomasa -peso algal por
unidad de area- (DeWreede, 1976; Paula y Oliveira, 1980), la
cobertura -porcentaje del sustrato ocupado por plantas-
(Wernberg et al. 2001), la distribucion -presencia algal en
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sentido vertical u horizontal- (Mathieson, 1989; Cho et al,
2000) y la densidad -individuos o talos por unidad de érea-
(Avila et al., 1997; Fernandez, 1999). Sin embargo, este grupo
se excluye de los eventos fenoldgicos, por definicion, ya que
las mediciones no se hacen directamente en talos. Los auto-
res anteriores no dieron justificaciones para incluir esa serie
de variables en sus estudios fenoldgicos, pero se resalta la
laxitud existente en cuanto al uso del concepto de fenologia
(ver también la Tabla 1), y la importancia de unificar criterios
en relacion a su uso en ficologia.

Comparacion entre eventos fenoldgicos y demografi-
cos. Es oportuno mencionar otros eventos que no son fenold-
gicos. Por ejemplo, la demografia queda bien diferenciada de
la fenologia en el estudio de Trowbridge (1996). Esta autora
estudio a lo largo de tres afios cuantos individuos se recluta-
rony murieron de la clorofita Codium setchelli Gardner; varia-
bles (y otras como la densidad poblacional y fecundidad) que
pertenecen a la demografia, la cual primariamente estudia |a
dindmica o fluctuacién numérica de las poblaciones. Trow-
bridge (1996) registrd por separado los eventos fenoldgicos,
como el crecimiento y porcentaje de plantas individuales en
reproduccion.

La reproduccion de las macroalgas obviamente se pue-
de estudiar desde diferentes perspectivas, incluyendo la fe-
noldgica y otras como la fisiolégica, la quimica, la genética y
la filogenética. Otra es la morfométrica: midiendo la forma, el
tamafio, la disposicion de células y el desarrollo de las es-
tructuras reproductoras (Carter, 1985; Kogame et al., 1998).
Estas observaciones se convierten en herramientas para lue-
go estudiar a los eventos fenolégicos con mayor fundamento
(ver también el siguiente apartado).

El estudio conjunto de aspectos fenolégicos y demogra-
ficos puede conducir a un mejor conocimiento ecoldgico de
las especies. Por ejemplo, Ang (1991) reporté que la cantidad
de microreclutas (microscdpicos; plantulas menores de un
mes de edad) de Fucus distichus L. estaba relacionada a la
fenologia reproductiva. Sin embargo, no hubo relacién de la
fenologia con los macroreclutas (reconocidos en el campo a
simple vista), los cuales frecuentemente se consideran como
los reclutas en estudios ecolégicos de macroalgas.

Ciclos de vida y fenologia. Un ciclo de vida (CV) descri-
be la secuencia de fases o generaciones morfoldgicas y nu-
cleares (haploide / diploide) de un alga (Hine 1977). La
mayoria de las especies de algas presentan reproduccion
asexual o sexual, con plantas que producen esporas o game-
tos. Estas plantas se refieren como esporofitos y gametofitos.
En la mayoria de las especies, los gametofitos haploides y los
esporofitos diploides se alternan de manera ciclica, ligado a
los procesos de singamia y meiosis (Santelices, 1990).
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EI CV puede ser isomorfico, cuando las fases nucleares
son morfoldgicamente parecidas, o heteromérfico, cuando
son morfolégicamente diferentes. Un caso extremo del altimo
CVlo presenta la feofita Macrocystis pyrifera, en el cual la fa-
se gametofitica mide unas micras, mientras que la esporofiti-
ca llega a medir decenas de metros. Sélo en las Rhodophyta
se presenta un CV trifasico, con una fase haploide (gametofi-
to) y dos diploides (tetrasporofito y carposporofito).

Los CV de las macroalgas no son objeto de estudio de la
fenologia, ya que generalmente se determinan en investiga-
ciones de laboratorio. Ello, porque sus ciclos de vida incluyen
fases microscopicas (esporas, gametos, propagulos multice-
lulares) que son dificiles de estudiar directamente en el cam-
po. Sin embargo, los CV constituyen un elemento bésico para
efectuar estudios fenoldgicos. Por ejemplo, Kogame y Yama-
gishi (1997) primero describieron el CV heteromorfico de la
feofita Colpomenia peregrina (Sauvageau) Hamel; luego esta-
blecieron su fenologia, en el campo. Antes de identificarse su
CV en el campo, la fase esporofitica, que mide 1-3 mm, habia
sido confundida por investigadores de diferentes partes del
mundo y la habian considerado como perteneciente a cinco
géneros diferentes.

Las investigaciones fenoldgicas de algas con CV hetero-
morfico son escasas; se centran en la fase macroscopica,
prefiriendo no estudiar la fase microscopica (e.g. Schoschina
et al., 1996) por las dificultades inherentes a su estudio en el
campo. Sin embargo, en ocasiones una especie puede ocurrir
en una localidad a lo largo del afio, a través de la ocurrencia
de diferente fases nucleares, las cuales tienen diferencias en
su desarrollo optimo a las condiciones ambientales (Maggs y
Guiry, 1987) o en su resistencia a herhbivoros (Lubchenco y Cu-
bit (1980). Es decir, cada fase nuclear puede adoptar estrate-
gias que le permitan hacer un mayor uso o explotacion de las
condiciones ambientales favorables o escapar de los herbi-
voros, y con ello cada una alcanzar un mejor desarrollo en
épocas diferentes del afio (Dyck y DeWreede, 1995). En su
momento, Lubchenco y Cubit (1980) recomendaron estudiar la
fenologia de las fases costrosas e incrustantes de las ma-
croalgas heteromoérficas.

Mas frecuente es encontrar estudios fenoldgicos de es-
pecies con CV isomdrfico de plantas macroscopicas, aunque
la similitud morfoldgica de sus fases no siempre indica que
tienen respuestas fenoldgicas similares. Por ejemplo, si sélo
consideramos a las rodofitas Gracilariales, encontramos que
su crecimiento puede ser diferente, de acuerdo a la fase re-
productiva de las plantas (Jones, 1959; Hoyle, 1978; Destom-
be et al, 1993). De manera similar, diferentes fases
reproductivas de especies isomorficas de Rhodophyta tienen
diferencias en cuanto a su distribucion horizontal, vertical y
temporal, lo mismo que en los factores ambientales que con-
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trolan su reproduccion y abundancia (Santelices, 1990; Espi-
noza-Avalos, 1996).

Medicion y analisis de eventos fenoldgicos. En los es-
tudios fenoldgicos se ha utilizado una serie de métodos que a
continuacidn se revisan, con el propésito de encontrar crite-
rios que permitan hacer comparaciones en un marco comdan.
El ejercicio estd basado en la literatura de la seccion prece-
dente de Fenologia de Macroalgas Marinas.

1. Tamaiio de muestra.El nimero de talos medidos ha si-
do muy variable, entre 5y 450. En aproximadamente la mitad
de los trabajos el namero de talos fue de 30 0 menos, y en un
tercio de las investigaciones, de 100 o mas. Varias de las me-
diciones se realizaron en talos marcados. Los tamafios de
cuadros (o parcelas) utilizados en los muestreos variaron en-
tre 1 cmy 5 m de lado; el mas utilizado fue de 50 cm. Los ta-
mafios de los cuadros para colectar las algas variaron
generalmente (aunque no necesariamente) de acuerdo al ta-
mafio y la abundancia de las plantas que se colectaron. En
dos estudios (DeWreede, 1976; Trowbridge, 1996) la unidad de
muestreo fue un circulo, de 0.166 m2y 1 cm de didmetro, res-
pectivamente.

Para tener una muestra representativa y hacer un mues-
treo eficiente, se recomienda efectuar muestreos prospecti-
vos para determinar estadisticamente el tamafio minimo de
muestra (Croy y Dix, 1984; DeWreede, 1985). Para la colecta
por cuadros (o circulos) se recomienda emplear un niimero
grande de parcelas pequefias, en lugar de pocas grandes
(Pringle, 1984).

2. Periodicidad. El periodo méas usado entre muestreos
fue mensual, con un caso de dos veces al dia. Este se siguio
en un estudio de especies Bryopsidales tropicales, con tiem-
pos de reproduccion que ocurren en horas (Clifton y Clifton,
1999). Es decir, la periodicidad de muestreo se debe ajustar
de acuerdo a las caracteristicas biol6gicas de la especie y al
evento particular que se estudia; en principio, mientras mas
periédicas sean las colectas, mejor. Una frecuencia quince-
nal de observaciones fue planteada como ideal para plantas
vasculares por Williams-Linera y Meave (2002); sin embargo,
ésta no es una regla. El registro de datos fenoldgicos (para al-
gas perennes, en este caso) debe abarcar un afio como mini-
mo, aunque para estudiar variaciones interanuales se
requieren registros de al menos cinco afios, mientras que pa-
ra estudios de largo plazo (como en el analisis de efectos de
El Nifio) la duracién necesaria es de al menos una década
(Williams-Linera y Meave, 2002). Para algas anuales también
se recomienda que los estudios se lleven a cabo por al menos
un afio, tratando de identificar las fases microscopicas o cos-
tras de resistencia para el periodo en que no haya fases ma-
croscopicas de las especies que se estén estudiando.
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Conocer las respuestas fenoldgicas de las fases microscopi-
cas es muy importante, ya que las respuestas fenoldgicas de
las fases macroscdpicas en ocasiones pueden ser irrelevan-
tes para explicar la distribucion espacial de las especies de
macroalgas (Breeman, 1988).

3. Factores ahioticos y bioticos. El factor ambiental méas
frecuentemente medido es la temperatura del agua, seguido
por la salinidad, el fotoperiodo, el nitrégeno total (suma de ni-
tratos, nitritos y amonio disueltos), los fosfatos disueltos, la
irradiacion solar, el tipo de sustrato, la altura de olas, la pro-
fundidad, la sedimentacidn, la precipitacion pluvial, la altura
de marea, el pH, la velocidad del viento, el movimiento del
aguay el porcentaje de cobertura del fondo por arena. A pe-
sar de que todos los factores mencionados pueden afectar el
desarrollo de las macroalgas en situaciones particulares,
aquéllos que deben ser medidos tienen que ser los que se
consideren relevantes. Por ejemplo, en aguas con pocas va-
riaciones de salinidad no es necesario medir este factor; por
el contrario, en un sitio lluvioso se tendra que medir, espe-
cialmente si se estudian poblaciones intermareales, lo mismo
que lairradiacion solar, la cual serd muy variable, seglin esté
0 no nublado.

El efecto de microambientes o micrositios en los even-
tos fenoldgicos es un aspecto complejo que apenas esta em-
pezando a ser explorado en plantas vasculares
(Williams-Linera y Meave, 2002), pero se ha contemplado muy
poco para el caso de macroalgas, a pesar de su importancia.
Por ejemplo, Reed y Foster (1984) demostraron que la remo-
cion de macroalgas a diferentes niveles de dosel , esto es, el
sombreado de ellas, en una comunidad de Macrocystis pryri-
fera, determinaba qué macroalgas se reclutaban. Esa dife-
rencia de reclutamiento, de acuerdo a si existe uno u otro
determinado dosel, probablemente se refleja en un mosaico o
parches de macroalgas con fenologias diferentes.

En la definicion de fenologia propuesta en este trabajo
se reconoce explicitamente a los factores bidticos como cau-
sas de los eventos fenoldgicos. Aunque Maggs y Guiry (1987)
y Brawley y Johnson (1992) plantearon respectivamente que
la competencia interespecifica algal y la herbivoria pueden
actuar en ese sentido, es recomendable obtener en el campo
mucha mas informacién de este tipo, como también del efec-
to de la depredacion.

El estudio de Reed et al. (1991) relaciona el tema de CV
con el de factores hicdticos y fenologia. En ese trabajo se de-
mostré en el laboratorio la relacién denso-dependiente exis-
tente entre la fase microscopica (gametofitica) y la
produccion de esporofitos (fase macroscopica) de Ma-
crocystis pyrifera y Pterygophora californica Ruprecht. Los
gametofitos los establecieron usando la inoculacion de espo-
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ras a diferentes densidades. Mientras mayor fue la densidad
de esporas (y de gametofitos), menor fue la produccion de es-
porofitos. Luego faltaria conocer de qué manera la disminu-
cién en la produccion de esporofitos modificaria la fenologia
de esas especies de macroalgas.

También con el estudio de Worm et al. (1999) se puede
relacionar el tema de CV y el de factores bi6ticos, ademas de
los factores abidticos, con la fenologia. Esos autores reporta-
ron que ciertos herbivoros consumen algas anuales, favore-
ciendo la persistencia de las perennes, pero que ello se
revierte por el incremento antropogénico de nutrientes en el
agua, lo que favorece el crecimiento de fases microscdpicas
de algas anuales, que se encontraban presentes como “ban-
co de propagulos”. Una diferente proporcion de los herbivo-
ros y de las fases microscdopicas de las algas (como
propagulos) seguramente modificaria la fenologia de las es-
pecies algales componentes de una comunidad, pero eso fal-
taria estudiarlo con detalle. En otras palabras, es la
interaccion de factores abidticos y bidticos la que puede in-
fluir en la fenologia de la macroalgas marinas.

En aproximadamente la mitad de los estudios fenoldgi-
cos de macroalgas que se mencionan en el apartado de feno-
logia de macroalgas no se midieron directamente factores
abidticos, lo cual no es recomendable, si por definicion la fe-
nologia intenta relacionar los eventos bioldgicos con esos
factores. Sin embargo, es posible no medir factores ambien-
tales si s6lo se desea conocer la ocurrencia de ritmos perio-
dicos, independientemente de las causas. Por otra parte, los
factores abidticos y bidticos que se piense son relevantes,
deben ser medidos al mismo tiempo que se evallen las varia-
bles fenoldgicas.

4. Metameros y fenofases. Novaczek (1984) introdujo la
idea de estudiar la fenologia de macroalgas por metdmeros o
fitomeros (sin nombrarlos asi). Estos son unidades morfoldgi-
cas vegetales particulares (en plantas terrestres: hojas, no-
dos, internodos y retofios axilares y adventicios, entre otros;
Alm et al, 1991). Esto pudiera aplicarse a especies de ma-
croalgas que tienen morfologias con partes del talo un tanto
diferenciadas, como ocurre en las Fucales y Laminariales.
Por ejemplo, Novaczek (1984) estudié una especie pertene-
ciente a las Laminariales; por una parte el comportamiento
fenoldgico vegetativo, de la fronda, del estipe, del hapterio,
del crecimiento, y por otra parte el reproductivo, medido co-
mo porcentaje de plantas fértiles y area de talo fértil.

Printz (1955), Sideman y Mathieson (1983) y Nifiez-Lopez
y Casas-Valdéz (1996), dividieron el desarrollo de las Fucales
que ellos estudiaron de cinco a ocho fases fenoldgicas (feno-
fases), tanto vegetativas como reproductivas. Por ejemplo,
los dos altimos autores utilizaron las categorias de plantulas,
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juvenil, joven a, joven b, madura, senescente a, senescente b
y senescente c. En otras palabras, la fenologia de macroalgas
se pueden estudiar sectorialmente en funcion de su morfolo-
gia. Una ventaja probable del enfoque de estudiar la fenolo-
gia por metameros es que pudiera ayudar a conocer mejor las
historias de vida de las macroalgas en el campo. Por ejemplo,
bajo condiciones adversas del ambiente, el disco de fijacion
de Chondracanthus squarrulosus (Dawson) Hughey, P.C. Silva
& Hommersand permanece vivo, al mismo tiempo que la par-
te erecta del talo perece. Debido a ello, una parte de la pobla-
cion de esa rodofita se regenera anualmente de los discos de
fijacion remanentes, cuando las condiciones ambientales
propicias para el desarrollo del alga se restablecen (Pache-
co-Ruiz, 1999). Para el caso de Sargassum siliqguosum J.
Agardh, las plantulas que anualmente se reclutan provienen
principalmente de la regeneracion de los discos de fijacion, y
menos las que provienen de los gametos (Ang y DeWreede,
1990)

Estacionalidad y disparadores fenoldgicos. El concepto
de estacionalidad se encuentra asociado al de fenologia de
macroalgas, pero con diferentes connotaciones. Por ejemplo,
McCourt (1984) y Espinoza y Rodriguez (1987) lo usaron para
resaltar el desarrollo estacional (a lo largo de las estaciones
climaticas) de eventos fenoldgicos. Por su parte, Kain (1989)
especifico que para ella estacidn significaba no las cuatro es-
taciones climaticas, sino un continuo de cambios ambientales
a lo largo del tiempo. Ella misma (Kain, 1989) sefiald que exis-
ten organismos que responden (‘responders’), y otros que se
anticipan (‘anticipators’) a las ‘estaciones’ (organismos llama-
dos tipos 1y 2 por Liining y Dieck, 1989). Mientras que los pri-
meros crecen y se reproducen como una respuesta a
condiciones ambientales favorables, en los segundos el creci-
miento no obedece a condiciones ambientales favorables, si-
no a un disparador o sefal interna, principalmente. Liining y
Dieck (1989) postularon la existencia de otro tipo de estacio-
nalidad algal (tipo 3), para organismos que poseen un oscila-
dor circanual enddgeno, lo cual se demostré6 mas tarde
(Liining, 1993). En el tipo 3, el disparador ambiental, bésica-
mente el curso anual del fotoperiodo, es usado como sincroni-
zador para ligar el reloj anual enddgeno al afio natural.

Santelices (1990) y Brawley y Jonhson (1993) revisaron
los factores ambientales a los cuales las macroalgas respon-
den en sus eventos fenoldgicos, principalmente reproducti-
vos, y la informacidn siguiente se basa principalmente en sus
revisiones. Aparentemente el fotoperiodo es el factor mas im-
portante, pudiendo existir algas que inducen su reproduccion
en dias cortos o largos. No sélo la cantidad sino la calidad de
luz puede ser importante; por ejemplo, algunas Laminariales
necesitan una cantidad minima de luz azul para que ocurra su
gametogénesis. La temperatura también puede favorecer la
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reproduccion: algunas algas pardas producen gametos a
temperaturas bajas, pero esporas con temperaturas altas.
Concentraciones bajas de nutrientes en ocasiones inducen la
gametogénesis, como en Ulva. Cambios repentinos en los
factores ambientales también provocan la reproduccion, lo
cual es usado en el laboratorio para inducir la liberacion de
gametos y esporas. Para el caso de algas verdes holocarpi-
cas (la planta entera se transforma en gametangio) de am-
bientes tropicales, varios factores, como los cambios en la
luz y la temperatura del agua, pudieran inducir la liberacion
sincronica de gametos alrededor del amanecer, sin embargo,
los disparadores ambientales, abioticos o bidticos, de esa re-
pentina liberacion de gametos permanecen desconocidos
(Clifton, 1997, Clifton y Clifton, 1999).

Existen varios problemas relativos a las respuestas fi-
sioldgicas o fenoldgicas que las condiciones abitticas con-
trolan en las macroalgas. Por ejemplo, varios factores
ambientales pueden interactuar en conjunto y no aislada-
mente: la formacion de talos erectos de la rodofita Dumontia
contorta se inhibe en fotoperiodos largos y en condiciones
pobres de nutrientes, pero se desarrollan si hay enriqueci-
miento de nutrientes. La presencia de ecotipos, con respues-
tas diferentes a los factores ambientales que rigen en
diferentes localidades, puede generar fuentes de variacion
fenoldgica dentro de una misma especie. Algo similar ocurre
con las respuestas fenoldgicas de acuerdo a la clase de edad
que se estudie en una especie dada. Por ejemplo, la etapa re-
productiva de plantas de un afio de la feofita Laminaria an-
gustata Kjellman se presenta de octubre a marzo (con pico
reproductivo en enero), pero esto ocurre de junio a febrero
(con pico reproductivo en octubre-noviembre) en las plantas
cuya edad es de dos a tres afios. El estudio por clases de
edad para el caso de especies perennes puede dar una me-
jor idea de la complejidad fenolégica de las macroalgas en el
campo.

Fenologia y latitud. La estacionalidad reproductiva (fe-
noldgica) aumenta con la latitud (Kain, 1989), o, visto de otra
manera, en los tropicos la secuencia de crecimiento / des-
canso puede ocurrir mas de una vez en el afio (Liining vy
Dieck, 1989). Esto es, el niimero de periodos con valores ma-
ximos en el nimero de plantas fértiles en ocasiones se incre-
menta hacia la zona tropical (Hay y Norris 1984). Por ejemplo,
el nimero de picos con valores maximos de plantas fértiles
en el afio es de uno para Sargassum muticum (Yendo) Fens-
holt, de aguas frias; dos para Sargassum sinicola Setchell et
Gardner, de aguas subtropicales, y tres para Dasya baillou-
viana (S.G. Gmel.) Mont., de aguas tropicales (Espinoza, 1990;
Espinoza y Rodriguez, 1987, Quan-Young et al., 2004).

Otro aspecto reproductivo de las macroalgas que puede
cambiar con la latitud es la proporcion de plantas gametofiti-
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cas y esporofiticas presentes en las poblaciones (Dyck et al.,
1985; DeWreede y Green, 1990), ademas de que las respues-
tas fenologicas de las especies (particularmente el inicio de
su etapa reproductiva) cambian con la latitud. Por ejemplo,
Lomentaria baileyana en Florida es visible de otofio a prima-
vera y se reproduce en otofio y primavera, mientras que las
poblaciones ubicadas més hacia el norte de la costa Este de
América acortan su periodo reproductivo a dos meses de ve-
rano (Breeman, 1988). Los cambios reproductivos de las algas
con respecto a la latitud pueden ser tales, que en sus limites
de distribucion la reproduccion haploide y diploide se inhibe
y soélo ocurre crecimiento vegetativo de las plantas (Santeli-
ces, 1990).

Temporalidad y comunidades. A diferencia de los estu-
dios de plantas vasculares, para macroalgas no existen estu-
dios fenoldgicos de largo plazo (décadas). Sin embargo, los
trabajos fenoldgicos realizados durante 2-3 afios revelan no-
torias diferencias interanuales y entre sitios en aspectos re-
productivos (McCourt, 1984; Espinoza y Rodriguez, 1987,
Nelson, 1989; Avila et al., 1999; Reis et al., 2000). En estos tra-
bajos y otros a esa escala de tiempo (Novaczek, 1984; Nelson,
1989; Arenas y Fernandez, 1998), no se incluye el nivel de co-
munidad. Ese nivel si fue incluido por Mathieson (1989) y
Whittick et al. (1989), aunque ellos utilizaron informacion ya
publicada o muestras de diferentes meses o afios, sitios, mé-
todos y tamafios de muestra. Esa informacion puede escon-
der o revelar eventos fenoldgicos tal vez inexistentes. Por
ejemplo, con ellos no se podria discernir si en esas macroal-
gas se presentan etapas reproductivas masivas, como llega a
ocurrir en algunas plantas vasculares.

La fenologia reproductiva, de la talla y el crecimiento de
un grupo de macroalgas (entre 9y 14 especies), solo se ha re-
gistrado con detalle para pocos trabajos (Kain, 1982; Schos-
china et al, 1996; Quan-Young et al, 2004), pero estos
nimeros estan lejos de representar una comunidad algal. En
otros trabajos, donde el nimero de especies estudiadas es
mayor (20; Airoldi et al., 1995; Guimaraens y Coutinho, 1996) se
pierden detalles y el tamafio de muestra tal vez no es repre-
sentativo. Se recomienda seguir realizando este tipo de tra-
bajos, con un disefio de muestreo o de observacion que
permita resaltar con eficacia los eventos fenoldgicos de una
comunidad algal a largo plazo. Esto quizd implicara decidir
cuéles (pocos) eventos y atributos estudiar; por ejemplo, la
reproduccion y talla; uno reproductivo y otro vegetativo.

Una serie de estudios sobresalientes en varios sentidos
fueron los llevados a cabo por Clifton (1997) y por Clifton y
Clifton (1999), quienes estudiaron poblaciones de 22 especies
pertenecientes a las Caulerpaceae y Udoteaceae (Bryopsida-
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les). Observaron que las plantas presentaron liberacion sin-
cronica de gametos, lo cual ocurria (desde el inicio de la fer-
tilidad hasta la liberacion de gametos) entre 36 y 96 h. La
liberacion de gametos en especies distantes filogenética-
mente ocurria al mismo tiempo, pero habia diferencia entre 5-
15 min entre especies muy relacionadas filogenéticamente,
presumiblemente para limitar |a hibridacion (Hay, 1997). Estos
procesos reproductivos sincrénicos en la reproduccion masi-
va de una comunidad algal de Bryopsidales son similares a
las registradas para plantas vasculares (Sakai, 2001).

CONCLUSIONES

En los estudios de macroalgas es recomendable incluir una
definicion de fenologia, pero mas deseable es llegar a un
consenso sobre el uso de ese término. La adopcion de la de-
finicion de fenologia en macroalgas como el “estudio de la
temporalidad de los eventos bioldgicos recurrentes y las cau-
sas de su empate temporal con respecto a factores abioticos
y bidticos”, permite hacer énfasis, entre otros, en la impor-
tancia de investigar las interacciones bidticas (e.g. compe-
tencia, herbivoria, densidad poblacional) como causalidades
de los eventos fenoldgicos. Los ciclos de vida de las macroal-
gas con alternancia de generaciones nucleares, principal-
mente los del tipo heteromérfico, donde distintas fases tienen
diferentes respuestas a las condiciones ambientales, resalta
la necesidad de incrementar los trabajos fenoldgicos de fa-
ses microscopicas en condiciones marinas. Hacerlo ayudaria
a tener mas claridad sobre por qué las especies presentan la
distribucion latitudinal que tienen y cuéles pueden ser las
ventajas evolutivas de poseer fases nucleares con diferentes
respuestas fenoldgicas. El estudio en el campo de esas fases
microscopicas también ayudaria a clarificar problemas taxo-
nomicos existentes de esas fases creciendo en el ambiente.
Igualmente, ayudaria a entender las diferentes estrategias
que una especie utiliza para hacer mejor uso o explotacion de
las condiciones ambientales favorables en una localidad o
region particular. Las investigaciones de largo plazo (déca-
das) que se han llevado a cabo con plantas vasculares permi-
ten promover la realizacion de ese tipo de investigaciones
con macroalgas, para eventualmente tener una perspectiva
de los cambios que ocurren en los procesos ecoldgicos al ni-
vel regional y global del ambiente marino costero. Trabajar
con esa escala temporal probablemente ayudaria a tener in-
formacidn (til para la conservacion, manejo y entendimiento
de la biodiversidad y las fuerzas de seleccion que intervienen
en ciclos decadales o alin mayores. En otra escala espacial,
el estudio de la fenologia en microambientes dara una pers-
pectiva de la complejidad del estudio de las comunidades al-
gales. Un uso adecuado del concepto de fenologia en
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macroalgas puede ayudar a avanzar en las alternativas de
estudio aqui bosquejadas..
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