








Zooplancton gelatinoso

Maria A. Mendoza-Becerril
EDITORA






Zooplancton gelatinoso

Maria A. Mendoza-Becerril
EDITORA



EE

592

Z6

Zooplancton gelatinoso [ Maria A. Mendoza-Becerril, editora. - San Cristébal de
Las Casas, Chiapas, México : El Colegio de la Frontera Sur, 2026.

1recurso digital : PDF 252 paginas : fotografias ; 16.5 MB

Incluye bibliografia

E-ISBN: 978-607-69265-4-3

1. Zooplancton gelatinoso, 2. Taxonomia animal, 3. Ecologia animal, I. Mendoza-
Becerril, Maria A. (editora)

Primera edicién digital, marzo de 2026
Correccién de estilo y diseno: Braun Ediciones
Consulta las publicaciones de acceso abierto de ECOSUR en: https://biblioteca.ecosur.mx/

Esta publicacién fue sometida a un estricto proceso de arbitraje por pares, con base en los
lineamientos establecidos por el Comité Editorial de El Colegio de la Frontera Sur.

D.R. © El Colegio de la Frontera Sur

Carretera Panamericanay Periférico Surs/n, C. P. 29290
Barrio Maria Auxiliadora

San Cristébal de Las Casas, Chiapas, México
WWW.ecosur.mx

Se autoriza la reproduccion de esta obra para propésitos de divulgacion o didacticos,
siempre y cuando no existan fines de lucro, se cite la fuente y no se altere el contenido
(favor de dar aviso: llopez@ecosur.mx). Cualquier otro uso requiere permiso escrito de
los editores.

Hecho en México / Made in Mexico


https://biblioteca.ecosur.mx/

Celatinas de cristal a simple vista, imprescindi-
bles y con constante movimiento en el vaivén
del agua. Alimento y cazadoras de un sinfin
de seres. Algunas veces con un etéreo brillar y
otras de traslicidas formas que pasan desaper-
cibidas a tu simple mirar.

Angeles M. B.

Dicen que lainmortalidad es solamente la per-
manencia de lo que uno ha podido ensefar,
dary dejar en otros.

Jorge Bucay
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Prologo

Alejandro Damian-Serrano
University of Oregon

Desde que tuve mi primer encuentro con una medusa, suspendida en calma bajo la su-
perficie, supe que los organismos gelatinosos no eran simples adornos marinos: eran
testigos antiguos de una evolucién silenciosa, intrincaday profundamente fascinante que
desafia nuestra intuicién como vertebrados terrestres. El zooplancton gelatinoso, en par-
ticular, parece una paradoja: seres sin esqueleto, sin velocidad, sin cerebro centralizado
y, sin embargo, dominantes en muchos escenarios marinos, a menudo en silencio, invisi-
bles a los métodos de estudio tradicionales y a los prejuicios humanos. Este libro nace del
deseo de explorar esa paradoja e invitar a otros a observarla con nuevos ojos.

La historia de la evolucién marina suele centrarse en vertebrados carismaticos: ani-
males rapidos, inteligentes, robustos, con cuerpos hidrodindmicos y una sola boca fron-
tal. Pero el mar, especialmente la columna de agua —ese inmenso desierto liquido sin
estructuras, sin refugios ni fronteras— también esta habitado por criaturas de otro tipo:
lentas, fragiles, pequefas, a veces casi invisibles. Y estas formas blandas que a primera
vista parecen indefensas han sobrevivido, persistido y prosperado gracias a un repertorio
de adaptaciones que no solo son efectivas, sino extraordinariamente creativas. La evolu-
cién, en el mar abierto, no premia Ginicamente la fuerza, la inteligencia o la rapidez. Tam-
bién recompensa la eficiencia, la transparencia, la flotabilidad pasiva, la simbiosis y la
economia energética. Este libro es, en parte, una celebracién de esa creatividad evolutiva
y la biodiversidad a la que ha dado lugar.

Tradicionalmente, los animales gelatinosos han sido descritos por lo que les “falta”: sin
esqueleto, sin sistema nervioso central, sin érganos complejos, sin pigmentacion. Bajo
esta dptica, se les presenta como “primitivos”, “simples” o “menos evolucionados”. Esta
perspectiva no solo es limitada, sino también engafiosa. En lugar de medirlos contra un
ideal vertebrado, deberiamos centrarnos en lo que si tienen: estructuras (nicas y alta-
mente especializadas, como los nematocistos, capaces de disparar con precision molecular;
sistemas de filtracion que superan en eficiencia a muchos dispositivos humanos; colo-
nias formadas por zooides polimérficos altamente diferenciados, organizados con una
eficiencia que rivaliza con la de los vertebrados. Estas innovaciones no solo son dignas de
admiracion, sino que ademas abren nuevas ventanas a la biologia comparativa, la evolu-
cién del desarrollo, la neurocienciay la ecologia de sistemas.

Este libro también refleja una revolucién metodolégica. Muchos de los avances re-
cientes en el estudio del zooplancton gelatinoso no habrian sido posibles sin el desarrollo
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20 | Prélogo

de técnicas de muestreo cuidadosas y especificas, capaces de preservar estructuras extre-
madamente fragiles que antes se destruian por completo en las redes convencionales.
La fotografia submarina de alta resolucion, los sistemas de cultivo en laboratorio, los ve-
hiculos operados remotamente (ROVs) y los sistemas de videoplancton no solo nos han
permitido ver a estos organismos en su contexto natural, sino también entenderlos como
actores ecoldgicos dinamicos. La imagen ya no es un mero recurso estético: es una he-
rramienta cientifica fundamental. La fotografia nos conecta con lo invisible, nos permite
describir lo efimeroy nos ayuda a comunicar, ensefar e inspirar.

Ademas, es importante destacar el papel de la ciencia ciudadana en esta nueva era
de exploraciéon gelatinosa. Cada vez mas, observadores costeros, buzos, navegantes y
fotégrafos submarinos contribuyen con registros valiosos que complementan los datos
cientificos tradicionales. Esta sinergia entre ciencia profesional y participacién pablica no
solo enriquece nuestras bases de datos, sino que también democratiza el conocimiento
marino, involucrando a mas personas en la conservacion y el estudio de los océanos.

Alo largo de este libro, los autores presentan un panorama integral del zooplancton
gelatinoso, desde los ctendforos hasta las salpas y apendicularias, abordando tanto su
diversidad taxonémica como sus roles ecolégicos, patrones de distribucién, innovacio-
nes fisiol6gicas y trayectorias evolutivas. Invito a los lectores a que aprendan a ver a estos
organismos no como rarezas marginales o reliquias de un pasado primitivo, sino como
agentes biol6gicos modernos y componentes esenciales de los ecosistemas pelagicos,
especialmente en un contexto de cambio climatico, acidificacion, sobrepescay alteracién
de las redes tréficas.

Este trabajo no seria posible sin el impulso de generaciones de zooplanctélogos
que abrieron camino en condiciones adversas, ni sin la colaboracién incansable de cole-
gas, estudiantes y exploradores de lo que se esconde bajo la superficie. Mi esperanza es
que estas paginas sirvan no solo como una referencia cientifica rigurosa, sino también
como unainvitacién a mirar de nuevo al océanoy a sus habitantes gelatinosos con la hu-
mildady el asombro de quien la esta redescubriendo. Que fomente nuevas vocaciones y,
sobre todo, contribuya a que el zooplancton gelatinoso ocupe el lugar que merece en el
estudioy la conservacién del mar.



El zooplancton gelatinoso:
aspectos generales e interesantes de una comunidad

que podria dominar los océanos

Eduardo Suarez Morales
El Colegio de la Frontera Sur (ECOSUR) Unidad Chetumal, Chetumal, México

| zooplancton se puede definir como la parte animal del plancton, una comunidad

altamente dinamica y compleja representada por una gran variedad de animales in-
vertebrados y vertebrados que viven suspendidos en la columna de agua y que son trans-
portados pasivamente por las corrientes y los movimientos de las masas de agua (Gasca
y Suarez Morales, 1996). Entre los grupos de invertebrados del zooplancton destacan los
crustaceos, representados por los grupos holo-y meroplancténicos; los primeros comple-
tan todo su ciclo de vida como parte del zooplancton (como los abundantisimos copépo-
dos) y en el caso de los meroplancténicos solamente forman parte del zooplancton du-
rante sus etapas juveniles (como las larvas de los camarones y las langostas, entre otros).

Una fraccién del zooplancton que recientemente ha cobrado gran relevancia es la
que se ha designado como zooplancton gelatinoso (ZG), también reconocida como los
gelata (Haddock, 2004). El ZG comprende diversos grupos de animales cuyos cuerpos
tienen una textura gelatinosa, como en el caso de sifon6foros, medusas, ctenéforos, ta-
lidceos y otros grupos. Esta caracteristica gelatinosa se ha interpretado como una adap-
tacion que los grupos del ZG han desarrollado de manera independiente para sobrevivir
en unambiente tan complejoy variable. La elevada proporciéon de agua corporal en los re-
presentantes del ZG les confiere un mayor control hidrostatico para mantenerse suspen-
didos en la columna de agua con un menor gasto energético. Otra ventaja que obtienen
de su naturaleza gelatinosa es el mimetismo, principalmente en la zona fética (0-200 m);
esto les permite pasar desapercibidos ante sus depredadores y presas. Ademas, la eleva-
da proporcién de agua en sus tejidos y su bajo valor alimenticio los convierten en presas
poco deseables para depredadores potenciales. Evolutivamente, el ZG representa el grado
mas exitoso dentro de la comunidad del zooplancton. Como veremos mas adelante, estas
grandes capacidades competitivas convierten al ZG en una fraccién dominante que puede
alterar profundamente la dindmica no solo de la comunidad sino de los ecosistemas.

De acuerdo con diversos autores (viz. Madin y Harbison, 2001; Nogueira Jdnioret al.,
2022), los principales grupos que constituyen el ZG son las medusas, los ctenéforos, los
sifon6foros y las salpas. Varios de estos grupos tienen la capacidad de formar agregacio-
nes masivas bajo ciertas condiciones que se pueden registrar aclisticamente y pueden
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22. | El zooplancton gelatinoso: Aspectos generales e interesantes. ..

desplegarse por grandes superficies (miles de millas nauticas) en areas neriticas (Alvarez
Colombo et al., 2003). Se ha acuiado el término “fluid-like scatterers” o “weak scatterers”
para referirse al débil efecto aclstico de estas capas dispersoras de ZG (Stanton et al.,
1998; Alvarez Colombo et al., 2003).

Si bien el ZG comprende depredadores voraces muy competitivos y con una gran
capacidad reproductiva, existe un grupo de crustaceos zooplancténicos que se han adap-
tado para utilizar al ZG de maneras diversas; por ejemplo, los anfipodos hipéridos han
desarrollado estrategias para usar al ZG como transporte, proteccidn, descanso o guar-
derfa (Madin y Harbison, 1977; Diebel, 1988). Algunos copépodos, como el ciclopoide
Pseudolubbockia dilatata Sars G. O., 1909, los utilizan como sitios seguros para aparearse
(Gasca et al., 2007) y para otros, como algunas especies de Sapphirina, el ZG es fuente de ali-
mento (Gasca et al., 2015).

Se mencionan aqui algunos miembros del ZG y se describen, para cada grupo, los
temas que podrian resultar de interés para el lector.

Ctenoforos
Los ctenéforos son organismos gelatinosos, depredadores voraces del zooplancton ma-
rino; habitan en todos los océanos a todas las profundidades y en ambientes oceanicos
y costeros (Harbison et al., 1978; Puente-Tapia et al., 2021). Son formas de gran belleza y
extremadamente fragiles. Muchas de las especies de aguas profundas se han observado
mediante sumergibles, pero se desintegran ante la minima perturbaciéon (R. Gasca, com.
pers.). Se reconocen unas 33 especies en aguas mexicanas; su mayor diversidad parece
encontrarse en las aguas profundas. De acuerdo con Chen et al. (2007), los ctendforos
tienen, al igual que las medusas, un origen antiguo en el planeta, representado por un
estadio juvenil del ctenéforo tMaotianoascus octonarius Cheny Zhou, 1997, descubierto en
registros del Cambrico temprano (ca. 540 millones de afos). El nombre del filo hace refe-
rencia a ocho estructuras acanaladas en forma de peine (kten) equipadas con cirros mé-
viles que baten en sincronia como medio de locomocién y que ademas son herramientas
muy eficientes para alimentarse. Su dieta se compone de copépodos, larvas de peces y
una gran variedad de zooplancton, incluyendo otras formas gelatinosas; son muy eficien-
tes como depredadores, creando corrientes suaves y continuas que atrapan a presas del
microplancton sin que estas se percaten de que estan siendo llevadas a la boca del cte-
noéforo (Colin et al., 2010). Los ctendforos suelen ser presas de otros organismos del ZG,
como las medusas y otros ctendforos, que los devoran enteros (a pesar de ser de mayor
tamafio que la medusa) o en partes. Es interesante que las partes remanentes puedan
regenerarse (Purcell y CowanJr.,1995; Haddock, 2007).

La especie Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 1865, es sin duda el ctenéforo mejor estudia-
do. Sugran capacidad como depredador del microplanctony su eficiencia tréfica han sido
referidas como causantes de una drastica disminucion de la abundancia y diversidad del
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zooplancton en la region del Mediterraneoy del mar Caspio (Roohi et al., 2008; 2010). Su
distribucion se ha expandido rapidamente y muchos autores la consideran una especie
invasora con efectos severos al alterar profundamente las comunidades zooplancténicas
locales principalmente en zonas costeras y areas pesqueras, pues no solo compiten por
alimento con las larvas de peces, sino que son depredadores activos de estas larvas, dete-
riorando el reclutamiento en pesquerias bien establecidas (Purcell, 1985). Es interesante
mencionar que M. leidyi es la presa favorita de otro ctenéforo (Beroe ovata Bruguiere, 1789)
y ambas especies suelen encontrarse con patrones de distribucidn coincidentes en la re-
gion del Mediterraneo-mar Negro y mar Caspio, Beroe modulando las poblaciones de M.
leidyi (Galil et al., 2011). Un estudio mas reciente revel6 que los huevos de peces repre-
sentan tan solo una fraccién de la dieta de este ctenéforo, cuyo consumo se enfoca en los
copépodos (Hameretal., 2011).

Medusas

Las medusas representan, sin duda, el grupo mas conspicuo y llamativo del ZC. La singu-
lar belleza de sus formas y colores, asi como la innegable gracia de sus movimientos,
acompafan su gran importancia en el zooplancton y su influencia en los ecosistemas
oceanicos y costeros. Estas formas depredadoras han evolucionado por cientos de mi-
llones de anos de modo tal que sobrevivieron a las grandes extinciones de la vida marina.
Los primeros registros fosiles reconocidos de medusas provienen del periodo Cambri-
co (Young y Hagadorn, 2010); de este periodo también proviene el registro notable de
una narcomedusa (Cartwright et al., 2007). Debido a las caracteristicas corporales de las
medusas, se ha afirmado que algunos de estos registros podrian referirse a estructu-
ras sedimentarias radiales generadas por procesos geolédgicos locales y no a restos fosi-
les de medusas (Hagadorn y Miller, 2011). Respecto a su clasificacion, las agrupaciones
propuestas parecen no tener relacién con su filogeniay su ciclo de vida, por lo que no
hay un acuerdo entre los especialistas en cuanto a la adopcién de una clasificacion tni-
ca (Gasca y Loman-Ramos, 2014). Al igual que las salpas, las medusas pueden formar
grandes agregaciones poblacionales bajo ciertas condiciones. Estos son fenémenos
que resultaban ocasionales en estudios rutinarios del zooplancton, pero actualmente
se estan investigando los patrones que subyacen a estos eventos. Se sabe que las agre-
gaciones masivas en cada area geografica son protagonizadas por algunas especies de
medusas; tan solo tres a cinco especies en el mar Adriatico, particularmente Pelagia
noctiluca (Forsskal, 1775) (Benovic y Lucic, 2001), y en aguas argentinas las medusas
Lychnorhiza lucerna Haeckel, 1880, y Aequorea sp. (Alvarez Colombo et al., 2003). Benovic
y Lucic (2001) y Genzano et al. (2008) sefialaron que las causas de estos incrementos
poblacionales permanecen desconocidas, pero proponen que factores de estrés (i. e.,
cambios de salinidad y temperatura, hormesis o estrés ambiental) podrian ser los des-
encadenantes de estos fendmenos, principalmente en sistemas costeros. Se ha sugeri-
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do que el cambio climatico, la eutrofizacién, la sobrepesca, la construccién costera y la
translocacién de especies son factores de estrés que incrementan los eventos de bloows,
pero los datos cientificos para alcanzar consensos al respecto son atn escasos. Si bien
las agregaciones de medusas tienen efectos potenciales al alterar la dinamica tréfica en
zonas costeras y oceanicas, hay casos en los que la presencia masiva de ciertas especies
representa también un problema de salud. Una de estas especies es Linuche unguiculata
(Swartz, 1788), también conocida como “dedal”. Esta pequefia medusa tiene una amplia
distribucién tropical, pero en aguas costeras del Caribe e incluso en Brasil (Haddad Jr. et
al., 2001) llega a formar agregaciones que se extienden por varios kilémetros a lo largo de
las costas, incluyendo las playas turisticas. Su picadura causa una dermatitis muy caracte-
ristica, la “erupcion del bafista”; se pensaba que la conspicua fase medusa era la respon-
sable de este problema, pero Segura-Puertas et al. (2001) reconocieron que todas las fases
del ciclo de vida (incluyendo las etapas larvarias éfiras y planulas) pueden causar esta
erupcion cutanea; ademas, Segura-Puertas et al. (2008) confirmaron que en L. unguiculata
la estrobilacion (formacién y liberacion de éfiras) se activa al aumentar la temperatura,
lo que provoca que después de la aparicion de las medusas en las playas (usualmente ha-
cia el final del periodo invernal) se produzca un incremento de sus fases larvarias (inicio
de primavera), prolongando el riesgo de incidencias dermatolégicas. Aqui es necesario
mencionar aspectos de salud mucho mas serios respecto a las medusas, como lo es la
picadura de un grupo conocido como cubomedusas, entre las que destaca la “avispa de
mar”, Chironex fleckeri Southcott, 1956, cuya picadura es letal, causando un dolor incapaci-
tante, una profunda alteracion de los signos vitales y un paro cardiaco final. No hay anti-
toxina ni tratamiento que se considere efectivo para contrarrestar este veneno (Piontek et
al., 2020). Las “avispas de mar” son medusas relativamente grandes, con umbrelas (cam-
panas) angulares de hasta3scmde didmetroy grupos de 15 tentaculos en cada angulo. Su
distribucién parece estar restringida a las aguas calidas de Australia y zonas adyacentes
del Indopacifico, lo que incluye varias formas afines o mesopoblaciones con distribucio-
nes limitadas (Kingsford et al., 2021) que deben ser estudiadas con detalle mediante los
criterios taxonémicos actuales. Ademas de las “avispas”, existen especies mas pequefas
de cubomedusas que resultan ser casi tan peligrosas como C. fleckeri. A estas pequefias
cubomedusas cuya umbrela tiene tan solo unos 2 cm de diametro pero que cuentan con
larguisimos tentaculos se les conoce como irukandji, que es el nombre de una feroz tribu
aborigen del norte de Australia. También se aplica este nombre al sindrome causado por
su picadura (dolor muy intenso, desmayo, debilidad, ansiedad extrema, hipertensién y
edema pulmonar). La letalidad es ligeramente menor que en los casos de picadura por
C. fleckeri (Gershwin, 2014). Los accidentes pueden llegar a ocurrir en areas arrecifales sin
registros previos (Gershwiny Hannay, 2014). Las medusas irukandji de los géneros Malo,
Carukia, Morbakka, Gerongia y Alatina parecen encontrarse también restringidas a aguas
australianas, pero la picadura de otras cubomedusas como Carybdea y formas relaciona-
das puede tener efectos similares en aguas del Atlantico tropical (Grady y Burnett, 2003).
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Asi, las medusas tienen aspectos sumamente interesantes desde diferentes pers-
pectivas, por lo que representan un grupo cuya relevancia justifica todos los recursos que
se puedan destinar a su investigacion. Un aspecto adicional, que contrasta con los temas
que se han expuesto, es el aprovechamiento de estos organismos para el consumo huma-
no. Las medusas han sido explotadas comercialmente en la cultura china como alimento
desde hace masde mil afios. Las medusas desecadas representan un negocio relevante en
Asia. Aunque su contenido proteico es bajo (4-5%), aportan colageno de buena calidad
(Hsieh et al., 2001). Las especies mas importantes desde el punto de vista comercial son
Stomolophus meleagris Agassiz, 1860, y Stomolophus sp. 2, que en México, particularmente
en el golfo de California, se han convertido en pesquerias cuyo valor econémico resulta
equiparable al del camarén. Estudios recientes sugieren que la poblacion de medusas
que sostiene a la pesqueria en el golfo de California esta representada por al menos dos
formas genéticamente distintas. Su dinamica como pesqueria suele tener drasticos cam-
bios interanuales en sus poblaciones explotables (Cruz-Colin et al., 2021; Méndez Barrén
y Carrillo Cisneros, 2023), aunque sigue representando un recurso pesquero y exportable
muy importante para México, por lo que la biologia, ecologiay genética de sus poblacio-
nes deben seguir siendo motivo de investigacion.

Sifonéforos

Estan representados mayoritariamente por organismos holoplancténicos, aunque in-
cluyen también al grupo de especies cripticas neusténicas, como Physalia, cominmente
conocidas como fragatas portuguesas y a una pequena familia epibéntica (Rhodaliidae).
Actualmente se conocen cerca de 180 especies de este grupo de organismos, 89 de ellas
reconocidas en aguas mexicanas (Gasca, 2002; Pugh y Gasca, 2009; Mapstone, 2014).
Desde el punto de vista biolédgico, los sifonéforos son organismos coloniales confor-
mados por grupos de individuos (zooides) especializados y de naturaleza medusoide o
polipoide que realizan distintas funciones para la colonia. Son organismos gelatinosos
estructuralmente complejos y sus diferentes grupos de individuos se disponen en una
apretaday funcional armonia, formando un conjunto mévil de fragil belleza que hasido
igualmente apreciado por artistas y zoélogos marinos desde hace mas de doscientos
anos. Los sifon6foros son formas depredadoras que se alimentan de una gran variedad de
presas en lacomunidad del zooplancton, incluyendo copépodos, larvas de crustaceos, os-
tracodos, quetognatos, moluscos pelagicos, peces (adultos, juveniles y larvas), y también
de otros grupos del ZG (sifonéforos, medusas, salpasy ctendforos), con aparente compor-
tamiento tréfico mas especializado a mayores profundidades que en aguas epipelagicas
(Hetherington et al., 2022). Si bien los sifonéforos no forman agregaciones poblacionales
comparables a las descritas para medusas, salpas y ciertos ctenéforos, destaco aqui dos
aspectos interesantes de este grupo:
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1. Muchos sifonéforos poseen un neumatéforo axial con gas, cuya regulacion les per-
mite desplazarse verticalmente en la columna de agua. Por ello, desde hace varias déca-
das estas formas se han reconocido como parte de las capas dispersoras profundas junto
con distintos grupos de peces (Barham, 1966), ademas de que muestran cambios pobla-
cionales detectables en areas con procesos oceanograficos activos, como surgencias y gi-
ros a mesoescala (Gascay Suarez, 1991; Suarez y Gasca, 1991; Suarez-Morales et al., 2002).

2. Distintas especies de sifon6foros y de medusas se han podido asociar con cier-
tas masas de agua y se han sefialado como indicadores de estas masas o de condicio-
nes hidrograficas (Alvarifo, 1971; Gasca y Suarez, 1991; Biggs et al., 1997; Gasca, 1999;
Suarez-Morales et al., 2002). Para poder hacer estas interpretaciones es necesario
contar con una taxonomia sélida que permita distinguir las especies de una manera con-
fiable. Es indudable, sin embargo, |a gran relevancia de los sifonéforos para poder per-
filar las redes tréficas oceanicas, particularmente en los estratos superficiales (0-200 m)
(Hetheringtonetal., 2022).

Salpas

Las salpas, junto con las apendicularias y los taliaceos (doliélidos y pirosomas), son un
grupo que se conoce como tunicados pelagicos que habitan aguas oceanicas y neriticas
en todas las latitudes. Pertenecen a los cordados por presentar una notocorda y son fil-
tradores muy eficientes. Su morfologia, con un cuerpo gelatinoso en forma de barril y es-
tructurado por bandas musculares, los convierte en verdaderas bombas de succién-filtra-
cién; sutaxonomia actual se basa en la estructuray nimero de bandas musculares, entre
otros caracteres (Hereuy Sudrez-Morales, 2012). Su distribucién y abundancia como par-
te del ZG son ecolégicamente relevantes, pues su tipo de alimentacién como filtradores
suspensivoros los ubica mas cerca de las bases tréficas que los copépodos, los herbivoros
mas abundantes del ambiente marino (Alldredge y Madin, 1982; Andersen, 1998; Suther-
land et al., 2010). Esta posicion tréfica ha llamado la atencion de los investigadores hacia
el hecho de que grandes poblaciones de salpas tienen el potencial para alterar la dindmi-
ca del fitoplancton y la produccién primaria en amplias regiones ocednicas, al consumir
enormes cantidades de fitoplancton en la franja epipelagica y trasladar parte de este re-
curso a mayores profundidades como pélets fecales, incrementando significativamente
la eficiencia de la bomba biolédgica de carbono (Décima et al., 2023), pero reduciendo la
disponibilidad de fitoplancton para otros herbivoros del zooplancton. Algo equivalente
ocurre con otro grupo de tunicados pelagicos, los pirosomas, que forman grandes agre-
gaciones en ciertas condiciones hidrograficas, como es el caso de Pyrosoma atlanticum
Péron, 1804, cuya proliferacion tras un periodo de calentamiento del agua intensifico
de manera anémala la bomba de carbono en la zona norte de la corriente de California
(Lyle et al., 2022). Como consecuencia de este mismo efecto, se ha comprobado que los
elevados consumos de fitoplancton por parte de las salpas provocan una disminucion de
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las poblaciones antarticas de krill (Perissinotto y Pakhomov, 1998). Las salpas se encuen-
tran entre los grupos mas diversos de tunicados pelagicos (Van Soest,1998) y, al igual que
otros taliaceos, pueden formar enormes agregaciones estacionales. Son relativamente
pocas las especies de salpas capaces de formar booms en aguas oceanicas y costeras (Ma-
dinetal., 2006; Deibel y Paffenhofer, 2009). Las floraciones de salpas ocurren de manera
limitada e intermitente en sistemas tropicales y subtropicales (Madin et al., 1996; Hereu
et al., 2010) y pueden formar capas aclsticas muy extensas, como es el caso de Soestia
zonaria en las costas argentinas (Alvarez Colombo et al., 2003). Estos autores reportaron
que en un solo lance de la red de plancton obtuvieron 46 kg solamente de esta salpa. En
aguas tropicales del Atlantico, incluyendo el golfo de México y el mar Caribe occidental,
las especies dominantes son Thalia cicar Van Soest, 1973, T. democratica (Forskal, 1775),
Weelia cylindrica (Cuvier, 1804) y Salpa fusiformis Cuvier, 1804 (Michel y Foyo, 1976; Esnal,
1978; Hereuy Suarez-Morales, 2012). Estas especies tienen una amplia distribucién mun-
dial (Andersen, 1998) y se han documentado booms de algunas de ellas en aguas del Cari-
be occidental y del golfo de México (Michel y Foyo, 1976; Esnal y Daponte, 1999). Es claro
que este grupo del ZG merece ser estudiado con mayor detalle para describir su efecto de
pastoreo anémalo en diferentes condiciones hidrograficas en latitudes tropicales y sub-
tropicales, lo cual permitiria desarrollar modelos de predictibilidad de los patrones de
productividad en diferentes areas geograficas (Deibel y Paffenhofer, 2009).

Comentarios finales

A partir de la informacién presentada en esta breve contribucién, se hace evidente que
los distintos grupos que forman parte del ZG tienen el potencial para aprovechar de ma-
nera rapiday eficiente condiciones favorables para propagarse masivamente y convertir-
se en las formas dominantes del zooplancton tanto en ambientes costeros como oceani-
cos, alterando profundamente el perfil y la dindmica ecolégica de los ambientes marinos.
Existe evidencia documentada que indica que estos procesos podrian estar vinculados
al cambio climatico global (Mills, 2001; Goldstein y Steiner, 2020). El potencial de que
este escenario ocurra es innegable y se reconoce como un problema de alcance global, en
particular en el caso de las medusas (Levy et al., 2024). La perspectiva de una expansion
descontrolada de estos gelatinosos depredadores del zooplancton ha motivado el disefio
de estrategias de control bioldgico que permitirian mitigar o prevenir los blooms pobla-
cionales de medusas y sus efectos mediante la regulacién o la inhibicién reproductiva de
sus pélipos (Liu et al., 2025). También es claro que estos temas merecen mayores esfuer-
zos de investigacion que permitan construir modelos predictivos del comportamiento
poblacional de estos grupos (Henschke et al., 2018).
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Descripcion general

El filo Ctenophora se establecié como tal en 1889 por Hatschek como un filo distinto en
la organizacion de los cnidarios. No obstante, el término fue ya acufiado por Eschscholtz
en 1829 (quien se considera su descriptor original) al considerar a los ctenéforos como
un orden dentro de Coelenterata. Los ctendforos son un grupo de invertebrados exclu-
sivamente marinos, con representantes pelagicos y bentdnicos que se caracterizan ex-
ternamente por su aspecto gelatinoso y por la presencia de ocho hileras longitudinales
de peines (también conocidos como paletas natatorias), constituidos por placas de cilios
fusionados (ctenes). Estos peines dan origen al nombre comdn de los ctenéforos, el cual
se deriva del griego Ktevog (ctenos) o peines y @opog (phoros) portador, es decir, portador
de peines. Sin embargo, también son conocidos con una amplia variedad de nombres de-
pendiendo de la region, por ejemplo “medusas peine”, “nueces de mar” o “comb jellies”, en
inglés. Ademas, los ctendforos son los Gnicos animales que poseen coloblastos, un tipo
celular especializado en la captura de presas (Leonardi et al., 2020).

Los ctenéforos, junto con las medusas, sifonéforos, salpasy ciertos moluscos, forman
parte de un grupo funcional no emparentado filogenéticamente, denominado zooplanc-
ton gelatinoso, caracterizado por un alto contenido de agua en sus cuerpos, lo que les con-
fiere ese aspecto gelatinoso (Figura 1). Sin embargo, las dltimas evidencias disponibles
sitdan a los ctendforos como el grupo animal que divergid primero dentro del arbol de la
vida, situandose como el grupo hermano del resto de los animales, incluso antes que las
esponjas (Dunn et al., 2008; Whelan et al., 2017; Schultz et al., 2023). Aln se desconocen
muchos aspectos de la biologia y ecologia de la mayoria de las especies, debido a fac-
tores como la complejidad del muestreo para recolectar e identificar a algunas de ellas,
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principalmente las de aguas profundas, asi como por su extrema fragilidad corporal (p. €j.
Hosia et al., 2017; Pantiukhin et al., 2024), lo que provoca que, con ciertas excepciones,
suelen destruirse total o parcialmente durante el muestreo o posteriormente mediante
los procesos de fijacién convencional (p. ej. formaldehido y etanol) (Mianzan, 1999).

Este grupo estd compuesto por185 especies actualmente aceptadas a nivel mundial
(Moroz, 2024) clasificadas en dos clases (Harbison, 1985; Hyman, 1940), nueve 6rdenes,
33 familias y > 50 géneros. La primera es la clase Nuda (ctenéforos sin tentaculos), que
incluye un orden, una familia y dos géneros (Neis y Beroe). La segunda es la clase Ten-
taculata (ctendforos con tenticulos), que incluye ocho érdenes (Cambojiida, Cestida,
Cryptolobiferida, Cydippida, Ganeshida, Lobata, Platyctenida y Thalassocalycida), 32 fa-
milias y 47 géneros (Mills 1998-presente). Sin embargo, se espera que la sistematica del
grupo cambie en los préximos afos, ya que se conoce que algunos de estos grupos son
polifiléticos (p. ej. Whelan et al., 2017). Ademas, la diversidad real en niimero de especies
de ctenéforos sigue siendo sustancialmente subestimada, con numerosas especies, prin-
cipalmente de aguas profundas, que atin no han sido descubiertas o formalmente descri-
tas (Mills, 1998-presente; Christianson et al., 2022; Moroz, 2024).

Como referencia especifica de los mares de México, la informacién mas reciente so-
bre la diversidad de ctenéforos se encuentra en el trabajo de Puente-Tapia et al. (2021),
el cual compila toda la informacién disponible sobre el filo Ctenophora en aguas mexi-
canas, incluyendo las especies meso- y batipelagicas. En este trabajo se reporta un total
de 33 taxones, 26 de ellos identificados a nivel de especie y los siete restantes a nivel de
género, todos pertenecientes a dos clases: Nuda (5) y Tentaculata (28). Posteriormente,
Puente-Tapia et al. (2023) registraron por primera vez para México una especie de cte-
néforo bentdnico (Vallicula multiformis). Si se toma en consideracion el nimero total de
especies reconocidas en la actualidad (Moroz, 2024) (n=185), la diversidad reportada en
las aguas de México representaria casi el 18 % del total.

En general, los ctendforos habitan todos los ambientes marinos del gran océano,
desde los tropicos hasta aguas polares (Harbison et al., 1978), desde aguas costeras hasta
el mar abierto, y desde la superficie hasta profundidades abisales, con un récord de pro-
fundidad de 10.040 metros (Jamieson et al., 2023). Si bien la mayoria de los ctenéforos
son pelagicos, distribuidos a lo largo de la columna de agua, existen especies benténi-
cas que pertenecen al orden Platyctenida, las cuales durante su fase adulta viven asocia-
das a algln tipo de sustrato, ya sea de origen bidtico o abidtico (Mills 1998-presente). La
mayoria de los ctenéforos son hermafroditas simultaneos con fertilizacién externa (ver
seccion “Ciclo biolégicoy reproduccién”) y presentan dos capas embrionarias, ectodermo
y endodermo, separados por una matriz gelatinosa llamada mesoglea. La alta densidad
de cilios en los ctenes de ctendforos provoca la refraccion de la luz al atravesarlos, pro-
duciendo un efecto de iridiscencia caracteristico que genera una apariencia multicolor
(Tamm, 2014; Moroz, 2024). Se ha sugerido que la iridiscencia en ctenéforos cumple una
funcién de prevenciéon de la depredacién (Welch et al., 2005), aunque podria considerarse
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un epifenémeno, porque su iridiscencia no es visible sin ayuda de una linterna artificial
(Damian-Serrano, com. pers.). Ademas de producir iridiscencia por refraccién de la luz,
algunas especies se caracterizan por ser bioluminiscentes, especialmente las especies
plancténicas (Haddock y Case, 1995; 1999). La bioluminiscencia en ctenéforos esta me-
diada por un grupo especifico de fotoproteinas, las celenterazinas (Haddock et al., 2010;
Mashukova et al., 2023). Sin embargo, se desconoce el papel funcional de su bioluminis-
cencia, con funciones hipotéticas no demostradas que van desde la comunicacién intra-
especifica hasta la proteccién contra agentes oxidantes (cf. Mashukova et al., 2023).

Los ctenéforos tienen numerosos roles ecolégicos dentro del ambiente marino, y
algunos de ellos pueden impactar de forma negativa en actividades socioecondmicas
del humano (p. ej. Ivanov et al., 2000). Tal es el caso de su papel dentro de las tramas
troficas, donde, durante mucho tiempo, estos organismos, al igual que las medusas,
se habian considerado como los finales muertos de las cadenas tréficas (“trophic dead-
ends”), es decir, organismos que rara vez son consumidos por otros predadores. Sin em-
bargo, ciertas evidencias han mostrado que su papel en las redes tréficas es mucho mas
complejo (p. ej. Dischereitetal., 2024). Estudios de los Gltimos anos han demostrado su
importancia como presa para una gran variedad de especies marinas como medusas,
otros ctenéforos, tortugas, peces y aves (Tilves et al., 2013; Thiebot et al., 2017). En algu-
nos de estos casos, como el de ciertas especies de peces, se pueden alimentar exclusi-
vamente de los cten6foros o algln otro tipo de zooplancton gelatinoso, por lo que se
pueden considerar organismos especializados en este tipo de alimento (Diaz Brizet al.,
2017; 2018). Por otra parte, los ctenéforos también cumplen un papel importante como
depredadores de una amplia variedad de grupos zooplancténicos, incluyendo huevos y
larvas de peces, por lo que pueden impactar de forma significativa tanto en la dinamica
de las redes alimenticias como en las poblaciones de sus presas (p. ej. Monteleone y
Duguay, 1988; Cowan y Houde, 1992; Shiganova, 1998; Potter et al., 2023; Shiganovaetal.,
2024; Irvine etal., 2025).

De esta manera, la alta capacidad depredadora de los ctenéforos, y sus elevadas ta-
sas de crecimiento y reproduccién, les permiten alcanzar enormes biomasas en periodos
de tiempo breves (explosiones demograficas o blooms), por lo cual pueden afectar de ma-
nera significativa el reclutamiento de ciertos recursos pesqueros debido al consumo del
zooplancton en general (Arai, 1997; Mianzan, 1999; Bouillon, 1999), incluyendo las etapas
tempranas de especies de importancia comercial (p. ej. huevos y larvas de pecesy crusta-
ceos), haciendo que en ciertas regiones las pesquerias de dichas especies colapsen. Un
claro ejemplo de lo anterior es lo ocurrido con el ctenéforo americano Mnemiopsis leidyi en
el mar Negro (Oguz et al., 2008). Cuando dichos factores en la ecologia de los ctenéforos
ocurren (depredacién, reproduccién y crecimiento), los efectos “top-down” (efectos que
los depredadores ejercen sobre los niveles bajos de las cadenas tréficas) se intensifican,
agotando los recursos disponibles y modificando drasticamente la composicién de la co-
munidad zooplancténica (Purcell, 1991; 2003).
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F1GURA 1. Ejemplo de la amplia variedad de formas corporales de los ctenéforos. A Beroe
gracilis (orden Beroida); B Beroe cf. Abyssicola (0. Beroida); C Pleurobrachia pileus (0. Cydi-
ppida); D Mertensia ovum (o. Cydippida); E Callianira bialata (0. Cydippida); F Euplokamis
dunlapae (0. Cydippida); G Coeloplana meteoris (0. Platyctenida); H Cestum veneris (0. Cesti-
da); I Leucothea multicornis (0. Lobata); J Bolinopsis infundibulum (o. Lobata); K Mnemiopsis
leidyi, fase lobada (0. Lobata); L Mnemiopsis leidyi fase larvaria cidipida (o. Lobata). Ima-
genes: A-C L. Joan y J. Soto-Angel; D, F, H e I Alexander Semenov; E, J y K Alexandre Jan;
G Sho Toshino.
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Otro rol ecolégico importante por mencionar es la interaccién que se describe entre
algunas especies de ctenéforos y diversos grupos de invertebrados marinos, ya sea como
hospedadores de una amplia variedad de parasitos, incluyendo trematodos, céstodos,
nematodos, isdpodos, dinoflagelados, anfipodos, larvas de anémonas, etc., o bien por las
relaciones de simbiosis entre especies de ctendforos y otros zooplanctivoros (p. ej. Diaz
Briz et al., 2012; 2015). Por ejemplo, la asociacidn entre Ocyropsis crystallina y el anfipodo
hipérido Oxycephalus clausi en el golfo de California (Gasca y Haddock, 2004), entre Be-
roe cucumis y el anfipodo hipérido Hyperoche mediterranea (Gasca y Browne, 2018), entre
el ctenéforo Cestum veneris y el anfipodo hipérido Brachyscelus crusculum, entre los cten6-
foros M. leidyi, Pleurobrachia pileus y Beroe ovata con el anfipodo hipérido Hyperoche marti-
nezii (Puente Tapia et al., 2016). Estos trabajos hacen referencia al papel de los ctenéforos
como hospedadores en el ciclo vital de este tipo de crustaceos. En general, los anfipodos
utilizan al ctenéforo como refugio para su progenie (Gasca y Haddock, 2004), sin embar-
go, también se ha documentado que esta relacion es perjudicial para el ctenéforo, ya que
el hipérido puede ejercer una micropredacién sobre él (Laval, 1980) o incluso las larvas
del hipérido tienen la capacidad de acceder a los canales del hospedador y consumir el
alimento que el ctenéforo ingiri6 (Laval, 1965).

El hecho de que los ctenéforos sean mas distantes al resto de los metazoos ha
abierto muchas oportunidades para la investigacion de ciertas innovaciones evolutivas
potencialmente (nicas dentro del grupo, las cuales comprenden desde estudios sobre
su peculiar desarrollo (p. ej. Martindale y Henry, 1997; Babonis et al., 2018; Martindale,
2022), hastala plasticidad de sus ciclos vitales (p. ej. Soto-Angel et al., 2023; Soto-Angel y
Burkhardt, 2024), su potencial de regeneracién (Ramon-Mateu et al., 2019; Edgar et al.,
2021; Mitchell et al., 2024) y el origen del sistema nervioso en animales (Sachkova et al., 2021;
Burkhardt, 2022; Burkhardt et al., 2023), entre otros. Estos aspectos, junto con caracteris-
ticas previamente mencionadas, han establecido a M. leidyi como una especie modelo
clave en estudios sobre biologia evolutiva, bioinvasiones, ciclos vitales, desarrollo y neu-
rociencia (Oguzetal., 2008; Jaspers et al., 2013).

Morfologia

El plan corporal basico de los ctenéforos es similar al de los cnidarios pero presenta algu-
nas diferencias al respecto, como es el caso de los misculos mesenquimales, el érgano
aboral (un motor sensorial provisto de estatocistos) y las aperturas anales, aunque estas
Gltimas se han considerado recientemente como transitorias (Tamm, 2019). Estos orga-
nismos tienen una simetria bilateral (como sucede en Bilateria) en el plano oral-aboral y
en el plano tentacular, aunque también puede considerarse como una simetria rotacio-
nal de180°en cualquier plano (con excepcidén de la apertura anal). En cualquier caso, solo
hay una manera de dividirlo para obtener partes exactamente iguales, salvo los poros
anales. Esto representa un cambio evolutivo notable entre las medusas y los ctenéforos.
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La simetria bilateral se establece durante su desarrollo embrionario y contintia a lo largo
de toda suvida (Dunnetal., 2015).

Dentro de su estructura corporal, los ctenéforos cuentan con un epitelio externo o
ectodérmico y un epitelio interno o endodérmico, el cual es un saco ciego con un orificio
nico que funciona como boca y se comunica con el exterior. Entre las dos capas epitelia-
les se encuentra la mesoglea, que funciona como esqueleto hidrostatico. La mesoglea es
gelatinosa y esta principalmente constituida por agua y tejido conectivo, pero ademas
contiene células y fibras musculares, una red neuronal subepidérmicay otras células lla-
madas amebocitos con funcidén inmunitaria, asi como una matriz acelular compuesta por
proteinasy glicidos complejos (Hernandez-Nicaise, 1991).

Como se menciond anteriormente, los cten6foros se caracterizan por la presencia
de ocho hileras longitudinales de peines o paletas natatorias que corren alo largo de la
superficie externa de su cuerpo, las cuales estan orientadas para ir desde la zona cerca-
naalaboca (polo oral) hasta el extremo opuesto (polo aboral). Estos peines tienen una
funcién destinada a la locomocién o a la natacién del organismo. Para ello, los peines
baten en secuencia en cada una de estas hileras empezando por el respectivo extremo
aboral, de tal forma que el movimiento secuencial de los peines es hacia el polo oral
del organismo, por lo que el ctenéforo presenta un movimiento con la boca o extremo
oral hacia adelante. Todos los ctendforos utilizan estos peines en algiin momento de
su ciclo de vida, sin embargo, hay algunas especies que también pueden desplazarse
puntualmente usando estructuras como los |6bulos, como es el caso de Ocyropsis spp.
(Cemmeletal., 2019).

El cuerpo de los ctenéforos es completamente gelatinoso, lo que les permite regular
la flotabilidad mediante intercambio de iones con el medio. Los tentaculos de los cte-
néforos, a diferencia de los cnidarios, no se encuentran en la superficie del cuerpo, sino
que emergen del fondo de un canal epidérmico ciliado denominado vaina tentacular. La
mayoria de los individuos son transparentes, lo que se considera una de las formas mas
comunes de camuflaje entre los organismos gelatinosos, por ello, se cree que esta trans-
parencia podria ser una adaptacién defensiva (Johnsen, 2001). A pesar de esto, mientras
que la mayoria de los ctenéforos de aguas superficiales y medias se caracterizan por esta
transparencia corporal, aquellos organismos de aguas profundas suelen presentar tona-
lidades rojizas (p. €j. Lampocteis cruentiventer, Vampyroctena delmarvensis o Bathyctena
chuni), ya que las longitudes de onda rojas son las primeras en ser absorbidas por el agua,
y por lo tanto esa condicién les favorece en la oscuridad de la profundidad. Otra hipétesis
para la presencia de pigmentos rojos, sobre todo cuando estos se sitian alrededor del sis-
tema digestivo, es la de ocultar la bioluminiscencia de sus presas con el fin de continuar
pasando desapercibidos para sus propios depredadores (Haddock, 2007).

A pesar de la relativa sencillez de su anatomia interna y de la ausencia de érganos
diferenciados, la estructura del cuerpo de los ctenéforos es compleja. Presentan una
amplia plasticidad o variedad de formas, tamanos y tonalidades corporales, pudiendo
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distinguirse a modo general cinco formas corporales caracteristicas entre los diversos
grupos de ctendforos: cidipidos, lobados, beroideos, céstidos y platicténidos (Figura 2).

Los cidipidos tienen una forma mas o menos esférica u ovalada, con dos tentaculos
opuestos largos y retractiles que cuando se retraen son alojados en las vainas tentacula-
res, de posiciony morfologia variables. Los tentaculos presentan ramificaciones a lo largo
de los mismos llamadas tentillas. Algunos cidipidos presentan morfologias mas comple-
jas, en ocasiones con expansiones o proyecciones aborales como es el caso de los Merten-
siidae (p. ej. Mertensiay Callianira) o Duobrachium sparksae.

Los lobados se caracterizan por tener un cuerpo comprimido en el plano adesofagial,
dandoles una forma de “gota” con dos grandes l6bulos en el extremo inferior del cuerpo,
y por la presencia de estructuras ciliadas mas o menos puntiagudas, conocidas como auri-
culas, que en algunos casos pueden ser maviles (p. €j. Leucothea multicornis). En el caso de
Lobatolampea tetragona, los 16bulos estan fusionados, formando una especie de umbrela
similar en estructura a la de las medusas. Los lobados presentan una larva cidipoide ten-
taculada, pero en la gran mayoria de especies los tentaculos son reabsorbidos durante
la transicion de cidipido a lobado, mientras que las tentillas quedan reducidas al surco
tentacular.

Los beroideos tienen un cuerpo comprimido, de forma cilindrica, dandoles un as-
pecto de bolsillo o de saco abierto en uno de los extremos (boca) y cerrado en la parte
opuesta. A diferencia del resto de ctenéforos, los beroideos carecen de tentaculos duran-
te todas las etapas de su ciclo de vida.

Los céstidos presentan una forma aplanada similar a un cinturdn o cinta plana alar-
gada, pudiendo alcanzar hasta 1.5 metros de longitud, presentando un amplio nimero
de tentillas a lo largo del cuerpo.

Los platicténidos tienen una morfologia que los hace ctenéforos nicos, pues presen-
tan una forma vermiforme, en ocasiones con una apariencia mas similar a una planaria
o un nudibranquio. Son ctenéforos benténicos, ya que la mayoria han perdido los peines
en la fase adultay, por lo tanto, la capacidad de nadar (posiblemente como adaptacion a
las condiciones bentdnicas). No obstante, los platicténidos presentan una fase larvaria
cidipoide plancténica con presencia de peines nicamente en esta fase. Una vez que se
asientan en el sustrato, su cuerpo se modifica hacia una forma mas o menos aplanada. En
esta fase bentdnica adulta, los ctenéforos platicténidos poseen tentaculos ramificados si-
milares a los de las especies del orden Cydippida, lo cual a menudo permite reconocerlos
como ctendéforos. Vistas lateralmente, algunas especies presentan dos expansiones abo-
rales a partir de las cuales surgen los tentaculos, dandoles un aspecto de cabeza de conejo
(p. €j. Lyrocteis imperatoris). Curiosamente, los platicténidos son los tnicos cten6foros don-
de existe una incubacion larvaria en cdmaras de incubacion especializadas, presentando
por lo tanto fecundacién interna (Glynn et al., 20193).
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FIGURA 2. Anatomia bésica de los principales grupos morfolégicos dentro del filo Cte-
nophora. A Beroe gracilis, como representante del orden Beroida; B Mnemiopsis leidyi
como representante del o. Lobata; C Mertensia ovum como representante del o. Cydippi-
da; D Cestum veneris como representante del o. Cestida; E Coeloplana sp. como represen-
tante del o. Platyctenida. Leyendas: au auriculas; b boca; bt bulbos tentaculares; lo
16bulos; 0a 6rgano aboral; pn paletas natatorias (o peines); st estomodeo (o faringe); te
tentaculos, tl tentillas; tr tronco; sut surco tentacular; vt vainas tentaculares.

Locomocion

Una de las grandes diferencias entre los ctendforos y las medusas es la forma de loco-
mocidn que presentan. Los ctenéforos utilizan principalmente las grandes placas ciliadas
para desplazarse, siendo los animales mas grandes que utilizan cilios para la locomocién
(Matsumoto, 1991; Tamm, 2014), mientras que las medusas utilizan principalmente la
movilidad muscular a través de pulsaciones de la umbrela, por lo tanto, se mueven me-
diante propulsiones musculares de tipo jet, también Illamada propulsién a chorro.

En los ctenéforos, los cilios presentan una gran diversidad y complejidad, conside-
randose una estructura esencial en muchos sentidos y basica para la locomocién (Tamm,
2014), ya que son los cilios los principales efectores y no los misculos, como ocurre en
otros grupos animales. De hecho, a los misculos de los ctenéforos se les describen mas
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funciones relacionadas con la captura de las presas que con la locomocién, excepto en
algunas especies, como es el caso de O. crystallina, en la cual se describe una locomo-
cién de propulsién mediante la rapida contraccion de los I6bulos gracias a su desarrollo
muscular (Gemmel et al., 2019). Otro ejemplo es la especie C. veneris, que se mueve por
ondulaciones sinusoidales de todo el cuerpo impulsadas por la contraccién muscular
como respuesta de escape (Matsumoto, 1991). Al contrario de lo que cabria esperar para
los ctendforos benténicos, estos presentan un amplio repertorio de movimientos mas
alla de su fase sésil tipica, incluyendo deslizamiento, reptacion, liberacién del sustrato
y natacion activa, esta Gltima probablemente como respuesta antidepredacién (Rankin,
1956; Glynn et al., 2019b).

Alimentaciony sistema digestivo

Los ctendéforos son carnivoros depredadores de una gran variedad de organismos del
zooplancton, incluyendo otros ctendforos u organismos gelatinosos (Mills y Miller, 1984;
Carré et al., 1989; Haddock, 2007; Cordeiro et al., 2022). De forma particular, ctenéforos
del género Haeckelia pueden incorporar a sus propios tentaculos los cnidocitos que ob-
tienen de sus presas (medusas). Sin embargo, alin se desconoce si estos cnidocitos son
usados para la captura del alimento o como defensa (Mills y Miller,1984).

Para capturar el alimento, los ctenéforos poseen en sus tentaculos unas estructuras
multicelulares especializadas y exclusivas de este filo lamadas coloblastos (Leonardi et
al., 2020; Townsend et al., 2020). Los coloblastos son células pegajosas microscépicas que
poseen una estructura con forma de ramillete conocida como colosfera, la cual tiene gra-
nulos adhesivos sujetos por un hilo central envueltos por un filamento en espiral. Frente a
un estimulo, el filamento en espiral se enderezay activa el coloblasto, lo que hace estallar
los granulos y libera el pegamento. Los coloblastos son parecidos a una cuerda cubierta
de miel que “atrapa” el alimento, por lo tanto, solo tienen la funcién de retencién del ali-
mento y no de defensa (Figura 3), a diferencia de los nematocistos de los cnidarios.

El comportamiento alimenticio de los ctenéforos es diverso, dependiendo de la es-
tructura corporal utilizada para la depredacién. De esta manera, la estrategia de captura
de alimento se puede clasificar en tres tipos principales, dependiendo de si utiliza los 6-
bulos, los tentaculos o los macrocilios (cf. Haddock, 2007). Segtin el grupo de ctenéforo
y sumorfologia, pueden utilizar una de las tres estructuras o una combinacién de varias.
Cabe destacar que en algunos ctenéforos pueden darse cambios ontogenéticos en la es-
trategia de captura utilizada. Es el caso de los lobados, donde existe una transicién en
el modo de alimentacion al pasar de la larva cidipida al adulto lobado. Las larvas cidipi-
das utilizan los tentaculos para capturar mayoritariamente microzooplancton (Sullivan
y Gifford, 2004). En cambio, la fase lobada, de tamafio mayor, utiliza una combinacién
de auriculas y I6bulos para capturar a sus presas. Esto conlleva, por lo tanto, un cambio
importante en la dietay |a estrategia tréfica (Jaspers et al., 2013).
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Colosfera

Filamento espiral

FIGURA 3. Estructura de un colo-
blasto donde se observan las célu-
las adhesivas contenidas en la co-
losfera, que son las que se rompen
al contacto, liberando la sustancia
pegajosa que permite atrapar a las
presas.

Los I6bulos, caracteristicos de los ctenéforos lobados, son estructuras de gran tama-
fio situadas en el extremo oral del cuerpo. En su parte interna, el surco tentacular contie-
ne tentillas en serie originadas a partir de la vaina tentacular, las cuales presentan una
gran cantidad de coloblastos. La estrategia utilizada por los ctenéforos lobados consiste
primero en generar una “corriente de alimentacion” a través del batido sinuoso de las au-
riculas, creando una especie de embudo succionador hacia las dos superficies pegajosas
de la cara interna de los I6bulos. Las presas que llegan a pasar entre estos |6bulos per-
turban el flujo de agua creado por el movimiento de las auriculas y, en su esfuerzo por
escapar, a menudo tienen contacto con la superficie interna de los |6bulos, quedando ad-
heridas a ellos (Cordeiro et al., 2022).

Los tentaculos de los ctenéforos son mucho mas complejos que los de otros organis-
mos gelatinosos y presentan basicamente dos formas: 1) un par de tentaculos retractiles
con ramificaciones llamados tentillas, las cuales le dan un aspecto emplumado, y 2) ten-
taculos orales, que son menos llamativos que los anteriores, los cuales rodean la boca en
algunas especies. Los primeros consisten en filamentos paralelos dispuestos en un plano,
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dando una apariencia de pestafias, mientras que los tentaculos orales son simples y rec-
tos, pero ambos estan totalmente cubiertos de coloblastos, convirtiéndolos en estructu-
ras esenciales para la captura de sus presas. Los ctenéforos que usan los tentaculos para
su alimentacién muestran una estrategia pasiva en la captura; es decir, parecen simple-
mente esperar el encuentro con sus presas para después llevar el tentaculo hacia la zona
de su boca, en ocasiones mediante giros de su propio cuerpo para enrollar el tentaculo
alrededor de este, acercandolo asi a la boca (Haddock, 2007).

El tercer tipo de estrategia alimenticia es aquella que utilizan los ctenéforos que ca-
recen de tentaculos o I6bulos durante todo su ciclo de vida, como los beroideos. Este gru-
po posee macrocilios, que son una variacién de los cilios ubicados tanto alrededor como
en el interior de la boca, los cuales pueden utilizar a modo de “dientes” con los que pare-
cerian morder a sus presas, incluso llegando a extraer trozos de estas cuando el tamafio
les impide ingerirlas completamente. Ademas, este grupo de ctenéforos son depreda-
dores activos, que generalmente se alimentan de otros cten6foros y de otras especies de
invertebrados pelagicos (Haddock, 2007).

El sistema digestivo de los ctenéforos es mas sofisticado y elaborado que el de la
mayoria de los cnidarios, con intestinos tripartitos muy bien desarrollados (Hyman,
1940). Son organismos no bilaterales con un intestino pasante, analogo al de otros ani-
males de origen mas reciente, con orificios separados para la ingesta de alimentos (boca)
y la salida de desechos (poros anales que funcionan como ano). Su sistema gastrovas-
cular consiste en un “intestino” dispuesto de forma axial. Este intestino se compone de
una boca, localizada en el extremo oral, que conecta con el estomodeo o faringe, que
corresponde a la cavidad gastrica que abre desde la boca. En la faringe se generan rami-
ficaciones que amplian la superficie de absorcion de agua y alimento. Dos de las cinco
ramificaciones son los canales faringeos, que se dirigen hacia la boca, pero terminan en
fondo ciego. Otras dos son los canales transversales, mas cortos, que se dividen en tres
ramas: el canal tentacular (junto a las vainas tentaculares) y dos canales interradiales,
los cuales se bifurcan en canales meridionales. Estos dltimos (ocho en total) recorren el
cuerpo en sentido oral-aboral y se encargan de nutrir las génadas. Finalmente, el canal
aboral o infundibulo conecta el estmago con los dos poros anales situados en la parte
aboral del cuerpo (Figura 4). Por lo tanto, el alimento entra por la boca, se acumula en el
estomodeo y la digestién ocurre en el infundibulo. Los nutrientes absorbidos se trans-
portan por el sistema de canales gastrodérmicos ramificados (canales meridionales) y
se distribuyen al resto del cuerpo. Los desechos pasan a través de un par de poros anales
(Tamm, 2023), situados a ambos lados del 6rgano aboral, la parte del animal que contro-
la sus acciones nerviosas.
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__ Boca

Canal tentacular - Faringe o estomodeo

- Canal paragastrico

Canal faringeo o Vaina tentacular

estomodeo
Estémago
Canal transversal Tentaculo
Canal meridional -— - Cten o peine

Canal interradial — - Fila de peines

Canal adradial
Organo apical
Canal aboral o

infundibulo - Poro anal

FIGURA 4. Esquema de las principales estructuras del sistema digestivo ilustrado en el
orden Cydippida.

Ciclo biologicoy reproduccion

El ciclo reproductivo de los ctenéforos es un aspecto muy complejo debido a las nume-
rosas estrategias que presentan estos organismos. La mayoria de los ctenéforos son tipi-
camente hermafroditas, es decir, poseen génadas masculinas y femeninas simultanea-
mente en el mismo individuo. Sin embargo, existen ciertas excepciones, como es el caso
del género Ocyropsis, que agrupa a organismos dioicos, con sexos separados (Harbison y
Miller,1986).

Las génadas de los ctenéforos derivan del endodermo, concretamente de los canales
meridionales que se forman alolargo de los lados de sus hileras de peines, con los ovarios
enunladoy los testiculos en el otro. Los gametos se liberan a través de los poros de la epi-
dermis o a través de los canales meridionales y los poros anales (Moroz, 2024). En la ma-
yoria de los ctenéforos esta liberacién ocurre en la columna de agua, donde se produce la
fertilizacidn externa. Sin embargo, en especies del orden Platyctenida la fertilizacién es
usualmenteinterna, en donde el huevo permanece en una especie de cimaraincubadora
hasta que eclosiona (Glynn et al., 2019a).
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Los huevos fecundados se desarrollan en una fase larvaria esférica llamada larva
cidipida, la cual esta presente en todos los grupos con excepcién de los beroideos
(Soto-Angel et al., 2023; Moroz, 2024). Esta larva, que nada libremente, posee ocho hi-
leras cortas de peines y generalmente un par de tentaculos, y luego se transforma en
una pequena version de la forma adulta que crece rapidamente y madura sexualmen-
te. En la mayoria de las especies, el desarrollo de la larva a la forma juvenil y, poste-
riormente adulta, ocurre gradualmente, con una serie de cambios morfolégicos mas o
menos acusados en funcion del grupoy la especie. En el orden Cydippida, por ejemplo,
las larvas tienen pocos cambios notables, solo aumentan de tamano, desarrollan las
gbnadas (testiculos y ovarios) para la reproduccion sexual y adquieren las estructuras
propias de los adultos (como tentaculos orales o proyecciones aborales) (Jaspers et al.,
2012). Las larvas de los cten6foros lobados al transicionar de fase cidipida a fase lobada
pierden los tentaculos (con excepcion de Leucothea), que son sustituidos por el surco
tentacular localizado a los lados de la boca y hacia la parte interna de los [6bulos, para
subsecuentemente comenzar a formar sus caracteristicos [6bulos y auriculas (Jaspers
et al., 2013). Por otra parte, en las formas juveniles de la clase Nuda, que se caracterizan
por carecer de cualquier rastro de tentaculos en todas sus fases de vida, el cambio prin-
cipal es una gran expansion del cuerpo y el estbmago a medida que el organismo crece
(Ikedaetal., 2023). En el caso del género Beroe, sudesarrollo es directo: del huevo eclosio-
nan individuos juveniles con aspecto similar al de los adultos, pero con una talla menor.
Por su parte, en los ctendforos bentdnicos (platicténidos) la fase larvaria se desarrolla en
el plancton. Las larvas, ademas de ocupar un nicho diferente al de los adultos, tras asen-
tarse en el sustrato sufren una metamorfosis hasta adoptar una forma aplanada tipica de
los adultos (Clynn et al., 2017). A su vez, en estos ctenéforos platicténidos puede ocurrir
un tipo de reproduccion asexual, en el que se ha observado la fisién del cuerpo del orga-
nismo adulto, generando un organismo clonal (Glynnetal., 2017).

En cuanto a la fecundacién, en los ctenéforos se describen varios fenémenos, como
la polispermia en ctendforos como Beroe, donde hasta 20 espermatozoides entran en el
huevo, el prontcleo femenino se mueve y “selecciona” un prondcleo masculino, y la po-
sicion de la seleccién determina la posicion del poro blastoporal (Sardet et al., 1990). Por
otra parte, en el ctenéforo lobado M. leidyi se describe la capacidad de autofecundar sus
propios huevos con su propio esperma (Baker y Reeve, 1974).

Algunas especies de ctenoéforos presentan una gran plasticidad en su ciclo de vida
(Figura ). Por ejemplo, se ha documentado que algunas especies, como Mertensia ovum,
M. leidyi o Bolinopsis vitrea, pueden realizar una reproduccién temprana en fase cidipida
con descendencia normal y fértil, previa transicion a fase lobada en el caso de M. leidyi
y B. vitrea (Chun, 1892; Martindale, 1987), o de adquirir su morfologia tipica de adulto
en el caso de M. ovum (Jaspers et al., 2012). Este fenémeno se enmarca en una pauta re-
productora nica en el reino animal, conocida como disogonia (o disogenia), la cual fue
originalmente descrita por Chun (1892). En especies disogénicas, la reproduccién sexual
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ocurre en dos fases: una durante la etapa larvaria y otra en la fase adulta, con una fase
intermedia no reproductiva. Estudios recientes han mostrado que al menos M. leidyi
es capaz de reproducirse temprana y continuamente, lo que ha llevado a la conclusién
de que los ctenéforos no tienen fase larvaria y presentan desarrollo directo (Edgar et al.,
2022). Aunque el conocimiento de la biologia reproductora en Ctenophora esta todavia
muy fragmentado, centrandose en unas pocas especies modelo, existen razones validas
para seguir considerando que los ctenéforos tienen desarrollo indirecto y fases larvarias
verdaderas (Soto-Angel et al., 2023). Siguiendo con la plasticidad de ciclos vitales, recien-
temente se ha podido observar en condiciones de laboratorio que, después de un perio-
do de estrés, M. leidyi tiene la capacidad de revertir su ciclo de vida de forma gradual, al
pasar de un individuo lobado maduro a la fase cidipida larvaria (Figura 5) (Soto-Angel y
Burkhardt, 2024), lo que ayuda a explicar su éxito como especie invasora. Este hallazgo
supone la primera evidencia para el filo de su potencial para exhibir desarrollo inverso, de
forma analoga a la que presentan algunas especies de Hydrozoa, Scyphozoa y Anthozoa
(cf. Soto-Angel y Burkhardt, 2024).

Huevo

Adulto

Embrion

FIGURA 5. Representacién general del ciclo de vida del ctenéforo lobado Mnemiopsis
leidyi, mostrando la gran plasticidad que presenta en su ciclo vital, capaz de reproducir-
se como larva cidipida y de experimentar desarrollo inverso desde adulto a larva.
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Estructuras sensoriales y sistema nervioso

Los ctendforos son organismos que no tienen cabeza ni cerebro o un sistema nervioso
central, en cambio, poseen un sistema nervioso difuso y descentralizado, compuesto por
una red nerviosa subepidérmica que se densifica cerca de estructuras como las paletas
natatorias, la faringe, las vainas tentaculares, la boca y el 6rgano aboral, por lo que su
sistema tiene una mayor concentracién neuronal que las medusas. Esta red neuronal esta
formada por un conjunto de neuronas cuyas proyecciones (las neuritas) estan claramente
anastomosadas (fusionadas, en contacto directo) con la membrana plasmatica formando
unsincitio, a diferencia de las tipicas células neuronales discretas que establecen sinapsis
tal y como se conoce para el resto de los animales (Burkhardt et al., 2023). No obstante,
esto se ha descrito Gnicamente en larvas de M. leidyi, por lo que se desconoce si el adulto
o si otras especies también cuentan con esa particularidad anatémica (Sachkova, 2024).
Ademas, los ctenéforos también presentan neuronasy células sensoriales adicionales en
la mesoglea y en los tentaculos (Sachkova, 2024). El 6rgano aboral (también conocido
como drgano apical) es el complejo sensitivo localizado en la region aboral, formado por
un estatocisto con diversos estatolitos, soportado por cuatro balancines, a su vez conec-
tados al inicio de las hileras de peines. Como su nombre indica, el érgano aboral se sitiia
en el lado opuesto a la boca. Su funcidn consiste en detectar la orientacién y coordinar la
velocidad, ademas de regular la direccion de la natacién del animal mediante la activa-
cién diferencial de las paletas natatorias (Tamm, 2014).

Las neuronas de la mesoglea en ctendforos son multipolares, neuronas que presen-
tan unsoloaxény miultiples dendritas. Aunque no se han identificado sinapsis entre neu-
ronas de la mesoglea y la red nerviosa subepidérmica, si parecen hacer contacto fisico
(Burkhardt et al., 2023). Varias sinapsis conectan células sensoriales con la red nerviosa
subepidérmica, las neuronas de la mesoglea y las células de las paletas natatorias. Los
ctenéforos exhiben diferentes tipos de sinapsis, incluidas las asimétricas, simétricasy re-
ciprocas (cf. Sachkova, 2024). La fisiologia de las neuronas de los ctenéforos es un campo
muy poco estudiado. No obstante, se conoce que los neurotransmisores comunes como
acetilcolina, serotoninay dopamina no estan involucrados en |la neurotransmisién de cte-
néforos (cf. Sachkova, 2024).

Aunque se asume que los ctenéforos no tienen estructuras especializadas para la
fotorrecepcion, se ha demostrado que los cuerpos lamelares del 6rgano aboral presen-
tan células fotosensibles. De la misma manera, los cténoforos presentan opsinas (los re-
ceptores que forman la base de la visién en la mayoria de los animales multicelulares),
aunque su papel en la fotorecepcidn esta todavia bajo debate (Krivenko et al., 2024). En
cualquier caso, existen evidencias que apuntan a que varias especies de ctenéforos res-
ponden a ciertos estimulos luminicos, que podrian a su vez controlary explicar varios as-
pectos de su comportamiento, incluidas sus pautas reproductivas (cf. Mashukova et al.,
2023; Krivenko et al., 2024).
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El filo Cnidaria presenta una simetria radial externa, organizada segin su eje corporal
oral-aboral, representado por la boca (denominada oral) y |a regién opuesta a esta (de-
nominada aboral). Algunos linajes del filo exhiben una amplia diversidad morfolégica,
derivada de su alternancia de generaciones (metagénesis) en la que las diferentes fases
de pélipoy medusa ocurren durante su ciclo de vida. Ambas fases son diblasticas, es de-
cir, estan formadas por una capa externa Illamada epidermis y una capa interna llamada
gastrodermis, separadas por una mesoglea (Daly et al., 2007). La caracteristica distintiva
de los cnidarios es |a presencia de células urticantes (cnidocistos), que contienen organu-
los (cnidae) con diversas toxinas (p. ej. neurotoxinas, citolisinas, toxinas hemorragicas,
enzimas). La diversidad de las cnidas es muy grande, y sus distintos tipos (nematocistos,
espirocistos, pticocistos y capsula polar) cumplen diversas funciones, tales como captu-
ra de presas, defensa, fijacién/adhesion o construccién de tubos (Ostman, 2000; Fautin,
2009; Jaimes-Becerra et al., 2017; Americus et al., 2020). Esta diversidad de cnidas esta
relacionada con la diversidad de funciones biolégicas demandadas a lo largo del tiempo
evolutivo, lo que refleja la evolucién de los linajes y, por tanto, es de gran ayuda para de-
finiciones taxondmicas en el grupo.

Los cnidarios se componen de 12 597 especies (WoRMS,; s. f), distribuidas en tres su-
bfilos: Anthozoa, Endocnidozoa y Medusozoa (Marques y Collins 2004; Kayal et al., 2018;
Xiao et al., 2022). Tanto el subfilo Anthozoa como Medusozoa estan representados en el
zooplancton gelatinoso: los antozoos en su fase de larva y los medusozoos en fase de lar-
va, juveniles y adultos. El subfilo Medusozoa esta formado por cuatro clases: Staurozoa,
Cubozoa, Scyphozoa e Hydrozoa, cuyas relaciones filogenéticas fueron investigadas con
base en morfologia, ciclos de vida y datos genéticos. Los medusozoos se caracterizan por
tener acido desoxirribonucleico (ADN) mitocondrial lineal, ciclos de vida que general-
mente alternan entre el pélipo y la medusa, y nematocistos que presentan un opércu-
lo con cnidocilo (Marques y Collins, 2004; Collins et al., 2006; Van Iten et al., 2006; 2014;
Kayal et al., 2015; 2017; 2018). Son animales solitarios o coloniales, casi exclusivamente
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FIGURA 1. A-C Ejemplos de tipos de cnidas antes de la descarga; A Nematocisto de pre-
sencia universal en los cnidarios, excepto en los endocnidozoos; B Espirocisto presen-
te solo en algunos antozoos; C Pticocisto presente solo en ceridntidos; D Cipsula polar
presente solo en endocnidozoos; E Nematocisto después de la descarga.

marinos, aunque algunos habitan en ambientes estuarinos, lagunares o de agua dulce.
Se encuentran desde la zona intramareal hasta profundidades abisales, en regiones tro-
picalesy polares, poblando los componentes benténicos y plancténicos (Storery Usinger,
1991; Mendoza-Becerril et al., 2009; Miranda et al., 2018, Jarms y Morandini, 2019). En el
plancton, especificamente en el zooplancton, se encuentran las medusas, larvas (planula,
actinula) y pélipos (sifonéforos y algunas colonias de pélipos) (Martin y Koos, 2025).

En el zooplancton gelatinoso las medusas, los sifonéforos y los p6lipos son depreda-
dores que acttian en los primeros niveles de la cadena tréfica, afectando la abundancia de
estadios larvarios y adultos de diversos organismos zooplancténicos (Alvarifio, 1981; Lasker,
1981; Purcell, 1985; Arai, 1997). El aumento de sus poblaciones (p. €j., hay registros de 2978
—4.70 x10°% ind/m?) puede repercutir en la dinamica de la red tréfica plancténica e incluso
causar dafnos graves para la salud humana (Mianzan et al., 2000; Gili y Pagés, 2005; Yilmaz,
2015). Porsu papel en la reestructuracion de las comunidades de plancton, pueden provocar
un cambio temporal de régimen, pasando de un sistema controlado por microcrustaceos a
otro controlado por medusas, hasta llegarincluso a la desaparicion de especies dominantes
(Purcelly Arai, 2001; Purcell et al., 2001; Costello y Colin, 2002; Purcell, 2018).
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Los medusozoos poseen importancia evolutiva, ecolégica y econémica, fundamen-
talmente relacionada con sus estrategias reproductivas, papel depredador, toxicidad y
contenido proteico que presentan (Chalfie, 1995; Pitt et al., 2009; Roda, 2010; Brotz et al.,
2017; Brylinski et al., 2016).

FIGURA 2. Cnidarios. A Larva de Anthozoa; B Staurozoa (Manania auricula); C Cubo-
zoa, Carybdeida; D Scyphozoa, Coronatae; E Scyphozoa, Semaeostomeae (Aurelia sp.);
F Scyphozoa, Rhizostomeae (Cassiopea xamachana); G Hydrozoa, Narcomedusae; H Hy-
drozoa, Trachymedusae (Liriope tetraphylla); I Hydrozoa, “Anthoathecata’; ] Hydrozoa,
Leptothecata; K Hydrozoa, Siphonophorae. Imagenes: A, C-E, G-K Yolotzin Jonguitud;
B Miranda y Collins, 2019; F Ivan A. Castellanos Osorio.
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TaBLA1. Clasificacion general del subfilo Medusozoa

Staurozoa | Medusas Suborden Amyostaurida 2B
pedunculadas Suborden Myostaurida
Cubozoa Cubomedusas, Suborden Carybdeida 2C
medusas caja Suborden Chirodropida
Scyphozoa| Escifomedusas, Coronamedusae Orden Coronatae 2D
verdaderas medusas
Discomedusae Orden Semaeostomeae 2E
Orden Rhizostomeae 2F
Hydrozoa | Hidromedusas, Trachylina Orden Actinulida
medusas bebé Orden Limnomedusae
Orden Narcomedusae 2G
Orden Trachymedusae 2H
Hydroidolina “Anthoathecata” 2l
Superorden Leptothecata 2J
Superorden Siphonophorae 2K
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Cubozoa

Los miembros de la clase Cubozoa, cominmente conocidos como cubomedusas o me-
dusas caja en su fase de medusa y como cubopdlipo en su fase de pélipo, son organismos
marinos con tolerancia a ambientes estuarinos, distribuidos principalmente en regiones
tropicales y subtropicales a templadas, especialmente en aguas subtropicales y tropica-
les del Indo-Pacifico (Jarmsy Morandini, 2019). Sus habitats son cercanos a la costa, en la
zona neritica. Existen 51 especies descritas (WoRMS, s. f.).

Las cubomedusas se caracterizan por tener una umbrela (campana) cuadrangular. La
umbrela es mas alta que ancha, con un margen umbrelar liso, cuatro ropalios (ropalias)
con ojos complejos, velarium, y tentaculos periféricos interradiales que se originan de
una pedalia simple o varios de una pedalia ramificada. Actualmente, las cubomedusas
se dividen en dos subérdenes: Carybdeida, con cinco familias, y Chirodropida, con tres
familias (Bentlage etal., 2010).

Para su clasificacion se han considerado diferentes tipos de caracteres; sin embargo,
es necesario conocer mas sobre la biologfa de estos organismos. La divisiéon taxonémica
de los dos grandes grupos mencionados se basa en el niimero de tentaculos por pedalia
y la presencia de sacos gastricos subumbrelares: Carybdeida tiene un solo tentaculo por
pedalia y carece de sacos gastricos subumbrelares, mientras que Chirodropida presenta
mdltiples tentaculos en pedalias ramificadas y sacos gastricos en la subumbrela.

Morfologia

Los pélipos que originan a las cubomedusas se caracterizan por ser pequefos, solitarios,
sin un exoesqueleto en el cuerpo, con tentaculos capitados, una cavidad gastrovascular
sin septos, aunque pueden presentar cdmaras verticales, y con un disco basal quitinoso
(exoesqueleto). Los pélipos pueden desarrollar cistos en la parte basal, como ocurre en
la cubomedusa conocida como Sivickis o herpes (Copula sivickisi), y estos cistos pueden
desprendersey, bajo condiciones adecuadas, dar lugar a un nuevo pélipo (Straehler-Pohl
yJarms, 2005; 2011).
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A

B FIGURA 3. Morfologia
general de los cubopé-
lipos. A Cubopdlipo sin

~—— tentaculos I g
~ boca camaras en la cavidad
antecdmara- gastrovascular; B Cubo-
diafragma pélipo con cavidad gas-

trovascular dividida en
«———  cuerpo

cavidad dos cdmaras. Imdagenes:
géstrica redibujadas de Straehler-
tallo Pohl y Jarms, 2011; origi-

|

exoesqueleto —— nal en Jarms, 2003.

Las cubomedusas varian en tamafio desde unos milimetros hasta aproximadamente
16 centimetros de diametro de la umbrela. En las cubomedusas, en vista oral, de cada una
delascuatroesquinasinterradiales de laumbrela cuelga una pedalia (tallo corto en forma
de ala) que lleva uno o mas tentaculos largos, delgados y huecos. En el margen interior de
laumbrelase encuentra el velarium (de origen subumbrellar) (Mayer,1910; Gibbonsetal.,
2022). Este velarium reduce la apertura de laumbrelay genera un chorro potente durante
la pulsaciéon de la umbrela, lo que permite a la cubomedusa desplazarse mas rapido que
otras medusas. Existen registros de velocidades de hasta 9 m/min (Schlaefer et al., 2018).
En el centro de la subumbrela se encuentra un manubrio corto con una boca cruciforme
en su extremo. Encima del manubrio hay un estémago central conectado a cuatro bolsas
o saculos gastricos perradiales, parcialmente separadas por septos interradiales que, en
posicidn, corresponden a los bordes de la umbrela. Cada uno de estos septos lleva un par
de gbnadas, de origen gastrodérmico, en forma de hoja, mientras los margenes supe-
riores poseen haces de cirros gastricos pequefos. La informacion sensorial que perciben
proviene, en gran medida, de los ojos ubicados en cuatro estructuras sensoriales denomi-
nadas ropalios (Mayer, 1910; Jarms y Morandini, 2019; Gibbons et al., 2022).

El sistema nervioso de los cubozoos esta parcialmente asociado a los ropalios, locali-
zados dentro de diminutas cavidades en la pared corporal, una en cada lado del margen
inferior de la exumbrela. Estos ropalios estan conectados por cordones nerviosos y po-
seen estructuras sensoriales complejas. En el extremo inferior de cada ropalio se encuen-
tra un estatolito compuesto de yeso que acttia como contrapeso y coordina la respuesta
de direccién de natacion de la medusa. Cada ropalio tiene seis manchas oculares sensi-
bles a la luz, alineadas en tres filas verticales desiguales. Los ojos centrales tienen lente,
retinay cérnea, y pueden formarimagenes, analogos, en términos funcionales, a los ojos
humanos (Coates et al., 2006).
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FIGURA 4. Morfologia general. A Orientacién general de una medusa y planos radiales:
ejes radiales de primer orden (perradiales) que coinciden con los cuatro tenticulos pri-
marios, ejes de segundo orden (interradiales) que intercectan a los perradios en un dn-
gulo de 45°y ejes de tercer orden (adradiales) que intercectan a los perradios en un
angulo de 22.5°; B Cubomedusa con pedalia de mas de un tentdculo; C Cubomedusa con
pedalia de un solo tentaculo. Imagenes: B-C redibujadas de Mayer, 1910.

Reproduccion

Los sexos estan siempre separados, y el hermafroditismo es desconocido en este grupo.
La mayoria de las especies liberan los évulos y los espermatozoides en el agua, pero en
algunas especies las hembras retienen los évulos y la fecundacién es interna con incu-
bacidn de los embriones. Existe evidencia de dimorfismo sexual en las génadas y de
comportamiento de cortejo en algunos cubozoos, como en los miembros de la familia
Tripedaliidae. La larva planula tiene forma de lagrimay presenta una serie de pequefios
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ojos oscuros alrededor de la parte mas ancha. Esta larva se desplaza en forma espiral
a través de los cilios que posee. Transcurridos un par de dias, la larva se fija en un sus-
trato duro, como conchas o rocas, y posteriormente se transforma en pélipo. Su ciclo de
vida continlia en el bentos (Straehler-Pohly Jarms, 2005; 2011; Gordon y Seymour, 2012;
Cershwin, 2018).

Los cubopélipos son delgados y alargados, de hasta un centimetro de longitud. Tie-
nen una boca en un extremo, rodeada por una corona de tentaculos. Los pélipos se des-
plazan unos dias con la boca hacia delante, hasta fijarse a un sustrato y transformarse en
un pdlipo secundario. Los p6lipos secundarios crecen hasta un milimetro de altura y se
fijan a las superficies mediante un pie pegajoso. Bajo ciertas condiciones estacionales,
experimentan una transformacién (metamorfosis) y dan lugar a una cubomedusa pe-
quefa. Al empezar la transformacion, la forma redondeada que rodea la boca adquiere
una forma cuadrangular, y los tentaculos del pélipo se agrupan en las cuatro esquinas.
Los tentaculos se reabsorben, y sus bases se fusionan y engrosan para formar los ropalios
y los puntos pigmentados en ojos. En el pdlipo en metamorfosis crecen cuatro nuevos
tentaculos entre los ropalios. Estos tentaculos daran lugar a las pedalias, estructuras que
soportan los tentaculos o grupos de tentaculos. La metamorfosis puede tardar de cuatro
dias a doce semanas y el desarrollo de la medusa juvenil hasta su madurez y reproduc-
cion tarda de uno a dos afos (Straehler-Pohly Jarms, 2005; 2011).

gametos ‘
— 2 planula cubopdlipo

7|.

cubomedusa
madura

ubopdlipo en
metamorfosis

cubomedusa
liberada

F1GURA 5. Ciclo de vida generalizado para un cubozoo.
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Scyphozoa

Los miembros de esta clase se conocen cominmente en su fase de medusa como escifo-
medusas o medusas verdaderasy en su fase de pélipo como escifopélipos. Se han descri-
to 244 especies (WoRMS, s. f.), distribuidas en todos los océanos. Tienen tolerancia a la hi-
poxia, incluso se benefician del agotamiento del oxigeno; por ejemplo, mientras que los
peces evitan 0 mueren en aguas con poco oxigeno, las medusas toleran niveles menores
a1mgO, L™ (Purcell et al., 2001; Shoji et al., 2005). Su fase de medusa tiene la capacidad
de desplazarse en la columna de agua, aunque existen especies que pasan la mayor parte
del tiempo con la umbrela sobre el sedimento, como las escifomedusas invertidas, Cassio-
pea spp., que en esta posicién pasan el dia pulsando la umbrela de forma ocasional para
mover el agua a través de los tejidos, los cuales contienen algas simbidticas (zooxantelas)
que cubren casi 90 % de sus necesidades nutricionales (Lampert, 2016; Ames et al., 2020;
Australian Museum, 2026).

Actualmente la clase Scyphozoa esté dividida en dos subclases: Coronamedusae y
Discomedusae. Las coronamedusas se agrupan en un tnico orden, Coronatae, mientras
que las discomedusas se dividen en los drdenes Semaeostomeae y Rhizostomeae. Den-
tro de los rizéstomos hay tres sub6rdenes: Daktyliophorae (Rhizostomida), Kolpophorae
(Cepheida) y Ptychophorae, este tltimo solo incluye una especie que no ha sido registra-
da actualmente, por lo que se necesita confirmar su existencia (Helm, 2018; Bayha et al.,
2017; Jarms y Morandini, 2019). La taxonomia de estos organismos ha estado tradicio-
nalmente basada en su morfologia, aunque estudios recientes muestran la presencia de
especies cripticas. Por ejemplo, la especie globalmente distribuida Aurelia aurita, que, al
seranalizada genéticamente, se dividi6 en 28 especies diferentes (Lawley et al., 2021).

Dentro de los Discomedusae se pueden distinguir los semedstomos por la presencia
de cuatro brazos orales y tentaculos marginales huecos. La umbrela de los rizéstomos es
hemisférica, carece de tentaculos marginales, presenta ocho brazos orales, surcos bifur-
cados con bocas terminales y génadas de origen gastrodérmico. Finalmente, los corona-
dos se caracterizan por su surco coronal en la umbrela, tentaculos marginales sélidos y
[6bulos marginales (Mayer, 1910; Jarms y Morandini, 2019).

Morfologia

Los escifopdlipos (mas correctamente [lamados escifistomas) tienen forma de copay
miden entre menos de un milimetroy casi un centimetro de altura. Su cavidad gastro-
vascular tiene septos que van desde el polo oral hasta el aboral y sus tentaculos son fili-
formes. Pueden estar fijados a rocas, algas o conchas mediante un disco basal ubicado
en la parte inferior del cuerpo. En la parte superior, presentan una corona de tentaculos
que rodea la boca. Generalmente, las éfiras tienen ocho brazos petaloides, con un di-
minuto 6rgano sensorial en el extremo de cada uno de ellos. A medida que las éfiras
se desarrollan en los estrébilos, empiezan a pulsary, a los pocos dias, se liberan una
a una, convirtiéndose en nadadoras libres (Straehler-Pohl et al., 2011). Estas éfiras se
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alimentan vorazmente de plancton, y, tras unos dias, sus brazos se fusionan para for-
mar la umbrela, mientras que se desarrollan el resto de las estructuras. Las medusasju-
veniles se alimentan de manera constante y crecen rapidamente. Varias especies pasan
por estrobilacién en primavera, cuando la temperatura del agua aumenta; entonces
crecen, se reproducen y mueren en otono.

Los p6lipos de los coronados presentan exoesqueleto (tubo quitinoso) y su morfolo-
gia general es diferente de la subclase Discomedusae. Llegan a formar colonias con mas
de tres pélipos, ramificados o no, que crecen a partir de la esciforriza extendida sobre
el sustrato. La abertura del tubo tiene aproximadamente un milimetro de didmetro. El
cuerpo blando del pélipo esta formado por dos partes: la columna del cuerpo siempre
oculta en el interior del tubo, y el disco oral con tentaculos, que puede extenderse hacia
el exterior desde la abertura del tubo (Werner, 1973; Jarms et al., 2002; Straehler-Pohl et
al., 2011).
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FIGURA 6. Morfologia general de los escifopdlipos. A-B Escifopdlipo y larva éfira de Dis-
comedusae; C Escifopdlipo y larva éfira de Coronamedusae. Imagenes: redibujadas de
Jarms et al., 2002; Straehler-Pohl et al., 2011; Mendoza-Becerril et al., 2016.
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El tamafio de las medusas es variable: pueden medir desde menos de dos milime-
tros hasta alcanzar los dos metros de diametro de la umbrela. La umbrela es gruesa y
s6lida, y es mas estrecha hacia los margenes. En las coronamedusas (Coronatae), el mar-
gen umbrelar estd segmentado por surcos radiales y separado del disco central por un
surco coronal. Los surcos radiales dividen al margen umbrelar en pedalias (I6bulos). A lo
largo del margen se ubican los 6rganos sensoriales, denominados ropalios, cuyo niimero
puede variar, aunque generalmente son ocho, y cada uno contiene un estatocisto y ocelos
(Mayer, 1910; Jarms y Morandini, 2019).

El margen umbrelar posee un nimero variable de tentaculos marginales que pue-
den ser sélidos en los Coronatae o huecos en los Semaeostomeae. Algunas medusas
semedstomas tienen numerosos tentaculos agrupados, y la subumbrela presenta mus-
culatura ectodérmica organizada en sistemas musculares radiales y circulares (muascu-
lo coronal). La contraccién del misculo coronario es la principal responsable de la tipica
natacion pulsatil. En el centro de la subumbrela se encuentra una estructura cruciforme
hueca llamada manubrio. Desde las comisuras perradiales del manubrio se extienden
cuatro estructuras alargadas, los brazos orales, que a menudo se encuentran plegados
(Mayer, 1910; Cornelius, 1997; Mianzany Cornelius, 1999).

En la base de los brazos orales de los semedstomos se sitia la boca centralmente
y el sistema gastrovascular irradia hacia la periferia de la umbrela; estos brazos orales
son largos y lanceolados. En los rizéstomos la boca central esté sellada 'y, en su lugar, los
brazos orales soportan varias bocas que se alimentan individualmente de una serie de ca-
nales internos que ascienden por los brazos para irradiar después hacia la periferia de
la umbrela a través de la compleja red de canales. Estos brazos orales estan fusionados y
pueden ser mayores que el radio de la umbrela o la mitad; pueden presentar ramificacio-
nes con canales unidos y estructuras accesorias, como los apéndices del género Cassiopea
(Mayer,1910; Ames et al., 2020).

El manubrio se comunica con un estémago central que contiene los filamentos gas-
tricos (o cirros gastricos) y las gébnadas de origen gastrodérmico. Desde el estdbmago se
originan bolsas o numerosos canales, conformando el sistema de canales radiales, que
constituye una red de canales anastomosados en Rhizostomeae. Estos canales se extien-
den hacia el margen de la umbrela, dando origen al sistema gastrovascular. En algunas
medusas, los canales o bolsas pueden comunicarse con un canal anular (también cono-
cido como canal circular) continuo cerca del margen de la umbrela. En los Coronatae,
las bolsas se interconectan mediante un canal festoneado (Mayer, 1910; Cornelius, 1997;
Mianzany Cornelius, 1999; Fransozo y Negreiros-Fransozo, 2016).

En Coronatae, las génadas son ocho, adradiales, y se encuentran en la periferia del
estdbmago central, con forma variable (Mayer,1910; Jarms et al., 2002). En las Semaeosto-
meaey Rhizostomeae, las génadas son cuatro cintas subumbrelares, interradiales, situa-
das en la periferia de los filamentos gastricos en el estémago. Estas cintas pueden estar
fuertemente plegadas y definen con su subumbrela una cavidad plana, conocida como
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seno genital, cuya abertura se orienta hacia el estémago en Coronatae y hacia la periferia
en Semaeostomeae y Rhizostomeae (Mayer, 1910; Jarms y Morandini, 2019).

Las medusas coronadas se caracterizan por tener surcos profundos a lo largo del
margen de la umbrela, que separan crestas gruesas o “pedalias”. Cada pedalia puede es-
tar asociada a un solo tentaculo. Las medusas coronadas también se distinguen de otras

medusas por sus ovocitos no pigmentados y su boca simple sostenida por un tallo (cono-
cido como “manubrio”) Jarmsetal., 2002).
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FIGURA 7. Morfologia general de escifomedusas en vista oral. A Discomedusa Semaeos-
tomeae; B Discomedusa Rhizostomeae; C Coronamedusa; D Pelagia noctiluca, orden Se-
maeostomeae; E Rhizostoma noctiluca, orden Rhizostomeae; F Linuche unguiculata, orden
Coronatae. Imagenes: D-E Alexandre Jan; F Frida Yolotzin Jonguitud.
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TABLA 2. Caracteristicas morfolégicas de los tres rdenes de escifomedusas

Caracteristicas Coronatae Semaeostomeae Rhizostomeae
Margen umbrelar Segmentado y separado | Lobulado Lobulado
del disco central

Tentaculos marginales | Sélidos Con o sin tentaculos | Ausentes
huecos

Manubrio Simple Con brazos orales Con brazos orales
alargados fusionados

Boca Sin brazos orales Abertura centralen | Con numerosas

el manubrio bocas adradiales
Red de canales Ausente Presente Presente
radiales
Gébnadas Subumbrelares Subumbrelares Subumbrelares
adradiales interradiales interradiales
Reproduccion

En la mayoria de los escifozoos, el ciclo de vida es meroplancténico y se divide en tres
etapas. Las escifomedusas producen évulos o espermatozoides (raramente ambos, es
decir, hermafroditismo), que son liberados para la fecundacion y se desarrollan en lar-
vas ciliadas denominadas planulas. En la mayoria de las especies, una planula se asienta
en el bentosy se transforma (metamorfosis) en la etapa sésil del ciclo de vida, conocida
como escifistoma o, mas cominmente, simplemente pélipo. La escifomedusa es la fase
de reproduccion sexual y la unidad de dispersion, mientras que las escifistomas son la
fase de reproduccién asexual y desarrollo de estructuras de resistencia. En la mayor par-
te de los escifozoos, la etapa de pélipo da lugar a la medusa juvenil, denominada larva
éfira, a través de un proceso metamérfico denominado estrobilacién (Jarms et al., 2002;
Straehler-Pohl et al., 2011).

Los pélipos pueden desarrollarse a través de dos vias de crecimiento distintas: por
metamorfosis de la larva planula o por gemacién de un pélipo progenitor. La gemacion,
a su vez, puede ocurrir por numerosas vias. La mayoria de los escifopdlipos se reprodu-
cen por gemacion lateral, aunque algunas especies desarrollan podocistos, que son frag-
mentos de tejido protegido que, posteriormente, daran lugara otro pélipo; ambos son los
tipos de reproduccién asexual mas conocidos (Chapman, 1968a; Vagelli, 2007). Los des-
encadenantes de las diferentes vias de desarrollo varian de una especie a otra y pueden
estar relacionados con factores bioldgicos (como la disponibilidad de alimento) o fisicos
(como la temperatura) (p. ej. Schiariti et al., 2014; Wanget al., 2023).
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F1GuRaA 8. Ciclos de vida meroplancténico y holoplancténico.

Los escifopdlipos pueden vivir varios anos. Los pélipos mas antiguos registrados da-
tan de 1935y han estado reproduciéndose asexualmente desde entonces en condiciones
de laboratorio (Werner, 1973). Cuando las condiciones son adecuadas, generalmente una
vez en primavera y otra en otofo, los pélipos experimentan un proceso de formacién de
pequefas medusas por fisién transversal. Durante este proceso, denominado estrobila-
cion, el pélipo se alargay se diferencia en una pila de discos en la regién oral. Este pélipo,
conocido como estrébilo, presenta una apariencia de costillas entre la corona y la base.
Cada costilla corresponde a una éfira, que a su vez dara lugar a una medusa. Durante la
estrobilaciéon, los pélipos reabsorben sus tentaculos y son incapaces de alimentarse. Basi-
camente, puede haber dos tipos de estrobilacion: aquella en la que se produce una éfiraa
lavez (monodisco) o en laque se producen miltiples éfiras en serie (polidisco) (Straehler-
Pohletal., 2011; Helm et al., 2015; Helm, 2018; Kienberger et al., 2018).

Pocas escifomedusas carecen de una fase de pélipo en su ciclo de vida y son ho-
loplancténicas. En estas especies, los huevos fertilizados producen un embrién redon-
deado que crece hasta alcanzar la fase tres, en la cual se observa una forma piriforme
con margen liso, y en el centro se detecta el primer indicio de |a boca. En |a fase cuatro,
la forma piriforme se completa con un margen ligeramente curvado, el surco coronal
alin no se forma completamente, la subumbrela presenta cuatro depresiones que hacen
que los septos gastricos se introduzcan en su interior, y la exumbrela es lisa, sin cilios ni
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nematocistos. En la fase cinco, se forma completamente el surco coronal (en Coronatae),
el disco central, el margen con 16 [6bulos redondeados y cuatro brotes ropaliares en los
interradios. En |a fase seis, el margeny los ropalios se diferencian atn mas, mientras que
en la fase siete se desarrollan todos los érganos marginales y adquiere la apariencia de
una medusa adulta (Jarmsetal., 1999).

En sintesis, podemos agrupar los ciclos de vida de los escifozoos en dos tipos:

1. Meroplancténico

Medusas adultas = fertilizaciéon = embrién = larva planula = pélipo (escifistoma)

- estrobilacién = larva éfira (p. €j., medusa luna o Aurelia spp.).

2. Holoplancténico

Medusas adultas = fertilizacién = embrién = medusa (p. ej., medusa casco o

Periphylla periphylla).

Hydrozoa

Las medusas de esta clase son en su mayoria pequefias, con tamafios que van de menos
de un milimetro hasta poco mas de diez centimetros de diametro de la umbrela (Russell,
1953). Se les conoce cominmente como hidromedusas o medusas bebé. La clase Hydro-
zoa incluye aproximadamente 3 823 especies, entre ellas especies con fase de medusa
(WoRMS; s. f.). Estas medusas estan distribuidas en todos los océanosy también en aguas
salobresy cuerpos de agua dulce. Latitudinalmente, se han registrado desde aguas tropi-
cales hasta las polares. Algunas especies son capaces de tolerar alta salinidad (> 50 ups)
y pueden sobrevivir en zonas con bajos niveles de oxigeno (Hirano et al., 2000; Purcell et
al., 2001; Mendoza-Becerril et al., 2009). Aunque nadan activamente, su desplazamiento
también depende de su entorno; por ejemplo, de la hidrodindmica. Sin embargo, algu-
nas hidromedusas tienen la capacidad de adherirse a sustratos naturales como algas o
mangles, como es el caso de las hidromedusas del género Cladonema.

Segln analisis moleculares, la clase Hydrozoa se divide en dos subclases monofilé-
ticas: Hydroidolinay Trachylina. Hydroidolina incluye a Siphonophorae, “Anthoathecata”
(no monofilético) y Leptothecata. En el grupo Siphonophorae no esta representada la
fase de medusa. Trachylina incluye a Actinulida, Limnomedusae, Narcomedusae y Tra-
chymedusae (Marquesy Collins, 2004; Cartwrightetal., 2008; Collins et al., 2008; Leclére
etal., 2009; Maronna et al., 2016; Mendoza-Becerril et al., 2018).

Las hidromedusas se caracterizan por la presencia de un velo, un canal circulary dos
anillos nerviosos. Estas medusas surgen de brotes laterales de los pélipos, y sus tejidos
gametogenéticos son de origen ectodérmico (Russell, 1953; Mills et al., 2007; Houliston
etal., 2010). El superorden “Anthoathecata” comprende los 6rdenes monofiléticos Apla-
nulata y Capitata, asi como el “orden” no monofilético “Filifera”. Las hidromedusas de
este superorden son tradicionalmente conocidas como antomedusas. Por otro lado, el
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superorden Leptothecata, cuyas medusas son conocidas como leptomedusas, esta com-
puesto por los grupos monofiléticos Lafoeida, Laodiceida y Macrocolonia (Marques y
Collins, 2004; Cartwright et al., 2008; Maronna et al., 2016).

Morfologia

Los p6lipos de Hydroidolina, conocidos como hidroides, son mas complejos y desarrolla-
dos que los pocos limnopélipos de la clase Trachylina. Los hidroides, que en su mayoria
son bentdnicos y de tamano variable (de milimetros a metros), se componen de un tallo
comun o eje del cual crecen numerosos zooides, carecen de septos en su cavidad gastro-
vasculary pueden tener tentaculos filiformes, capitados o ambos. Cuando son coloniales,
el eje consta de una porcidn horizontal, la hidrorriza, que se asemeja a una raiz o a un
tallo reptante, y de ejes verticales [lamados hidrocaules, los cuales pueden originar ra-
mas laterales cortas y alternadas, que llevan los zooides en sus extremos. Los zooides o
hidrantes son estructuras conicas, cada una envuelta o no por un exoesqueleto, que surge
desde la hidrorriza. En la parte apical de los hidrantes surgen los tentaculos alrededor de
la boca (Millard, 1975; Mills et al., 2007).

Los hidroides que forman parte del zooplancton gelatinoso pertenecen a la fami-
lia Porpitidae, superorden “Anthoathecata”, y habitan especificamente en el pleuston,
es decir, en la superficie del agua, parcialmente sumergidos. Estos hidroides se carac-
terizan por la formacién de colonias flotantes, compuestas por maltiples individuos
(zooides) que pierden su identidad individualizada y se especializan en distintas fun-
ciones: los dactilozooides, que son tentaculos largos provistos de nematocistos y tienen
funciones de defensa y captura de presas; los gastrozooides, encargados de la alimen-
tacion; y los gonozooides, responsables de la reproduccién (Kirkpatrick y Pugh, 1984;
Schuchert, 2010).

La morfologia de estos hidroides pelagicos incluye un neumatéforo, que consiste
en un cuerpo discoidal quitinoso, redondo u ovalado, con cdmaras de aire selladas y dis-
puestas concéntricamente, lo que proporciona flotabilidad. El disco mide de uno a seis
centimetros de didmetro, puede tener o no unavela oblicuay de él cuelgan los zooides. El
borde del disco contiene los dactilozooides, mientras que en la superficie inferior central
del disco crece el gastrozooide, que posee una amplia cavidad gastrovascular y conecta
con la cdmara de gas a través de un sistema traqueal y con el resto de los zooides a tra-
vés del sistema gastrovascular. Rodeando al gastrozooide estan los gonozooides que son
capaces de alimentarse y producir brotes medusoides (blastostilo) (Kirkpatrick y Pugh,
1984; Schuchert, 2010; Chowdhury et al., 2016; Gershwin, 2018; De la Cruz-Francisco y
Mendoza-Becerril, 2022).

Las hidromedusas, en su forma tipica, presentan un cuerpo céncavo-convexo con
una superficie externa (exumbrela) y una interna (subumbrela). La umbrela tiene forma
de una campana semiesférica o adopta un aspecto deprimido. El grado de rigidez de la
umbrela depende de la cantidad de mesoglea, que puede ser delgada y fragil, regular o
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gruesa, y puede variar en las diferentes regiones de la umbrela. En algunas especies, la
umbrela llega a formar un cono (proyeccidn o proceso apical) en el apice. Desde el centro
de la subumbrela surge una formacién tubular de longitud variable, de forma cilindrica o
clbica, que se divide en boca y manubrio (cavidad gastrovascular). Algunas especies tie-
nen una prolongacién de la umbrela que se conecta con el manubrio, [lamada peddnculo
(Russell, 1953; Ramirez y Zamponi, 1981).
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F1GURA 9. Hidroides coloniales. A Bent6nico; B Zooplancténico.
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FIGURA 10. Estructuras morfolégicas de una hidromedusa. A Vista lateral; B Vista oral.

La boca puede presentar un borde liso o crenulado, y puede originar tentaculos en
nlimero variable, simples o dicotémicamente ramificados. La boca es responsable de
la digestidn y distribucion del alimento y se conecta con la cavidad gastrica del manu-
brio para distribuirlo al sistema gastrovascular. Este sistema esta constituido por cana-
les radiales internos que pueden ser simples o ramificados, generalmente en niimero
de cuatro o mas. Las gdnadas son de origen epidérmico y se localizan en las paredes del
manubrio o en los canales radiales, con posiciones y formas variables. En el margen de
la umbrela se encuentra un velo (de origen umbrelar) y tentaculos, cuyo niimero varia
y puede aumentar con la edad. Ademas, en esta regidn se encuentran estructuras sen-
soriales como tentaculos secundarios, cirros, ocelos, cordyli y estatocistos (Russell, 1953;
Chiaveranoetal., 2004).

Las hidromedusas traquilinas (subclase Trachylina) suelen tener un margen umbre-
lar entero o dividido en l6bulos, con cuatro canales radiales o0 mas. Sus génadas usual-
mente estan ubicadasjusto en los canales radiales. Las medusas tienen tentaculos margi-
nales sélidos, huecos o ambos. Sus estatocistos son de origen endodérmico, y pueden ser
libres o cerrados. Mientras que las hidromedusas hidroidolinas tienen margen umbrelar
entero con cuatro o mas canales radiales, sus génadas estan sobre el manubrio o canales
radiales. Los tentaculos suelen ser de un solo tipo, ya sean huecos o sélidos, y surgen del
margen umbrelar; los estatocistos, de origen epidérmico, pueden ser abiertos o cerrados.
Ademads, algunas especies presentan ocelos (Mayer, 1910; Russell, 1953).
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FIGURA 11. Hidromedusas. A Detalles de las estructuras morfologicas de una hidrome-
dusa hidroidolina; B Koellikerina fasciculata, subclase Hydroidolina, con génadas en el
manubrio sefialadas con una flecha; C Hidromedusa traquilina; D Olindias muelleri, sub-
clase Trachylina. Imégenes: B y D Alexandre Jan.

TABLA 3. Caracteristicas morfoldgicas generales de las dos subclases de hidromedusas

Caracteristicas Trachylina Hydroidolina

Margen umbrelar Entero o lobulado Entero

Tipo de tentaculos Sélidos, huecos, ambos Sélidos o huecos

Origen de estatocistos Endodérmico Epidérmico

Tipo de estatocistos Libres o cerrados Abiertos o cerrados
Gonadas Canales radiales Canales radiales o manubrio

73



74 | Medusozoa e Medusas

Reproduccion

Algunas especies presentan alternancia de generaciones en su ciclo de vida, lo que im-
plica una fase de pélipo, generalmente fija a un sustrato, y una fase de medusa, general-
mente libre nadadora. Otras especies son holoplancténicas, es decir, no poseen fase de
p6lipo ensuciclo de vida. La fase de medusa también puede estar ausente en algunas es-
pecies de la clase Hydrozoa, y en este caso la reproduccién sexual ocurre directamente en
el pdlipo (Boero et al., 1992; Slobodov y Marfenin, 2004; Mills et al., 2007). La fertilizacién
puede suceder en la hidromedusa o en el agua para la fertilizacién externa. Posterior a la
fertilizacion, se forma la larva planula o actinula, que puede dar lugar a un pélipo o una
medusa, dependiendo de la especie. La larva planula es ciliada y lecitotréfica (no tiene
bocay generalmente no tiene cavidad gastrovascular).
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FI1GURA 12. Ciclo de vida generalizado para hidromedusas.

Las hidromedusas tienen un tiempo de vida variable que va de horas a meses. Sin
embargo, existe la hidromedusa inmortal (Turritopsis dohrnii), la cual, al igual que otras
hidromedusas, tiene una fase sexual de medusa y una fase asexual de pélipo. No obstan-
te, cuando sufre estrés o heridas graves, en lugar de desintegrarse y pasar a un proceso
de descomposicidn, sus células se reagrupan y vuelven a formar parte de una colonia de
polipos a través del proceso celular de transdiferenciacion (Martell et al., 2016; Gershwin,
2018). Porlo tanto, son capaces de revertir a una fase inmadura después de haber alcanzado
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la madurez sexual; también son capaces de transformarse al sentir un cambio ambiental
que les provoque estrés en alguna de las fases de su crecimiento.

Las principales formas de reproduccién asexual en las hidromedusas son poco comu-
nes e incluyen fisién y brotes medusoides y de pélipos a partir de la fase de medusa, asi
como por la formacién de fristulas. La fision ocurre cuando una medusa se divide en dos o
mas medusas; los brotes medusoides surgen ensitios especificos, como el margen umbre-
lar o canales radiales (Uchiday Sugiura, 1975; Stretchy King,1980; Boero et al., 2002; Danko
et al., 2020). Los p6lipos son generalmente producidos por la fase de medusa mediante
reproduccion sexual, pero en algunas especies los pélipos pueden formarse directamente
en el cuerpo de la hidromedusa o en otras hidromedusas (Carré y Carré, 1990).

Diversidad y ecologia

El ciclo de vida de las especies de cnidarios que incluyen medusas, resumido como la
presencia de una fase de reproduccién asexual y sexual, es mas complejo de lo que se
dice, ya que cada fase del ciclo de vida interactiia de manera independiente. Los pélipos
bentdnicos interactian con los factores bidticos y abioticos del bentos, los cuales, a su
vez, son completamente diferentes de los del zooplancton, donde generalmente viven
las medusas. Pareceria que fueran dos especies distintas, pero en realidad tienen el mis-
mo genoma. Ademas, varias de sus especies tienen numerosos clones con morfologia y
ecologia diferentes viviendo al mismo tiempo: es como si tuviéramos varias copias de no-
sotros mismos, en diferentes etapas de nuestra vida (bebé, nifio, joven, adulto, anciano),
viviendo en lugares completamente distintos.

Todos estos aspectos siguen una dindmica de desarrollo determinada por factores
evolutivos histéricos, que en la actualidad son también ambientales. Por ejemplo, aun-
que la temperatura puede determinar si se acelera o no la reproduccién asexual, produ-
ciendo mas o menos medusas mediante estrobilacién, también influyen las condiciones
ambientales 6ptimas para el reclutamiento de larvas planulas, que son el producto de la
reproduccion sexual. En la escifomedusa Cassiopea sp. de regiones tropicales, las tempe-
raturas mas elevadas del agua de mar disminuyen la tasa de estrobilacién, pero al mismo
tiempo aumentan el reclutamiento (asentamiento con éxito) de larvas planulas (produc-
tos de su reproducciéon sexual) (Hofmann et al., 1978). El desarrollo en el ciclo de vida de
las medusas también esta relacionado con su dinamica poblacional; como es el caso de la
escifomedusa Nemopilema nomurai, que muestra un crecimiento acelerado, alcanzando
dimensiones de un metro de didmetro de umbrela, ante la inminente disminucién esta-
cional de la poblacién (Kitajima et al., 2020).

En un contexto de cambio climatico, en el que observamos un calentamiento gra-
dual de las aguas ocednicas, si bien puede disminuir la estrobilacién y la produccién de
éfiras en algunas especies, también suele asociarse a explosiones demograficas (blooms).
La temperatura es solo una de las hipdtesis relacionadas con los blooms, porque también
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han sido asociados con variaciones de factores ambientales, por ejemplo, en la salinidad,
cambios en el régimen de lluvias, disponibilidad de alimentoy concentracién de clorofila.

Los blooms de medusas son fenémenos de relevancia en la actualidad, principal-
mente por el impacto que tienen en la industria pesquera (debido a las variaciones que
provocan en las poblaciones de peces al actuar como depredadores de las larvas y como
alimento de algunas especies), energética (al obstruir las tuberias de refrigeracion o las
tomas de agua de las centrales eléctricas), turistica (al reducir la demanda de determina-
das zonas con altas concentraciones de medusas) y médica (por las picaduras que pueden
ocasionar a las poblaciones humanas).

El cambio climatico también puede afectar la distribucién geografica de diversas es-
pecies. La escifomedusa Cyanea lamarckii, especie caracteristica de aguas mas frias, mues-
tra su produccién de larvas enquistadas de origen asexual (planuloquistes) y la posterior
metamorfosis de estos planuloquistes en pélipos (Holst et al., 2024); ambos fenémenos
forman parte de una estrategia de resistencia a factores ambientales adversos, altamente
dependiente de la temperatura. En una perspectiva temporal mas amplia, esto podria
significar un aumento en la presencia de esta especie hacia regiones con aguas mas cali-
das, contribuyendo en dltima instancia a su expansion geografica.

Los estudios sobre el efecto de la acidificacién en medusas son ain incipientes. Hay
indicios de que la acidificacién de los océanos, debida también al cambio climatico glo-
bal, perjudica la movilidad y el crecimiento de éfiras de la escifomedusa Rhizostoma, lo
cual repercute en la dindmica de sus poblaciones (Ledn-Cobo et al., 2024). Esto esta
asociado a que los estatocistos, estructuras esenciales para la locomocién de muchas
especies de medusas, estin compuestos por minerales de carbonato de calcio y, por
tanto, son vulnerables a la solubilizacién en entornos mas acidos. Otro impacto a nivel
mundial se refiere a la contaminacién por microplasticos: hay evidencia de que estos se
acumulan en el sistema gastrovasculary en epitelios, especialmente en las células muco-
sas, de las medusas. La presencia de microplasticos se ha observado en las escifomedusas
Aurelia, Cassiopea, Cotylorhizay Rhizostoma, asi como en |la hidromedusa Cosmetira pilosella
(Devereux et al., 2021). El contenido de microplasticos en medusas suscita preocupacion
por sus repercusiones y potenciacion a lo largo de la cadena alimentaria.

Las medusas son esencialmente expresiones evolutivas de cuatro clases distintas de
cnidarios y tienen habitos alimentarios variados. La generalizacién de que sus habitos
alimentarios o su posicion tréfica son tnicos es una simplificacién excesiva, porque equi-
valdria a afirmar que todos los mamiferos (clase Mammalia) son carnivoros. Las medusas
pueden ser especies casi autdtrofas (como ocurre en algunas escifomedusas Cassiopea y
Mastigias, que utilizan la energia producida por sus simbiontes zooxantelas) (McCloskey
etal.,1994; Arai, 1997; Lampert, 2016), pueden capturar particulas organicas e incluso ser
las principales depredadoras en determinados ecosistemas, regulando las poblaciones
de fitoplancton, zooplancton (p. ej. copépodos y larvas de crustaceos) y peces (huevos y
larvas) (Alvarifo, 1981; Arai, 1997; Raskoff, 2002; Dénmez y Bat, 2019).
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La variacién en la dieta de las medusas, ademas de responder a factores filogenéti-
cos, también modula su eficiencia metabdlica, por ejemplo, a través de la ingestion de
larvas nauplios (mayor eficiencia) y fitoplancton (menor). Del mismo modo, la dietay las
relaciones troficas también modulan la interaccién de las medusas con otras especies,
diferenciando la concentracién de nematocistosy el tipo y cantidad de veneno producido
en cadaindividuo.

Las interacciones de las medusas con otros organismos no se limitan a las tréficas.
Hay evidencia de que las medusas interactan con diversos organismos y desempefian
distintos papeles ecolégicos. En algunas especies se dan relaciones de comensalismo,
como en el caso de la escifomedusa Catostylus y los crustaceos que utilizan su compleja
estructura corporal como refugio (Muffett y Miglietta, 2021). También se han documen-
tado casos de parasitismo, con helmintos que se encuentran en el sistema gastrovascular
de las medusas, o medusas (y estadios relacionados con ellas, como en las hidromedusas
Cunina) que parasitan a otras medusas (Diaz Briz et al., 2012; Puente-Tapia et al., 2020).

Otro tema de interés es el comportamiento de nado en las medusas: nadan por pro-
pulsién a chorro, es decir, acumulan en la subumbrela agua que es expulsada con fuerza
cuando la umbrela se contrae (Leclére y Rottinger, 2017). Sin embargo, existen excepcio-
nes: algunas medusas recurren a la natacién a paletas, en la que el desplazamiento es
mas sutil, o a patrones extranos, como en hidromedusas Obelia spp. (Chapman, 1968b),
que carecen de veloy, por tanto, tienen una forma de nadar Gnica. Es importante sefialar
gue una misma medusa puede cambiar su forma de nadar en funcién de su desarrolloy
tamafio, como ocurre en la hidromedusa Liriope tetraphylla (Blough et al., 2011). La nata-
cién de las medusas esta relacionada con la depredacion (tanto para localizar como para
acercarse a sus presas), con la orientacion en relacién con la luz en ecosistemas de man-
glaresy con evitar ser arrastradas a las playas por las corrientes de marea.

La natacién de las medusas tiene funciones ecofisiol6gicas importantes, como la mi-
gracion vertical. Durante el dia, las medusas permanecen en el fondo oceanico (en una
condicién conocida como demersal) o en profundidades intermedias (mesopelagicas),
pero por la noche migran a aguas mas superficiales. Este comportamiento esta modula-
do por variaciones en la dosis de melatonina, la misma hormona que regula la actividad
diurnay nocturna en los humanos (Arai, 1997; Nath et al., 2017).

Las interacciones entre el ser humanoy las medusas tienen importantes repercusio-
nes econémicasy ecoldgicas. En el sudeste asiatico, la pesca comercial de medusas, como
Crambionella annandalei, y en México, con las medusas Stomolophus, ha crecido significa-
tivamente, con miras a la exportacién (Behera et al., 2020; Brotz et al., 2021). En el mar
Adriatico, el aumento de la biomasa de medusas ha llevado a estudios sobre su posible
uso en biotecnologia, en los que se exploran aplicaciones en las industrias alimentaria y
farmacéutica. Por otro lado, las medusas representan un desafio para el turismoy la pes-
ca, especialmente en areas donde las picaduras a banistas son frecuentes.
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Toxicidad

En los medusozoos los nematocistos se localizan principalmente en los tentaculos, aun-
que también pueden encontrarse en la umbrela u otra estructura de su cuerpo, como el
manubrio o la boca. La toxicidad de las medusas depende de la composicién del veneno,
suvolumen basado en la cantidad y la dimensién de los nematocistos que lo contienen, y
otros factores como la capacidad de inoculacién, que tiene sus propias variables, como la
longitud del tubo que inyecta el veneno. Los nematocistos de las medusas, que provocan
dolor de intensidad moderada a intensa en los humanos, tienen una longitud mayor a
200 micras, lo que les permite penetrar la epidermis humana, estimular fisicamente las
terminaciones nerviosas y causar dolor agudo, ademas de inyectar veneno en el epitelio
de la piel, lo que provoca dolor e inflamacién persistentes (Kitatani et al., 2015). Algunas
investigaciones sugieren que factores ecolégicos, como la temperatura ambiental, |a sa-
linidad, la localizacion geograficay la dieta, pueden influir en la composicién del veneno
(O'Haraetal., 2021).

Las picaduras de medusas representan una amenaza significativa para los seres hu-
manos, siendo las mas peligrosas aquellas ocasionadas por las cubomedusas. Por ejem-
plo, la avispa de mar (Chironex fleckeri) tiene una picadura extremadamente urticante,
que causa dolorintensoy puede ser fatal para los humanos, aunque ya existe un antidoto
(Santhanam, 2020). En México, se reportan picaduras muy urticantes de cubomedusas
como la biho (Alatina alata), avispdn de mar (Carybdea xaymacana), cuatro manos (Chirop-
salmus quadrumanus), cubomedusas de fuego (Tamoya spp.), cubomedusa trialmohadilla
(Tripedalia cystophora) y la cubomedusa de patas aladas (Chiropsalmus alipes).

En cuanto a las escifomedusas, no se han reportado casos de picaduras mortales
para el ser humano, aunque existen especies que pueden llegar a ocasionar problemas
a los banistas. En México, se han documentado especies urticantes como la escifome-
dusa dedal (Linuche unguiculata), que causa la “erupcion del banista”, y que puede picar
en sus tres fases libres nadadoras (Segura-Puertas et al., 2001). También se encuentran
otras especies, como la escifomedusa clavel de mar (Pelagia noctiluca), ortiga de mar
(Chrysaora spp.), escifomedusa dorada (Mastigias papua) y las escifomedusas invertidas
(Cassiopea spp.).

En lo que respecta a las picaduras de hidromedusas en los seres humanos, las de la
subclase Trachylina son de especial relevancia. Entre ellas, la tapioca del mar o pica-pica
(Liriope tetraphylla), cuya picadura es poco urticante, pero que, en abundancia, como se
ha reportado en Argentina, puede ocasionar dermatitis (Lecanda et al., 2016). También la
hidromedusa olindias (Olindias spp.) provoca picaduras de intensidad urticante (Weston
etal., 2013; Haddad et al., 2019). Ademas, especies como el hidroide botén azul (Porpita
porpita) y la vela de mar (Velella velella) causan picaduras de baja intensidad urticante.
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Aspectos generales del grupo

Los sifonéforos son hidrozoos coloniales, principalmente plancténicos, que habitan ex-
clusivamente en ambientes marinos. A lo largo de la historia, y debido a su estructura cor-
poral altamente compleja, estos organismos han sido descritos de maneras evocadoras,
ya sea como “criaturas extrafas que vagamente se asemejan a medusas” (Wilson, 1975) o
bien como “una masa confusa y enredada de tentaculos y apéndices” (Winsor, 1976). En
realidad, cada colonia de sifonéforos esta formada por numerosos y diferentes zooides
individuales, tanto medusoides (derivados homélogos a las medusas) como polipoides
(derivados homdlogos a los pélipos), que funcionan en conjunto como una sola unidad
fisiolégica, mostrando un nivel extraordinario de organizacion biolégica.

El grupo es conocido en espanol simplemente como sifonéforos, pero su nombre
comin en otros idiomas refleja su complejo nivel de organizacién: por ejemplo, en
inglés se les llama coloquialmente string jellyfish (‘medusas de cuerda”) debido a la
forma alargada del cuerpo de algunas especies; en aleman se les conoce como Staats-
qualle (“medusas-estado” o “medusas-nacién”), en referencia a que sus colonias estan
compuestas por maltiples unidades; y en noruego son llamados kolonimaneter (“me-
dusas coloniales”), subrayando su naturaleza colectiva. Mientras que existen nume-
rosos ejemplos de colonias polimérficas entre los animales invertebrados, incluidos
muchos hidrozoos bentdnicos, los sifonéforos son Gnicos en su alto grado de integra-
cion fisioldgica y funcional, ademas de su elevada interdependencia entre zooides
(Mackie, 1986).
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Las 194 especies validas de sifondforos reconocidas hasta 2026 (WoRMS, s. f.) exhi-
ben una amplia gama de tamafos y formas (Figura 1), desde las pequenas colonias de
menos de un centimetro de algunas especies de Sphaeronectes, hasta el espécimen mas
largo registrado, un apolémiido gigante de aproximadamente 46 metros de longitud
que fue filmado y recolectado a una profundidad de 600 metros durante la Expedicién
Schmidt Ocean Institute—Ningaloo Reefen 2020 (Kirkendale et al., 2023). A pesar de esta
asombrosa diversidad, los sifonéforos siguen siendo, en gran medida, desconocidos para
el piblico general. La excepcién mas notable es la carabela portuguesa (Physalia physalis),

FIGURA 1. Representantes de los principales grupos de sifonéforos, sin corresponden-
cia de escala. A Agalma elegans (colonia completa), suborden Physonectae; B Dimophyes
arctica (nectéforo anterior y sifosoma retraido, fase poligastrica), suborden Calyco-
phorae; C Physalia physalis (colonia varada en playa), suborden Cystonectae; D Apolemia sp.
(fragmento de sifosoma), suborden Physonectae; E Chelophyes appendiculata (colonia com-
pleta, fase poligastrica), suborden Calycophorae. Imagenes: A, Dy E Alexandre Jan; By C
Joan Soto-Angel. Edicién de imigenes A, Dy E Lara Maleen Beckmann.

que a pesar de ser el sifonéforo mas conocido también es uno de los miembros mas atipi-
cos del grupo en términos de morfologia, habitat e historia de vida.

Los sifon6foros son organismos polimérficos, ya que sus colonias estan compuestas
por diversos tipos de zooides especializados, cada uno con una funcién distinta. Los zooi-
des medusoides (por ejemplo, los nectéforos y los gondforos) se asemejan a medusas y
se encargan principalmente de la propulsién y la reproduccién sexual de la colonia, res-
pectivamente. En cambio, los zooides polipoides (como los gastrozooides y los palpones)
son similares a pdlipos y estan enfocados en alimentar y defender a la colonia, ademas
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de contribuir a su flotabilidad. Los zooides de una misma colonia estan altamente coor-
dinados gracias a grandes fibras nerviosas que recorren el cuerpo del animal, formando
una red nerviosa epidérmica que permite a las colonias nadar a diferentes velocidades y
en distintas direcciones (Mackie, 1984; Du Clos et al., 2022).

Los sifondforos se encuentran entre los organismos carnivoros mas abundantes en
los ecosistemas marinos (Mackie et al., 1987; Silguero y Robison, 2000; Hosia y Bamstedt,
2008). Como grupo, estan presentes en todos los océanos del mundoy a lo largo de toda
la columna de agua, con la mayoria de las especies viviendo en aguas oceanicas y solo
unas pocas en ambientes neriticos (Mapstone, 2014; Claver et al., 2024). En general, son
depredadores pasivos que emplean una estrategia de emboscada, permaneciendo inmé-
viles mientras despliegan una red de tentaculos casi invisibles para capturar a sus presas,
las cuales entran en contacto con sus nematocistos mientras pasan nadando cerca de
ellos (Mackie et al., 1987). Se alimentan de una amplia variedad de presasy, dependien-
do de la especie, pueden ser generalistas o especialistas (Damian-Serrano et al., 2021).
La dieta de los sifonéforos incluye peces adultos, larvas y huevos de peces, crustaceos,
quetognatos y otros zooplancteres gelatinosos (Mapstone, 2009; Damian-Serrano et al.,
2022; Hetheringtonetal., 2024). Asuvez, las colonias de sifon6foros sirven como alimen-
to para otros cnidarios, ctenéforos, heter6podos y diversas especies de peces (Mapstone,
2009; Dischereitetal., 2024; Ruizet al.,2024). Algunas especies de gran tamano tienden a
mantener los tentaculos extendidos durante largos periodos de tiempo, recogiendo uno
cada vez que se captura una presa; otras especies mas pequenas, como los calicéforos
difiomorfos, frecuentemente recogen toda la colonia y nadan para recolocarse y explotar
densidades de presas en nuevos volimenes de agua (Mackie et al., 1987).

Gracias a su estructura colonial, los sifonéforos pueden convertirse rapidamente en
el taxén dominante en ciertos ambientes cuando las condiciones del entorno son favora-
bles. En estos casos, pueden ejercer una presion depredadora considerable sobre otros
organismos plancténicos, incluidos peces de pequefio tamano (Mackie et al., 1987; Purcell,
1997). En algunos casos, ciertas especies han sido responsables de eventos de mortalidad
significativos en poblaciones de peces cultivados (Bamstedtetal., 1998).

Capturar sifonéforos intactos representa un desafio significativo, ya que sus fragi-
les colonias suelen desintegrarse con facilidad al emplear métodos tradicionales como
redes de plancton o dragas de fondo. La recoleccidn de especimenes intactos se logra de
manera mas eficaz utilizando frascos de vidrio o bolsas de plastico manejados por sub-
marinistas, o mediante vehiculos operados remotamente (ROVs, por sus siglas eninglés),
que pueden capturar al animal completo mediante bombas de succién o contenedores
especiales (Haddock, 2004).

La taxonomia de los sifondforos ha experimentado revisiones significativas en los
Ultimos afos, impulsadas por avances en la filogenética moleculary observaciones deta-
[ladas de ejemplares vivos. Aunque la monofilia del orden Siphonophorae esta bien esta-
blecida (Bentlage y Collins, 2021), estudios recientes han puesto en duda la clasificacién
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tradicional de los sifonéforos, que durante mucho tiempo se ha basado en la morfologia
de un namero limitado de zooides. Histéricamente, Siphonophorae se ha dividido en
tres subo6rdenes: Cystonectae, Physonectae y Calycophorae. Las evidencias molecularesy
morfolégicas sugieren que Cystonectae es el grupo hermano de todos los demas sifoné-
foros, que en conjunto se denominan Codonophora (Dunnetal., 2005; Munro et al., 2018).
Dentro de Codonophora, los datos moleculares revelan que el suborden Physonectae no
es un grupo monofilético, ya que Calycophorae esta incluido dentro de él, lo que sugiere
que las relaciones evolutivas entre estos grupos son mas complejas de lo que se pensaba
y que el concepto de Physonectae podria necesitar una revision o incluso ser abandona-
do (Dunn et al., 2005; Munro et al., 2018). La sistematica de los sifonéforos sigue siendo
un campo en rapida evolucién, ya que la integracién de datos moleculares con estudios
morfoldgicos profundos de ejemplares vivos continda remodelando nuestra compren-
sion de la historia evolutiva de estos notables animales. En este capitulo, mantenemos el
uso de Cystonectae, Physonectae y Calycophorae como unidades analiticas, ya que este
enfoque facilita la explicacién y el entendimiento de las caracteristicas morfoldgicasy de
las historias de vida; sin embargo, advertimos al lector que es probable que las definicio-
nes de algunos de los taxones de sifonéforos utilizados aqui (en particular Physonectae)
cambien en un futuro cercano.

Morfologia

La especie Agalma elegans es un buen ejemplo que sirve para ilustrar uno de los planes
corporales mas comunes en los sifonéforos (Figura 2). Cada colonia adulta de A. elegans
posee un flotador apical lleno de gas (neumatéforo), asi como dos regiones corporales
adicionales: el nectosomay el sifosoma. El neumatéforo no es un zooide, sino una regién
subespecializada del tallo colonial que lleva dentro monéxido de carbono producido por
unas glandulas especializadas. Estd equipado con numerosas neuronas sensorialesy tie-
ne generalmente una funcién geotactica que informa a la colonia de la direccién gravita-
toriay la presiéon ambiental (Church et al., 2015), aunque también contribuye a la postura
y flotabilidad de la colonia.

El nectosoma, situado a continuacién del neumatéforo, contiene un conjunto de
campanas natatorias o nectéforos para la propulsion, dispuestas en pares y cada una con
un nectosaco muscular que realiza la contraccion. Los nectéforos se contraen en un mo-
vimiento sincronizado (o a veces desincronizado) y mueven la colonia en una direccién
determinada mediante la propulsién a chorro (DuClos et al., 2022).

El sifosoma es una estructura lineal que alberga los zooides encargados de la ali-
mentacion, la reproducciény la defensa. Ubicado después del nectosoma, esta compues-
to por paquetes de zooides Ilamados cormidios, que son unidades repetidas en serie que
contienen cada una un gastrozooide, una bractea y uno o dos goné6foros (zooides especia-
lizados en la alimentacidn, flotabilidad y reproduccién, respectivamente). Los zooides de
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alimentacion, o gastrozooides, capturan y digieren presas con la ayuda de un tentaculo
basal armado con tentilas (ramificaciones). Es en las tentilas en donde se concentran las
baterias de nematocistos. A menudo, los gastrozooides estan asociados a uno o mas pal-
pones (“estdbmagos” adicionales, que ayudan en la digestiony a bombear el fluido gastro-
vascularalo largo de la colonia). Completan el cormidio las bracteas, que son estructuras
gelatinosas que proporcionan flotabilidad y defensa al sifosoma. Finalmente, los zooides
reproductores, conocidos como gonéforos, son los responsables de la produccién de los
gametos. Estos pueden ser masculinos o femeninos, presentes en colonias distintas (en
especies dioicas) o en la misma colonia (en especies monoicas).
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FIGURA 2. Esquema de una colonia de Agalma elegans, suborden Physonectae. A Vista
general de la colonia madura; B Detalle de un cormidio sifosomal mostrando diferentes
zooides. Imagen: Lara Maleen Beckmann.

Existen tres tipos de planes corporales basicos en los sifonéforos, cada uno corres-
pondiente a los tres subdrdenes tradicionales dentro del orden Siphonophorae. Las co-
lonias de Physonectae poseen las tres regiones corporales descritas anteriormente para
A. elegans: neumatoéforo, nectosoma con numerosos nectéforos y sifosoma con muchos
cormidios. Las colonias de Cystonectae tienen neumatéforo y sifosoma, pero carecen de
nectosoma. En contraste, las colonias de Calycophorae no tienen neumatéforo y presen-
tan un nectosoma corto que normalmente incluye solo uno o dos nectéforos (Figura 3).
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FIGURA 3. Representacidn de los tres tipos de planos corporales basicos en sifonéforos.
A Physonectae, basado en Agalma elegans; B Cystonectae, basado en Rhizophysa filiformis;
C Calycophorae, basado en Lensia conoidea. Imagen: Lara Maleen Beckmann.

Physonectae
Con mas de setenta especies validas, Physonectae es el segundo suborden mas diverso
dentro de Siphonophorae (WoRMS,; s. f.). A menudo considerados los sifonéforos arqueti-
picos, las colonias de Physonectae poseen las tres regiones corporales descritas anterior-
mente: neumatdforo, nectosoma y sifosoma. El grupo se divide en diez familias, incluyen-
do, entre otros, los ampliamente distribuidos y diversos Agalmatidae (Mapstone, 2014;
Hosiaetal., 2024), los econémicamente relevantes Apolemiidae (Bamstedtet al., 1998)
y los bentopelagicos Rhodaliidae (Mapstone et al., 2017), cada uno con adaptaciones
morfolégicas nicas (Figura 4).

Aunque laorganizacién basicade las colonias de Physonectae sigue la estructura des-
crita anteriormente para A. elegans, la disposicion exacta de los distintos componentes de
la colonia es distinta entre las diferentes familias del suborden. Por ejemplo, el sifosoma
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FIGURA 4. Representantes del suborden Physonectae, sin correspondencia de escala. A Na-
nomia cara (colonia completa); B Forskalia edwardsii (colonia completa); C Physophora hy-
drostatica (colonia completa); D Larva tipo “athorybia” de Agalma elegans; E Agalma elegans
(colonia completa). Imdgenes: A, Cy E Joan Soto-Angel; B Alexandre Jan; D Luis Martell.
Edicién de imagenes: Lara Maleen Beckmann.

no es lineal en los miembros de Physophoridae (los sifonéforos de “falda hawaiana” o de
“faldén de hula”), y tanto el nectosoma como el sifosoma estan altamente modificados
en ciertos géneros de Agalmatidae (Athorybia, Melophysa) y en los miembros de Rhodali-
idae (Totton, 1965). En esta Gltima familia, dichas modificaciones estan relacionadas con
el habitat epibentdnico de todas sus especies (Mapstone et al., 2017).

Las colonias de Physonectae suelen ser muy fragiles y se desintegran facilmente al
ser recolectadas con redes de plancton. Los zooides que se observan con mayor frecuen-
cia en las muestras de plancton son los nectéforos, por lo que la taxonomia del grupo se
ha desarrollado tradicionalmente en torno a la morfologia y disposicién de estas estruc-
turas. En particular, la forma general de los nectéforos, la presencia y disposicion de cres-
tas, ladistribuciény forma de los canales radialesy las caracteristicas del nectosaco (la ca-
vidad central del nectdforo, abierta al exterior a través del ostio) se utilizan cominmente
para diferenciar las especies de Physonectae (Figura 5). Otros caracteres relevantes para
la identificaciéon de las especies en este suborden incluyen la presencia en el nectosoma
de otros zooides ademas de los nectdforos, los tipos y disposicion de los zooides en el
sifosoma, y la morfologia de las tentilas (Pugh, 1999; Mapstone, 2014; Tabla1).
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TABLA 1. Resumen de las caracteristicas morfoldgicas clave de las familias del suborden

Physonectae, basado en Mapstone (2014), Pugh y Baxter (2014), Pugh (2016),
y Pugh y Haddock (2016).

Apolemiidae 5 especies. Colonias con sifosoma largo y con zooides nectosomales
(Unicos entre todos los sifonéforos); dioicas; nectéforos sin canal
palial descendiente y sin zona libre de musculos.

Pyrostephidae 7 especies. Colonias con sifosoma largo; dioicas; nectosoma dorsal
(caracteristica Unica entre los Physonectae dioicos); nectéforos sin
canal palial descendiente y con zona libre de mdsculos.

Erennidae 6 especies. Colonias con sifosoma largo caracterizadas por sus tentilas
Unicas, desenrolladas y con una banda hipertrofiada de nematocistos;
dioicas; nectéforos sin canal palial descendiente y con zona libre de
mdasculos.

Rhodaliidae 15 especies. Colonias con sifosoma corto, asociadas al fondo marino
(habitat Unico entre los sifonéforos); dioicas; nectoforos sin canal
palial descendiente y sin zona libre de musculos.

Agalmatidae 22 especies. Predominantemente colonias con sifosoma largo, aun-
que este es corto en las especies de Athorybia y Melophysa; monoicas;
nectosoma dorsal; nectéforos con canal palial descendiente y sin
zona libre de musculos.

Cordagalmatidae 7 especies. Colonias con sifosoma largo; monoicas; nectosoma
ventral; nect6foros con caracteristica forma de corazén, distinta a la
de cualquier otro sifonéforo, con canal palial descendiente y sin zona
libre de musculos.

Forskaliidae 6 especies. Colonias con sifosoma enrollado en espiral y con nectéfo-
ros aplanados dispuestos en multiples series; monoicas; con gas-
trozooides pedunculados; nectosoma ventral; nectéforos con canal
palial descendiente y sin zona libre de musculos.

Physophoridae 2 especies. Colonias con nectosoma largo y sifosoma corto; monoicas;
nectosoma ventral; nectéforos con canal palial descendiente y sin
zona libre de musculos.

Resomiidae 5 especies. Colonias con sifosoma largo, con tentaculos de morfologia
Unica, con dos tipos de tentila; monoicas; nectosoma ventral; necto-
foros con canal palial descendiente y sin zona libre de musculos.

Stephanomiidae 1 especie. Colonias con sifosoma largo; dioicas; nectosoma ventral;
nectdforos sin canal palial descendiente y con zona libre de musculos.
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FIGURA 5. Principales caracteristicas morfolégicas de los nect6foros en Physonectae,
ilustradas en Agalma elegans. A Disposicién de los nectéforos en el nectosoma, vista late-
ral; B Detalle del nect6foro y sus principales caracteristicas morfoldgicas, vista superior.
Imagen: Lara Maleen Beckmann.

Cystonectae

Con solo ocho especies validas, el suborden Cystonectae es el grupo mas pequefio dentro
de Siphonophorae (WoRMS, s. f.). Sus miembros se distinguen por un plan corporal rela-
tivamente simple, compuesto Ginicamente por el neumatéforo y el sifosoma (Mapstone,
2014; Pugh, 2019). Este suborden incluye solo dos familias: Rhizophysidae y Physaliidae
(WoRMS; s. f.) (Figura 6).

En las colonias de cistonectos, los zooides no alimenticios del sifosoma estan orga-
nizados en gonodendros, que son estructuras compuestas por gondéforos, palpones sin
tentaculos y nectéforos no nadadores (Pugh, 2019). En los miembros de la familia Phy-
saliidae, los gonodendros incluyen ademas un tipo nico de zooide conocido como “péli-
po gelatinoso”’, que es un nectéforo reducido con una funcién desconocida (Munro et al.,
2019). Los cistonectos son dioicos, lo que significa que todos los gondforos en una misma
colonia son del mismo sexo (Pugh, 2019).

Los miembros de la familia Rhizophysidae suelen considerarse los cistonectos me-
nos modificados, ya que presentan un neumatéforo anterior relativamente pequefioy un
sifosoma largo que alberga todos los zooides de la colonia dispuestos en una secuencia
lineal. Las diferencias entre los géneros y especies de esta familia se basan en caracteris-
ticas como la presencia de alas laterales en los gastrozooides juveniles y la presencia de
tentilas tricornes en los tentaculos (Pugh, 2019).
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FIGURA 6. Representantes del suborden Cystonectae, sin correspondencia de escala. A-B
Physalia sp.; C Bathyphysa conifera. Imigenes: A-B Luis Martell; C Gilberto Diosdado.

Por el contrario, la carabela portuguesa (Physalia physalis) presenta una morfologia
(nica en comparacién con otros cistonectosy con el resto de sifonéforos, ya que es el inico
sifono6foro pleusténico, con colonias que viven en la interfaz entre el mary el aire (Totton,
1960; Munro et al., 2019). Las carabelas portuguesas poseen un neumatéforo expandido
y lleno de gas que permite a la colonia flotar en la superficie del océano, con el neumaté-
foro por encima del agua y el resto de la colonia sumergido. Este neumatéforo lleva una
cresta que actia ademas como una vela, desplazando a la colonia mediante la accién de
los vientos. A diferencia de otros cistonectos, en Physalia los zooides del sifosoma estan fi-
jados al lado ventral del neumatéforo de una manera distintiva y no lineal (Totton, 1960)
y este género es el nico taxdn de sifonéforos en el que los gastrozooides carecen de ten-
taculos para capturar presas (Munro et al., 2019), ya que sus tentaculos surgen de otro tipo
de zooide llamado ampula o dactilozooide. Finalmente, es importante notar que, si bien
tradicionalmente se ha reconocido a Physalia physalis como la Ginica especie valida dentro
del género Physalia, recientes estudios taxondmicos sugieren que la diversidad en este
grupo es mayor de lo que se crefa y que el concepto actual de P physalis podria englobar
multiples especies (Church et al., 2025).
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TABLA 2. Resumen de las caracteristicas morfolégicas clave de las familias del suborden

Cystonectae, basado en Mapstone (2014) y Pugh (2019).

Rhizophysidae 4 especies. Colonias planctdnicas con sifosoma largo; neumatéforo
sumergido; zooides sifosomales dispuestos linealmente; gastrozooi-
des con tentaculos; sin pdlipos gelatinosos en los gonodendros.

Physaliidae 1 especie (probablemente mas en espera de ser reconocidas). Colo-
nias pleustdnicas; neumatoéforo expandido, flotante por encima de la
superficie del agua; zooides sifosomales dispuestos en el lado ventral
del neumatéforo; gastrozooides sin tentaculos; con pélipos gelatino-
sos en los gonodendros.

Calycophorae

El suborden Calycophorae es el grupo mas diverso dentro de los sifonéforos, compren-
diendo 110 especies validas (WoRMS, s. f.) (Figura 7). Los calicéforos son a menudo los
sifon6foros mas abundantes en aguas costeras (Guerrero et al., 2018; Martell et al., 2022),
y el suborden incluye todas las especies verdaderamente neriticas de sifonéforos, por
ejemplo, las de los géneros Muggiaea y Sphaeronectes (Mapstone, 2014). Las colonias de
calicoforos carecen de neumatéforo y poseen un nectosoma reducido generalmente for-
mado solo por uno o dos nectéforos, excepto en la familia Hippopodiidae, donde puede
haber hasta 16 (Bouillon et al., 2004).

Actualmente, existen siete familias de calicéforos que difieren ampliamente en ri-
queza de especies, habitat y estrategias de historia de vida. Las especies de las familias
Diphyidae y Abylidae, por ejemplo, son generalmente pequefias, en su mayoria epipela-
gicas y a menudo constituyen los taxones dominantes de sifonéforos en el plancton cos-
tero; mientras que los miembros de Prayidae y Clausophyidae tienden a ser ocednicos
y por lo general habitan a mayores profundidades (Mapstone, 2014). Tradicionalmente,
las familias de calicéforos se dividen en dos grupos, prayomorfos y difiomorfos, con base
en la forma y disposicion de sus nectéforos (Mackie et al., 1987) (Figura 8); sin embargo,
la evidencia molecular sugiere que esta division probablemente es artificial (Dunnetal.,
2005; Munroetal., 2018). Los prayomorfos suelen tener un par (o varios pares) de nectéfo-
ros similares, opuestos y redondeados, a menudo equipados con un pequefio nectosaco
musculary una abundante mesoglea. En contraste, los difiomorfos generalmente tienen
dos nectdforos aerodindmicos y desiguales, dispuestos de manera secuencial y denomi-
nados nectéforo anterior y nectéforo posterior segiin el eje principal de la colonia. Los
nectéforos de los difiomorfos a menudo tienen nectosacos grandes y poca mesoglea.

Aligual que sucede en Physonectaeg, las colonias de Calycophorae también tienden a
disgregarse facilmente en sus diferentes zooides al ser colectadas con redes de plancton.
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FIGURA 7. Representantes del suborden Calycophorae, sin correspondencia de esca-
la. A Bassia bassensis (colonia completa, fase poligastrica); B Lensia conoidea (nectéforo
anterior, fase poligdstrica); C Chelophyes contorta (nect6foro anterior, fase poligstrica);
D Lensia conoidea (fase eudoxia); E Sphaeronectes sp. (nectéforo, fase poligdstrica);
F Hippopodius hippopus (colonia completa). Imigenes: A Luis Martell; B, Dy E Joan
Soto-Angel; Cy F Alexandre Jan. Edicién de imagenes: Lara Maleen Beckmann.

En dichas muestras, los zooides que se observan con mas frecuencia suelen ser los necté-
forosy, en ocasiones, las bracteas y los gonéforos de la fase eudoxia, por lo que la taxono-
mia del grupo se ha desarrollado histéricamente en torno a la morfologiay caracteristicas
de estas estructuras. A diferencia de los nect6foros de las colonias de Physonectae, los
de los calicéforos incluyen una cavidad ventral Ilamada hidroecio, en la que el sifosoma
puede retraerse parcial o completamente. Ademas, los nectéforos de los calicéforos nor-
malmente poseen una prominente rama ciega del sistema gastrovascular [lamada so-
matocisto, la cual en algunas especies puede llevar gotas de lipidos que contribuyen a
la flotacion. De la misma manera, las bracteas de algunos calic6foros pueden Ilevar una
rama ciega llamada filocisto. La morfologia de los nect6foros, incluyendo su forma y ca-
racteristicas especificas como crestas, dientes y espinas, asi como el tamafio y la estruc-
tura detallada tanto del nectosaco (incluidos los canales radiales) como del somatocisto,
son caracteristicas cruciales para identificar las especies de calicéforos.

En la mayoria de las colonias de calicoforos, los cormidios son producidos secuencial-
mente a lo largo del sifosoma hasta que alcanzan la madurez. Una vez que esto sucede,
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se desprenden de la colonia para nadar libremente en la columna de agua, momento en
el cual se les conoce como eudoxias. Una eudoxia tipica consta de una bractea, un gas-
trozooide con un solo tenticulo que lleva tentilas, y una serie de gonéforos (Figura 8).
Las eudoxias de calicéforos generalmente carecen de palpones (con la posible excepcién
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Nectosaco
Tentaculo
Tentilas i
Cormidios Eudoxia
Liberados ¢~
como eudoxias
©
2
e 8 Filocisto
m
Tentaculo y
.~ , .~ Tentilas
o - Gastrozoide
§ I
B ‘g > Gametos
o \ 4
PRAYIDAE
Praya sp. == J
Hidroecio
Somatocisto

Nectosaco

Ostio
FIGURA 8. Representacion de las
caracteristicas morfoldgicas ba-
sicas de los «tipos» de calicéforos
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TABLA 3. Resumen de las caracteristicas morfoldgicas clave de las familias del suborden

Calycophorae, basado en Mapstone (2014).

Prayidae 27 especies. Colonias tipicamente con 2 nectéforos similares, opues-
tos, lisos y redondeados (excepto en la subfamilia Nectopyramidinae,
en la que solo existe un nectéforo definitivo); los nectéforos no tienen
placa oral; todos los nectéforos tienen un somatocisto; los cormidios
sifosomales tienen bracteas (excepto en Gymnopraia); las bracteas
tipicamente tienen 6 canales bracteales pero carecen de un filocisto
bien definido.

Hippopodiidae 5 especies. Colonias con 6 0 mas nectoforos similares, dispuestos de
forma intercalada de lado a lado, pero no en un nectosoma alargado;
nectoforos lisos o angulares y con crestas, sin placa oral; todos los
nectoforos con somatocisto delgado y simple; cormidios sifosomales
sin bracteas.

Tottonophyidae 1 especie. Colonias con 2 nectéforos desiguales, redondeados, casi
esféricos, uno ligeramente mas grande y en posicién un poco mas
anterior que el otro, con nectosaco amplio e hidroecio ocupando la
mayor parte de cada nectéforo; sin aletas en las paredes laterales del
hidroecio; cormidios con bracteas; bracteas con un par de canales
bracteales y un nectéforo especial.

Sphaeronectidae 11 especies. Colonias con un nect6foro pequefio y redondeado, el
cual representa el nectéforo larvario que se conserva en las colonias
maduras; nectdforos sin placa oral; somatocisto simple; cormidios con
bracteas; bracteas con un filocisto sencillo y sin canales bracteales.

Diphyidae 45 especies. Colonias tipicamente con 2 nectéforos desiguales y
angulares (algunas especies solo tienen un nectéforo); nectéforo an-
terior cdnico, unido al nectéforo posterior que generalmente es mas
alargado; nectéforos con placa oral y tipicamente con crestas longitu-
dinales; somatocisto solamente en el nectéforo anterior, tipicamente
sencillo; cormidios con bracteas; bracteas con un filocisto pero sin
canales bracteales (con excepcién de la subfamilia Giliinae).

Clausophyidae 11 especies. Colonias con 1 0 2 nectéforos angulares desiguales,
cuando dos nectéforos estan presentes entonces el nectéforo anterior
esta parcialmente superpuesto sobre el nectéforo posterior; somato-
cisto presente en ambos nectéforos.

Abylidae 10 especies. Colonias tipicamente con 2 nectéforos desiguales, rigi-
dosy angulares; nectéforo anterior mas pequefio y unido al nectéforo
posterior, que tiende a ser mas grande; somatocisto solamente en el
nectdéforo anterior; cormidios con bracteas; bracteas con filocistos de
distintas formas, incluyendo algunas especies en las que el filocisto
tiene dos cuernos laterales.
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de las del género Stephanophyes) y tipicamente no tienen nectéforos especializados, aun-
que algunos miembros de la subfamilia Nectopyramidinae (Prayidae) pueden poseerlos.
Aunque los nectéforos son los zooides principalmente utilizados para laidentificacion de
especies en Calycophorae, las bracteas y las eudoxias también pueden ser identificadas a
nivel de género o incluso de especie, particularmente en ciertas especies de las familias
Abylidae, Prayidae y Diphyidae. Tales identificaciones son extremadamente relevantes,
ya que confirman la ocurrencia de la reproduccién sexual y, por lo tanto, la continuidad de
las especies en un area determinada (Grossmann et al., 2014; Guerrero et al., 2018).

Reproduccion

Los sifonéforos muestran una notable variabilidad en sus estrategias reproductivas entre
especies, lo que dificulta generalizar sobre sus ciclos de vida. En general, la fase en la que
las colonias albergan mdltiples zooides funcionales especializados en diferentes tareas
se denomina fase poligastrica (el término “poligastrico” hace referencia a la presencia de
multiples estructuras similares a estdbmagos, los gastrozooides, dentro de la colonia). Di-
cha fase crece mediante la gemacion (reproduccién asexual) de nuevos zooides, produ-
ciendo en Gltima instancia los goné6foros para la reproduccién sexual. Dependiendo del
grupo, los gonéforos que liberan los gametos pueden desarrollarse directamente en la
colonia poligastrica, o pueden producirse en eudoxias (Figura 9).

La mayoria de las especies de sifon6foros son monoicas, lo que significa que una
sola colonia produce tanto gonéforos masculinos como femeninos, aunque tipicamente
no al mismo tiempo. En contraste, algunas especies, como las pertenecientes al subor-
den Cystonectae y los miembros de ciertas familias de Physonectae, son dioicas o con
sexos separados y tienen colonias que producen solo gonéforos masculinos o femeni-
nos (Siebert et al., 2013; Pugh, 2019). En todos los casos en los que se ha estudiado la
reproduccion, los 6vulosy el espermase liberan en la columna de agua, y la fertilizacion
ocurre externamente (Carréy Carré, 1991; Sherlocky Robison, 2000). A partir de aqui, los
6vulos fecundados experimentan una rapida diferenciaciéon embrionaria, transforman-
dose en una larva planula en unas pocas horas (Russell, 1938). Mientras que esta etapa
del desarrollo embrionario es bastante consistente entre los distintos grupos de sifoné-
foros, el desarrollo posterior a la larva varia significativamente entre especies (Manko et
al., 2023).

En los miembros del suborden Physonectae, el desarrollo larval comienza con la
gastrulacion, seguida de la formacién de una invaginacion apical que representa el pri-
mordio del neumatéforo. Debajo del neumatéforo en desarrollo, se forma un anillo de
bracteas larvales, y aparecen el gastrozooide primario y su tentaculo asociado (Carré,
1969a; 1971; Manko et al., 2023). Esta etapa de postlarva (en general llamada sifénula)
puede adquirir una configuracién caracteristica que varia dependiendo del grupo, por
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ejemplo, la larva “athorybia” de Agalma elegans o el estadio “mica micula” de Pyrostephos
vanhoeffeni (Totton, 1965; Panasiuk et al., 2019). A medida que avanza el desarrollo, la
postlarva se alarga y experimenta diferenciacion estructural, formando finalmente la
disposicion lineal de los cormidios caracteristica de las colonias maduras de Physonec-
tae (Carré, 1969a;1971).

En contraste, las larvas de los calicéforos siguen una trayectoria de desarrollo distinta
para generar la postlarva (también Ilamada calicénula). En lugar de formar un polo apical
invaginado, el polo apical se reabsorbe, produciendo un tnico nectéforo larval en lugar
de un anillo de bracteas (Carré, 1967; 1969b). Este nectéforo larval puede persistir como
el nectéforo anterior de la colonia madura o ser reemplazado mas tarde por un nectéfo-
ro definitivo (Carré, 1967; 1969b; Manko et al., 2023). Finalmente, el desarrollo larval en
los cistonectos es el mas desconocido, con la notable excepcién de la carabela portugue-
sa (Physalia physalis), para la cual se han descrito algunas etapas posteriores a la planula
(Munroetal., 2019).
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FIGURA 9. Representacion de los ciclos de vida de los tres tipos basicos de sifonéforos,
Physonectae, Calycophorae y Cystonectae, divididos en seis etapas: adulto poligistrico,
zooides reproductivos, fertilizacién, larva inicial, larva posterior y maduracién. Imagen:
Lara Maleen Beckmann.
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Toxicidad

La investigacion sobre las toxinas de los sifonéforos sigue siendo relativamente limitada
en comparacién con otros organismos marinos venenosos, en parte porque solo unas po-
cas especies producen veneno lo suficientemente potente como para afectar a los seres
humanos. La mas relevante de estas es Physalia physalis (la carabela portuguesa), la tnica
especie de sifon6foro que hasta la fecha se ha vinculado de manera inequivoca con enve-
nenamientos médicos significativos (Stein et al., 1989; Labadie et al., 2012). Debido a la

relevancia médica de P physalis, casi todo el conocimiento existente sobre el venenoy la
toxicidad de los sifonéforos proviene de estudios realizados en esta especie.

Chun, 1891).
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FIGURA 10. Reinterpretacién del mecanismo de captura de una presa (copépodo) por las
tentilas de un sifonéforo del tipo Physonectae, Agalma elegans. A Sifosoma; B Detalle de
la morfologia de una tentila capturando una presa; C Detalle de la morfologia de un ne-
matocisto (descargado) del tipo estenotele. Imagen: Lara Maleen Beckmann (basado en
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Los sintomas locales del envenenamiento por Physalia generalmente incluyen do-
lor intenso, inflamacién de la piel con progresion necrética y, en casos graves, sintomas
mas generales como alteraciones cardiacas o neurolégicas, depresion del sistema ner-
vioso central y dificultad respiratoria (Labadie et al., 2012). Aunque el envenenamiento
por Physalia puede ser grave, la muerte de la persona afectada es un fenémeno raro
(Fenner, 2002; Cazorla-Perfetti et al., 2012), posiblemente debido a |a alta prevalencia de
lavariedad “blue bottle” que presenta un solo tentaculo alargado en lugar de los multiples
tentaculos que se encuentran en otros morfotipos de P physalis (Church et al., 2025). La
composicion exacta del veneno de esta especie adin no estd completamente caracteriza-
da, pero las investigaciones sugieren que contiene varias proteinas, incluida la potente
toxina fisalitoxina (Tamkun y Hessinger, 1981).

Las toxinas en los sifondforos son importantes para aturdir rapidamente a la presa y
evitar que esta luche al intentar escapar durante la captura, lo que de otro modo danaria
las delicadas colonias (Mapstone, 2014). En la mayoria de los sifonéforos, los nematocistos
para la captura de presas se agrupan en baterias en las tentilas de cada tentaculo (Figura
10). Las presas, como los copépodos o las larvas de peces, inicialmente se enredan con un
filamento terminal que cuelga de la bateria de nematocistos. Los movimientos de lucha de
la presa provocan que la banda de nematocistos en la bateria se abray golpee sobreella, y
estos nematocistos liberan atin mas toxinas (Mackie et al., 1987).
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Tunicata es un grupo de invertebrados del filo Chordata cercano evolutivamente a los ver-
tebrados (Figura 1). La ubicacién de los tunicados en el filo Chordata se debe a |a presen-
ciade lanotocorda en la cola, caracter perdido en adultos de tunicados sésiles (ascidias) y
en algunos tunicados pelagicos, la cual tiene funcién locomotora (Lacalli, 1999). Otros ca-
racteres representativos de Chordata incluyen la presencia de un cordén nervioso dorsal
yuna cola muscular postanal (Fodoretal., 2021). Los tunicados estan cubiertos por una ti-
nica (de alli su nombre), constituida por un polisacarido denominado tunicina (Apelgren
etal., 2022). La tunicina es la tnica celulosa de origen animal, cuyos genes de sintesis y
digestion probablemente fueron transmitidos de un simbionte procarionte del tunicado
ancestral por evolucién horizontal (Inoue et al., 2019). La mayoria de los tunicados son
filtradores (con excepcion de algunas especies de profundidad) de materia en suspension
(Holland, 2016), la cual queda adherida a un moco producido en el endostilo del saco
faringeo para luego ser digerida en el tracto digestivo (Jianget al., 2023).

Estudios filogenémicos ubican a Tunicata como un grupo monofilético y hermano
de Vertebrata en un clado denominado Olfactores (Delsuc et al., 2006). En la Figura 2 se
presentan las relaciones filogenéticas de los tunicados, mediante analisis realizados con
los transcriptomas de los principales grupos, que resuelven a Appendicularia como clado
hermano del resto de tunicados (talidceos y ascidias). Ascidiacea y Phlebobranchia apa-
recen como grupos parafiléticos (Figura 2). Es importante destacar la posicién de Thalia-
cea como grupo hermano de ((Corellidae + Ascidiidae) + Aplousobranchia) + Cionidae, y
a su vez, Stolidobranchia (Molgulidae + (Pyuridae + Styelidae)) como grupo hermano de
los clados anteriores (Delsuc et al., 2018; Kocot et al., 2018; DeBiasse et al., 2020).

Se destacan grupos monofiléticos (Olfactores y Tunicata) y Ascidiacea se mues-
tra como un grupo parafilético al igual que Phlebobranchia. Los grupos terminales
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FIGURA 1. Tunicados. A Larviceo (Appendicularia); B Salpa (Thalia democratica); C Piro-
soma; D Doliolido. Las imdgenes A-D representan grupos exclusivamente plancténicos;
E Phlebobranchia adulta (Phallusia nigra); F Larva de P. nigra; G Aplousobranchia adulta
(Clavelina oblonga); H Larva de C. oblonga; I Stolidobranchia adulta (Botrylloides niger);
J Larva de botrilido (Styelidae). Las imagenes E-J corresponden a representantes de los
tres 6rdenes de Ascidiacea, con la etapa adulta sésil (E, G e I) y su fase larval plancténica
(F, Hy]J). Imagenes: A Curso de Embriologia Comparativa de Invertebrados Marinos en
el Centro de Biologia Marina (CEBIMAR-USP); B, D y J Alvaro E. Migotto (CEBIMAR);
C, F, Helimdigenes propias; E y G imagenes obtenidas de Cifonauta (https://cifonauta.
cebimar.usp.br/).
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representan familias, las clases y 6rdenes se indican a la derecha. El resaltado en color
naranja palido representa a los grupos con formas pelagicas tanto en estado larval como
adulto (exclusivamente planctdnicos), mientras que el resaltado en turquesa representa
a grupos con adultos sésiles y cuya fase plancténica se limita a la etapa larval.

Vespertilionidac <™ Vertebrata

Oikopleuridae Cf |Appendicularia (larvaceos)

Olfactores Doliolidac U

Salpidae Thaliacea

Pyrosomatidae

_E Corellidae

Tunicata

Phlebobranchia
Ascidiidae

R-e8% > g

Clavelinidae

Didemmidas AceiFaem Aplousobranchia

Polycitoridac (ascidias)

Clonidae Phlebobranchia
— Molgulidac *

Pyuridae ' Stolidobranchia

&

Figura 2. Relaciones filogenéticas de Tunicata de acuerdo con Kocot et al. (2018), Del-
suc et al. (2018) y DeBiasse et al. (2020). Imdgenes: PyloPic/Michael Keesey, 2023.
https://www.phylopic.org/

Ciclodevidaydesarrollo

Los tunicados son organismos pelagicos y bentdnicos, y pueden existir como formas soli-
tarias o formando colonias. Los tunicados pelagicos que completan suciclo en la columna
de aguayforman parte de lo que se conoce coloquialmente como zooplancton gelatinoso
incluyen principalmente las clases Appendiculariay Thaliacea. Sin embargo, las larvas de
los tres 6rdenes de Ascidiacea (Phlebobranchia, Aplousobranchia, Stolidobranchia) tam-
bién se pueden encontrar como plancton en la columna de agua, pero sus formas adultas
son siempre bentdnicas y sésiles. Mientras que los Appendicularia son siempre solitarios
y de reproduccién sexual exclusivamente, los Thaliacea son siempre coloniales y de re-
produccién tanto sexual como asexual por gemacion; Ascidiacea contiene formas solita-
rias (con reproduccién exclusivamente sexual) y coloniales (con reproduccién asexual y
sexual). Todos los tunicados son hermafroditas: en el caso de los solitarios, generalmente
presentan fertilizacién externa, mientras que los coloniales son generalmente oviparos u
ovoviviparos (Shenkary Swalla, 2011; Rosnery Rinkevich, 2024).
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Los Appendicularia, conocidos coloquialmente como “larvaceos” (mantienen su
cola en el estadio adulto, al contrario de lo que ocurre en las ascidias), representan una
clase de tunicados de vida libre, con apenas 68 especies, pero sumamente abundantes
en el plancton, que constituyen el segundo grupo mas abundante del mesozooplancton
(Jaspers et al., 2023). Tienen una importancia significativa en las redes tréficas al consu-
mir el plancton pequefio y bacterias, asi como al ser presas de diversos organismos mari-
nos. De esta manera facilitan la transferencia de energia y nutrientes a lo largo de dichas
redes, conectando el grupo microbiano con niveles tréficos superiores (Alves et al., 2025).
Este grupo se caracteriza por producir estructuras mucosas de celulosa animal denomi-
nadas “casas”, utilizadas para filtrar particulas del agua. Estas casas son desechadas y re-
generadas varias veces al dia, actuando como centros de agregacién de material organico
que desciende desde la zona fética hacia el fondo del mar, también conocido como nieve
marina (marine snow). De esta manera cumplen un papel importante en el secuestro de
carbonoy en la bomba biolégica (Jaspers et al., 2023; Taucheret al., 2023).

Thaliacea es una clase de tunicados pelagicos de vida libre, con 72 especies descritas
(Godeaux, 1998; Govindarajan et al., 2011). Tienen ciclos de vida complejos, con alternan-
cia de generaciones y presentan zooides polimérficos (Brusca y Brusca, 2003). Las salpas,
en particular, tienen la capacidad de aumentar sus poblaciones rapidamente en respues-
ta a proliferaciones de algas y condiciones ambientales favorables debido a sus altas ta-
sas de reproduccion asexual y sexual (Pitt et al., 2023; Décima et al., 2023). Durante estas
proliferaciones masivas (denominadas blooms), las salpas son responsables de un gran
porcentaje del secuestro del carbono oceanico. Eso se debe a su alta tasa de ingestion,
capacidad de alimentarse de una gran variedad de tamafos de presasy, por tltimo, a la
produccién de grandes bolas (pellets) fecales que se hunden rapidamente (Décimaetal.,
2023). Otra caracteristica de Thaliacea es la produccién de bioluminiscencia en el género
Pyrosoma, cuyo nombre deriva del griego “pyro” que significa fuego y “soma” que significa
cuerpo (cuerpo de fuego). Cada zooide dentro de la colonia puede detectar la luz y emitir
bioluminiscencia en respuesta. Este proceso se da por la actividad de |a coelenterazina
(una luciferina especifica de eucariotas) (Bowlby et al., 1990; Tessler et al., 2020).

Ascidiacea es una clase de tunicados muy diversa en nimero de especies, con alre-
dedor de 3000 especies descritas, representada por un grupo parafilético que incluye
los tres 6rdenes: Aplousobranchia (aproximadamente 1480 especies), Phlebobranchia
(aproximadamente 315 especies) y Stolidobranchia (aproximadamente 1020 especies)
(Schenkar y Swalla, 2011). Sus larvas “renacuajo”, caracterizadas por la presencia de una
cabeza con los 6rganos sensoriales y una cola con un cordén nervioso dorsal y notocorda,
son de vida libre y pasan por un periodo pelagico corto que generalmente dura algunas
horas. En el inicio de |a fase bentdnica se da el asentamiento larval mediante una meta-
morfosis radical, caracterizada por la pérdida de 6rganos sensoriales y las estructuras de
lacola, al mismo tiempo que se termina de diferenciar el sistema digestivo, formando un
organismo filtrador sésil y benténico (Stolfiy Brown, 2015).
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Intereses cientificos

La proximidad evolutiva de los tunicados con los vertebrados los ha convertido en un
grupo clave para comprender la evolucién de los cordados. Un claro ejemplo es Oiko-
pleura dioica (Appendicularia), actualmente utilizada como un modelo animal atractivo
debido a su rapido desarrollo y ciclo de vida, genoma compacto con una gran pérdida
de genesy embriogénesis con un nimero reducido de células en comparacién con otros
tunicados (Ferrandez-Roldan et al., 2019). Estudios en esta especie han revelado el im-
pacto de la pérdida de genes sobre vias de sefializacion importantes del desarrollo em-
brionario (Sanchez-Serna et al., 2025) y han ayudado a entender cémo la aceleracion del
desarrollo embrionario puede afectar procesos tan importantes como el desarrollo
del corazén (Ferrandez-Roldan etal., 2021).

En el campo de la biotecnologia, existe un gran interés por estudiar los nanocristales
de celulosay las nanofibras de las tlnicas, con propiedades Unicas para la produccion de
biomateriales que pueden servir en la medicina regenerativa o en la ingenieria de teji-
dos (Zhaoetal., 2015). Las tlnicas, al tener una funcion defensiva, representan ambientes
lnicos para poblaciones microbianas complejas y diversas. La exploracién de compues-
tos bioactivos de varias especies de ascidias ha revelado un potencial antimicrobiano y
anticancerigeno particularmente interesante (Ramesh et al., 2021).

En relacion con el valor alimenticio de los tunicados, algunas especies de ascidias ya
forman parte de la dieta humana en diversas regiones costeras del mundo. Debido a sus
altos valores nutritivos en proteinas, minerales y acidos grasos esenciales, asi como por
su facilidad de cultivo como recurso pesquero y su bajo impacto ecolégico, las ascidias
pueden ser una opcidn sustentable para contribuir a la seguridad alimentaria de varias
regiones del mundo (Gao et al., 2023). Por otro lado, varias especies de ascidias tienen un
alto potencial invasor por su facil reproduccién y capacidad de asentarse en diferentes
tipos de sustratos, lo que ha generado y sigue generando alerta en cultivos acuicolas de
peces y moluscos alrededor del mundo (Carman et al., 2010; Aranceta-Garza et al., 2025).
Sin embargo, esta en prospeccion el desarrollo de algunas especies con potencial de co-
cultivo/extraccién en la acuicultura multitréfica integrada (Marques et al., 2022).

Conclusion

Entre el plancton gelatinoso pelagico, Appendiculariay Thaliacea son las clases de tunica-
dos menos diversos en niimero de especies, pero representan una gran biomasa en todos
los océanos del mundo. En contraste, Ascidiacea, con un alto ndmero relativo de especies,
son abundantes en sistemas benténicos, pero sus larvas pelagicas representan apenas
una pequena fraccion del plancton marino. Diversas investigaciones son desarrolladas en
tunicados que responden preguntas de su diversidad, papel ecolégico y evolucién (p. €j.
el origen evolutivo de los cordados). También se realizan investigaciones aplicadas para
transferencia al desarrollo biotecnolégico (p. ej. biomateriales, alimentacion o biomedicina).
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Sin embargo, alin existen vacios, sobre esos aspectos, en especial de los tunicados pelagi-
cos, por lo que renovados estudios contribuiran a un conocimiento mas acabado de estos
organismos y su potencial en diferentes campos de aplicacion.
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Clasificacion general del grupo

Las apendicularias o larviceos constituyen una clase dentro del subfilo Urochordata o
Tunicata. Al igual que los vertebrados, los tunicados forman parte del filo Chordata y ex-
hiben las tres caracteristicas comunes a todos los cordados en al menos una parte de su
ciclo de vida: hendiduras branquiales, un cordén tubular nervioso y una columna espinal
primitiva llamada notocorda. A diferencia de otros tunicados, como las ascidias, retienen
la notocorda en su forma adulta. Presentan una estructura mucosa denominada vulgar-
mente “casa” mediante la cual se alimentan.

Las apendicularias fueron descritas por primera vez por Chamisso y Eysenhardt en
1821. Hasta la actualidad, se han descrito 15 géneros y aproximadamente 70 especies. La
clasificacidon actual (Tabla 1) se basa en las extensas revisiones del grupo realizadas por
Fenaux (1993;1998) y disponible en WoRMS (s. f.).

La clase Appendicularia estd compuesta por tres familias: Fritillariidae, Kowalevski-
idae y Oikopleuridae (Figura 1). La mayoria de los géneros y especies de apendicularias
pertenecen a esta tltima familia.
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TaBLA1. Clasificacion sistematica de Appendicularia (WoRMS,; s. f.)

Reino Animalia
Filo Chordata
Subfilo Urochordata o Tunicata
Clase Appendicularia
Orden Copelata

Familia Fritillariidae
Género Appendicularia
Género Fritillaria
Género Tectillaria

Familia Oikopleuridae
Género Althoffia
Género Bathochordaeus
Género Chunopleura
Género Folia
Género Megalocercus
Género Mesochordaeus
Género Mesoikopleura
Género Oikopleura
Género Pelagopleura
Género Sinisteroffia
Género Stegosoma

Familia Kowalevskiidae
Género Kowalevskia

Morfologia

El cuerpo esta constituido por un tronco y una cola, la cual se inserta ventralmente y es
varias veces mas larga que el tronco. El largo del tronco, comtinmente denominado “talla”,
no sobrepasa los 5 mm, salvo excepciones como es el caso de algunas especies batipelagi-
cas cuya talla puede alcanzar los 25 mm.

En la organizacién del tronco se pueden distinguir tres regiones —faringobranquial,
digestivay genital— cuya anatomia general varia entre las familias. La capa cuticular que
recubre la cola se prolonga hacia los bordes, formando aletas continuas. La cola posee en
la parte central la notocorda y a ambos lados de esta se encuentra la musculatura encar-
gada de batirla cola.

Los criterios diagnosticos mas utilizados para la identificacién de estos tunicados
son la forma general del tronco y la cola; la forma y posicion del endostilo, el cual pro-
duce enzimas digestivas y secreciones mucosas para retener el alimento; la presencia o
ausencia del par de glandulas bucales; la forma de los espiraculos, eséfago, estomago,
intestino y recto, asi como la presencia o ausencia de células subcordales (ubicadas en
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A.Oikopleuridae C. Fritillariidae E. Kowalevskiidae

FIGURA 1. Aspecto general de las tres familias de apendicularias y la estructura de sus
respectivas casas. Oikopleuridae: vista ventral A y casa B; Fritillariidae: vista ventral C y
casa D; y Kowalevskiidae: vista ventral E y casa F. La casa rodea completamente al ani-
mal en Oikopleuridae y Kowalevskiidae B y F, pero solo parcialmente en Fritillariidae D.
Imégenes: Gorsky y Castellani (2017) y las referencias alli citadas.

una hilera en la musculatura del lado derecho de la cola) o de células anficordales (ubi-
cadas a ambos lados de la notocorda); el nimero, formay posicion de estas célulasen la
cola, entre los principales criterios. Las glandulas bucales, también llamadas orales, se
cree que estan relacionadas con la produccién de luminiscencia (Fredriksson y Olsson,
1991). La presencia de estas glandulas esta siempre acompanada por la presencia de las
célulassubcordales, las cuales desempefarian la misma funcién. Se desconoce la funcién
de las células anficordales.

En la familia Oikopleuridae (Figura 2) el tronco es ovoide. La boca, con un labio inferior
prominente, comunica con la faringe. En el piso de esta, en la parte anterior, se ubica el
endostilo, que es recto, y en la parte ventral lateralmente se encuentran los tubos bran-
quiales que comunican al exterior por medio de espiraculos ciliados. El eséfago se ubi-
ca dorsalmente, es curvado y desemboca en la parte superior del estdbmago, cuya forma
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varia segln el género: desde una simple dilatacién del tubo digestivo hasta formar dos
[6bulos, generalmente muy similares, a excepcién de Oikopleura fusiformis, cuyo |6bulo
izquierdo se prolonga en un ciego postcardial con forma ahusada. Al estémago le sigue
el intestino que, curvandose hacia la regién anterior, desemboca en el ano. El corazén se
ubica en la region digestiva ventralmente al estdmago. Las génadas se sitlian en la parte
posterior del tronco y la disposicidn de ovario y testiculo varia segin la especie, a excep-
cién de O. dioica, que no es hermafrodita y presenta sexos separados. A ambos lados del
endostilo se ubican, en algunas especies, las glandulas bucales. La cola es lanceolada, a
veces presenta células subcordales, y termina en forma aguzada o redondeada.

FIGURA 2. Detalle de la familia Oikopleuridae. A-B aspecto general del tronco; C parte
anterior del tronco; D-E aspecto general de la cola. Leyendas: o ovario; t testiculo; i in-
testino; e eséfago; le lébulo estomacal; ¢ corazdn; es espirdculos; a ano; cf canal faringeo;
en endostilo; gb glindulas bucales; g ganglio; b boca; pf pellet fecal; m musculatura;
n notocorda; cs células subcordales; tu tinica. Imagenes: modificado de Esnal (1999);
fotografias de O. rufescens (escala 0.75 mm) tomadas por Nicolas Lemifia.

En la familia Fritillariidae (Figuras 3 A-B) el tronco es alargado y deprimido dorsoven-
tralmente, la boca presenta varios l6bulos, los tubos branquiales son mas cortos y el en-
dostilo es mas pequefio con sus extremos curvados hacia arriba. En la regién digestiva, el
estdmago es globoso y el corazén se ubica delante de este. La disposicidn de las gonadas
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es mas variada que en Oikopleuridae y se utiliza como criterio taxondmico. La cola es por
lo general mas ancha y termina, en la mayoria de las especies, en una escotadura distal.
En ocasiones, aparecen dispuestas simétricamente a ambos lados de la notocorda las cé-
lulas anficordales. El resto de los caracteres no presenta diferencias con Oikopleuridae.

En la familia Kowalevskiidae (Figuras 3 C-D) el tronco es comprimido dorsoventral-
mente en la parte anterior y globoso en la parte posterior. La boca no posee labios, la ca-
vidad faringea esta dividida en tres partes por peines ciliados y carece de endostilo. El
esofago es corto y el estdmago es globoso. No presenta corazény la sangre es impulsada
por los movimientos de la cola, la cual es de forma tipicamente lanceolada. La region ge-
nital no presenta diferencias notables con Fritillariidae.

A continuacion, en la Tabla 2 se presentan las caracteristicas generales usadas para
identificar las tres familias, segin Gorsky y Castellani (2017).

F1GURA 3. Detalle del tronco y de la cola en la familia Fritillariidae A-B y Kowalevskiidae
C-D. Leyendas: p prolongaciones cuticulares; cg células glandulares; t testiculo; o ovario;
e estémago; es eséfago; i intestino; gf glandula faringea; en endostilo; co capa oicoplas-
tica; ca células anficordales; b boca; h hendiduras branquiales. Imagenes: modificado de

Esnal (1999). Escala: 0.25 mm.
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TABLA 2. Appendicularia. Caracteristicas generales para la clasificacion en familias

(Gorsky y Castellani, 2017)

Fritillariidae Oikopleuridae Kowalevskiidae
Tronco elongado, dorso- Tronco compacto u ovoide. Tronco corto y deprimido
ventralmente comprimido anteriormente.

o con forma fusiforme.

Endostilo curvado hacia Endostilo recto. Endostilo y corazdn ausentes.
arriba.

Aperturas branquiales (es- | Espiraculos localizados cerca Espiraculos grandes y con
piraculos) localizadas en del ano. forma elipsoidal.

la parte anterior de la cavi-
dad faringea y conectando
la faringe con el exterior
sin un pasaje tubular.

Cola raramente mas larga Cola recta y varias veces mas Cola con forma fusiforme.
que el tronco. larga que el tronco, estrechan-
dose distalmente.

Alimentacion

Se trata de organismos suspensivoros con un método de alimentacién sofisticado. Las
apendicularias producen una estructura gelatinosa llamada casa, compuesta principal-
mente de mucopolisacaridosy proteinas, secretadas por células epidérmicas especializa-
das que conforman la capa oicoplastica ubicada en la parte anterior del tronco (Fenaux,
1986). La casa posee un complejo sistema de filtros y utiliza los movimientos de la cola
para concentrar y remover las particulas en suspensién en la columna de agua (Flood et
al.,1990). Estas estructuras les permiten filtrar desde particulas menores a 0,2 um hasta
30 um (Flood et al., 1992).

El agua ingresa a la casa por los filtros externos, los cuales estan formados por fi-
bras que se entrecruzan en una compleja malla, donde se realiza la primera seleccién
de particulas por tamafio. El flujo de agua en el interior de la casa es impulsado por los
movimientos de la cola, como se mencioné anteriormente (Figura 4). En el filtro interno
concentrador de alimento son retenidos los microorganismos que son llevados hacia la
boca por la accién de las cilias de los espiraculos. Las particulas de alimento son retenidas
por el mucus producido por el endostilo y movilizadas hacia el estémago (Fenaux, 1986;
Floody Deibel,1998).

Estas casas se descartan periédicamente, incluso mas de una vez al dia, como res-
puesta a la saturacion de los filtros dependiendo del alimento disponible en el medio.
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FIGURA 4. Familia Oikopleuridae. A Estructura general de una casa; B circulacién del
agua en su interior. Leyendas: t tronco; ¢ cola; fe filtro externo por donde ingresa el agua
con el alimento; fi filtro interno concentrador de alimento. Imagenes: modificado de Ca-
pitanio (1995).

Unavez descartadas, se depositan en el lecho marinoy constituyen un importante aporte
de materia organica, principalmente en forma de carbono (Lenz, 2000). Experimental-
mente, Sato et al. (2001) observaron que la tasa de renovacién de las casas de las apen-
dicularias se incrementa con el aumento de la temperatura y la disminucién de la sali-
nidad. En O. dioica, |a eficiencia de asimilacion del alimento disminuye al aumentar sus
concentraciones (Lombard et al., 2009).
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Reproduccion

Las apendicularias son organismos semélparos, es decir, se reproducen una vez durante
todo su ciclo de vida, un evento de gran importancia para su descendencia. En su gran
mayoria, son hermafroditas, a excepcién de una sola especie O. dioica, que presenta los
sexos separados. Su ciclo de vida es relativamente simple, con desarrollo directo, no for-
man colonias y su tasa de crecimiento es rapida en comparacién con otros grupos de
tunicados.

Todas las apendicularias hermafrofitas son protandricas. En un primer momento,
ocurre la maduracién de las gametas masculinas y en el testiculo se forma un espermi-
ducto por donde son descargados los espermatozoides. Seguidamente ocurre la madu-
racion de los ovocitos, que terminan por ocupar toda la regién genital. Una vez maduros,
estos son liberados por la ruptura de la pared del cuerpo, hecho que provoca la muerte del
animal. En O. dioica, los machosy las hembras tienen un desarrollo similar, liberando cada
uno sus gametas al exterior (Deibel y Lowen, 2012).

Los estudios estacionales permiten detectar la presencia de diferentes estadios de
madurez en una poblacion, los cuales inician con estadios muy incipientes donde las
gbnadas no estan aln diferenciadas, como se muestra para la especie Fritillaria borealis
(Figuras 5 A-B). Al iniciar la madurez, se forma un surco dorsal en forma de V en la pa-
red posterior del testiculo, por donde comienza la evacuacién de los espermatozoides,
asi como una expansion lateral del saco genital (Figuras 5 C-D). En una etapa de madurez
tardia, la génada exhibe solo ovocitos maduros y, una vez descargados, el saco genital
se observa vacio, transparente y flacido (Figuras 5 E-F) (Presta et al., 2015). El periodo en
que los ovocitos ocupan toda la génada es muy fugaz, y generalmente no se encuentran
individuos en esas condiciones en las muestras de plancton.

La fecundacién es externa en todas las especies. Una hembra puede producir mas de
300 huevos con tamafios que varian con la especie (en promedio 150 um de diametro),
los cuales eclosionan en pequefios juveniles con aspecto de larva (Troedsson et al., 2002;
Deibely Lowen, 2012). En estudios experimentales bajo condiciones controladas de tem-
peratura y éptima concentracién de alimento, el tamafio de puesta de una hembra de O.
dioica puede acercarse a 650 huevos (Lobén et al., 2011).

La temperatura es un factor regulador de la duracién del ciclo de vida, el cual puede
variar entre unoy dos dias en ambientes tropicales hasta mas de treinta dias en ambien-
tes polares, dependiendo ademas de la abundancia y tipo de alimento disponible (Sato
etal., 2001). En lineas generales, cuando la temperatura decrece, el tiempo generacional
aumenta y los organismos logran alcanzar sus mayores tallas. Por ejemplo, en los ciclos
estacionales de los mares templados, cuando la temperatura es de 11 °C, O. dioica comple-
ta su maduracién con tallas maximas de 1400 um, lo cual contrasta con la poblacién de
verano, donde a 20 °C esas tallas apenas alcanzan los 900 um en el fin de su ciclo de vida
(Capitanioetal., 2018).
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FIGURA 5. Fritillaria borealis. Estadios inmaduros con gbnadas sin diferenciar A, inci-
piente B y en desarrollo C, y estadios maduros con testiculo desarrollado D, ovario en
expansion E y ovario parcialmente descargado F. Leyendas: g génadas incipientes; o
ovario; t testiculo; s surco dorsal; ex expansién del saco genital; ovo ovocitos. Imagenes:
modificado de Presta et al. (2015). Escalas: A 50 pm, B-C 100 pm, D-F 150 pm.

Estas caracteristicas ventajosas —alcanzar la madurez rapidamente (es decir, jove-
nes) para reproducirse antes de ser depredados o limitados por las condiciones variables
del ambiente pelagico— hacen que este grupo de tunicados alcance generalmente altas
densidades, cumpliendo asi con un rol relevante en los ecosistemas marinos.

Distribucion en los distintos océanos

Las apendicularias se encuentran en todos los océanos del mundo, siendo mas abundan-
tes en areas costeras y sobre las plataformas continentales. Las mayores diversidades se
han reportado en aguas calidas, si bien muchas especies son euritérmicas extendiendo su
distribucién a ambientes templados y frios (Esnal, 1999).

La mayoria de las especies son epipelagicas (0 a 200 m profundidad), si bien se han
registrado algunas apendicularias en profundidades mesopelagicas (200 a1000 m) y ba-
tipelagicas (1000 a 4000 m). Recientemente, Jamieson y Linley (2021) hallaron apendi-
cularias en varias fosas oceanicas a mas de 5000 m de profundidad, entre ellas la fosa de
Puerto Rico en el Océano Atlantico. En particular, de las catorce nuevas especies descritas
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en los Gltimos veinticinco anos, solo dos de ellas fueron colectadas con redes de plancton.
Las otras doce especies fueron descubiertas mediante el uso de vehiculos sumergibles a
grandes profundidades (Gorsky y Castellani, 2017).

La familia Oikopleuridae incluye especies con amplia distribucién, siendo tanto epi-
pelagicas como mesopelagicas, costeras y oceanicas. Las especies de la familia Fritillarii-
dae también tienen una distribucién cosmopolita, siendo la mayoria costeras y epipela-
gicas. Recientemente, algunas fritillarias mesopelagicas han sido observadas y descritas
por primera vez gracias al uso de vehiculos operados remotamente. Finalmente, las dos
especies de la familia Kowalevskiidae —Kowalevskia oceanica y K. tenuis— se distribuyen
tanto en dreas costeras como océanicas. Son epipelagicasy relativamente abundantes en
los primeros 50 m.

En México, la mayor parte de los estudios sobre apendicularias se ha realizado
principalmente en el golfo de Méxicoy el Caribe mexicano (océano Atlantico), donde se
han registrado veinticinco especies pertenecientes a las tres familias de apendicularias
(Castellanos-Osorio, 2003; Castellanos y Suarez-Morales, 2009; Flores-Coto et al., 2010).
Por el contrario, en el Pacifico mexicano el estudio de este grupo ha sido mas limitado y
centrado en el registro de O. dioica en diversos ambientes oceanicos, costeros y estuarinos
(Alvarez Silva et al., 2006; Alvarez-Silva y Torres-Alvarado, 2013; Alvarez-Tello et al., 2015).
Recientemente, Sandoval-Navarrete et al. (2024) reportaron por primera vez la presencia
de las especies Appendicularia sicula, Fritillaria formica, F. haplostoma y F. pellucida en aguas
del Pacifico tropical mexicano. Asimismo, indicaron la presencia de las oikopleuras O. al-
bicans, O. cophocerca, O. fusiformis, O. longicauda y O. rufescens.

Dentro de los patrones de distribucién vertical, si bien las apendicularias no exhiben
un fuerte comportamiento de migracion nictimeral, dada su baja motilidad, algunos es-
tudios en areas costeras han sefialado que pueden ser abundantes en ciertas profundida-
des y momentos del dia, sugiriendo patrones de distribucién relacionados con factores
ambientales (corrientes, mareas) o biolégicos como la presencia de predadores (Spinelli
etal., 2013; 2015; Giménezet al., 2023).

Rol ecoldgico en los ecosistemas

Las apendicularias desempefnan un papel fundamental en la dinamica tréfica de los
ecosistemas marinos ya que actian como un nexo entre el bucle microbiano y la red
tréfica clasica. Estos organismos gelatinosos son filtradores eficientes capaces de cap-
turar particulas de un amplio rango de tamanos, incluyendo bacterias, fitoplancton y
detritos organicos, lo que les permite aprovechar recursos en las fracciones mas peque-
fias del sistema pelagico (Deibel y Lowen, 2012). El bucle microbiano es un proceso clave
en los ecosistemas marinos, en el que la materia organica disuelta es reciclada a través
de bacterias heterotrdficas y protistas antes de incorporarse a niveles tréficos superio-
res (Azam et al., 1983). Las apendicularias facilitan este proceso al ingerir directamente
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bacterias y pequefios flagelados, transfiriendo esta energia a consumidores secundarios
como copépodos y larvas de peces (Gorsky y Fenaux, 1998). También forman parte de la
cadena tréfica clasica, al consumir fitoplancton y ser consumidas por quetognatos, me-
dusasy ctenoforos, asi como por larvas y adultos de peces (Purcell et al., 2005) (Figura 6).

RED MICROBIANA RED CLASICA
CIANOBACTERIAS BACTERIAS
iy M FITorLANCTON
i (DINOFLAGELADOS/ DIATOMEAS)
MEDUSAS/ CTENOFOROS
MATERIA
ORGANICA QUETOGNATOS
DISUELTA \
CILIADOS
LARVAS DE PECES
FLAGELADOS PECES ZOOPLANCTOFAGOS
HETEROTROFOS

FIGURA 6. Representacién esquematica de la red alimentaria peligica marina que mues-
tra el rol de las apendicularias en las redes microbiana y tradicional.

Asimismo, las casas que utilizan para alimentarse, al ser descartadas, forman parte
de lo que conocemos como “nieve marina”. Estos copos de nieve estan compuestos por
restos de organismos, excreciones y particulas organicas, y funcionan como un vehiculo
para la exportacién de carbono desde la superficie hacia las profundidades del océano
(Hansen et al., 1996). La velocidad de sedimentacién de estos copos depende de mu-
chos factores, como el tamafo y el tipo de particula (Lombard y Kigrboe, 2010), siendo
las apendicularias una de las mayores productoras de nieve marina mediante el descarte
diario de sus casas (Alldredge, 2005).

Ademas, son una importante fuente de alimento gracias a su alto valor energético
para diversos organismos de niveles tréficos superiores, como es el caso de las larvas de
peces, cuya supervivencia y crecimiento dependen fuertemente de la disponibilidad y
abundancia de alimento en sus primeros dias de vida (Fortieret al., 1994).

El papel de las apendicularias en los ecosistemas es fundamental, ya que sus casas
gelatinosas descartadas aceleran la transferencia de carbono, favoreciendo el secuestro
de CO; en los fondos marinos y contribuyendo asi a la regulacién del clima.
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Efectos de la contaminacion en apendicularias

El modo de alimentacion y la amplia distribucién de este grupo lo posicionan como un
organismo susceptible a los efectos de la contaminacién marina, especialmente en regio-
nes costeras influenciadas por actividades humanas. Dentro de los taxones bioindicado-
res destacan las especies del género Oikopleura, que, dada su tolerancia, son utilizadas en
estudios de monitoreo ambiental como bioindicadores de eutroficacién y contaminacién
inorganica por metales, entre otros (De Carvalho et al., 2016; Martins Rocha et al., 2025).

En los Gltimos afios, se ha detectado con mayor frecuencia la presencia de contami-
nantes en ambientes acudaticos, debido a la eliminacién incompleta en los tratamientos
de aguas residuales. Entre ellos, los compuestos fendlicos como el bisfenol A (BPA) son
utilizados ampliamente en productos como resinas, plasticos de policarbonato y envases
de alimentos. Experimentalmente, Li et al. (2024) evaluaron los efectos de distintas con-
centraciones de BPA en adultos de O. dioica. Estos autores detectaron que este compuesto
es de alta toxicidad para la especie, ya que inhibe el crecimiento somatico y el desarrollo
gonadal, reduce la fecundidad en hembrasy afecta la expresion génica en machos inclu-
so en concentraciones ambientalmente seguras.

Asimismo, los residuos plasticos han sido documentados en muchos ambientes ma-
rinos, incluso en aguas profundas. En la bahia de Monterrey (California), Katija et al. (2017)
detectaron que la apendicularia mesopelagica Bathochordaeus stygius, que habita a1000 m
de profundidad, es capaz de filtrar diversas particulas microplasticas, ingerirlas y luego em-
paquetarlas en sus heces. Los microplasticos se adhieren facilmente a las casas, hecho que
aceleraria el hundimiento de la nieve marina. Estos hallazgos sugieren que uno de los re-
servorios mas grandes de microplasticos marinos podria estar en las comunidades de aguas
profundas, donde las apendicularias actian como un medio de transporte de estos.
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Dolidlidos
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Universidad de Concepcién, Concepcién, Region del Biobio, Chile

Los miembros del orden Doliolida (del latin dolium, en forma de barril) son uno de los tres
6rdenes pertenecientes a la clase Thaliacea. El orden fue descrito por Delage y Hérouard
(1898), quienes originalmente describieron a los individuos como un barril transparente,
liso y pequefio, el cual se encuentra abierto por ambos extremos y se pueden observar
estructuras anatdmicas internas, entre las que destacaban un vaso ventral (endostilo) y

F1GURA 1. A Orden Doliolida. Descripcién original redibujada sobre el orden Doliolida de
Delage y Hérouard (1898); B nodriza madura de Dolioletta gegenbauri obtenida frente a Baja
California, México, al sur de la Corriente de California.
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dos laminas de branquias (Figura 1). Sin embargo, algunas especies de dolidlidos ya ha-
bian sido descritas anteriormente asociadas a otros grupos como moluscos o el grupo
“Zoophyten” (actualmente no reconocido).

La primera descripcion de un doliélido como especie fue realizada por Otto (1823),
quien describié a Doliolum mediterraneum (Figura 2A, especie no reconocida) como un
animal simple, gelatinoso, pequefio y en forma de barril con aparente carencia de érga-
nos. Este espécimen fue recolectado cerca de Napoles, Italia, y ya habia sido clasificado
anteriormente como parte de los “Zoophyten” (animales parecidos a plantas). Posterior-
mente, Quoy y Gaimard (1835) describieron al género Doliolum junto con dos nuevas
especies. Sin embargo, estos autores los consideraron moluscos pelagicos en Indone-
sia. Quoy y Gaimard (1835) observaron la semejanza de los doliélidos con un barril, por
lo cual taxondmicamente los clasificaron dentro del antiguo taxén “Barillet”, creando al
género actualmente aceptado Doliolum. Dentro de este género identificaron dos nuevas
especies: 1) “Barillet Denticulé” o barril con pequenos dientes (del francés) para la espe-
cie actualmente reconocida Doliolum denticulatum y 2) “Barillet 4 Queue” o barril con cola
para la especie no reconocida Doliolum caudatum (Figura 2). La descripcion se basé en su
morfologia, destacando las bandas musculares, aperturas en cada extremidad, presencia
o ausencia de cola, asi como de terminaciones lisas o dentadas.

FIGURA 2. Imégenes originales redibujadas de A Doliolum mediterraneum por Otto en
1823; B Doliolum denticulatum por Quoy y Gaimard en 1835; C y D Doliolum caudatum por
Quoy y Gaimard en 1835.
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Otros autores también aportaron a las primeras investigaciones sobre doliélidos,
como Krohn (1852), quien los describié como un taxén intermedio entre las ascidias ben-
ténicas y las salpas pelagicas, ademas de describir tres nuevas especies, entre ellas la
actualmente reconocida Doliolina muelleri (descrita como Doliolum muelleri). Asimismo,
Claus (1876) describi6 detalladamente la anatomia interna de los doliélidos y propuso
el orden “Cyclomyaria”, que posteriormente fue identificado como sinonimia del orden
Doliolida. Actualmente, el orden cuenta con dos subérdenes: Doliolidina y Doliopsidi-
na, cada uno con dos familias (Godeaux, 2003). Doliolidina se diferencia por la presencia
de una tlnica mas delgada, con una disposicion de los 6rganos internos simple, miscu-
los del I al VIII completos o abiertos, entre ocho y nueve anillos musculares y un érgano
vibratil enfrente del cerebro; mientras que Doliopsidina cuenta con una tlinica mas grue-
sa, musculo Ill abierto en forma de S, solamente cinco anillos musculares, un 6rgano
vibratil detras del cerebroy la presencia de pigmentos (Godeaux, 2003).

Morfologia

Los doliélidos (Figura 3) presentan un cuerpo pequefoy apariencia transparente; su mor-
fologia varia entre la formade barril y una estructura esféricay alargada. Cuentan con dos
sifones, uno bucal y otro atrial, situados en ambos extremos del organismo. Se caracteri-
zan por tener entre cinco y nueve bandas musculares paralelas en todo el cuerpo, las cua-
les pueden o no rodearlo por completo, y un ganglio dorsal (cerebro), que no se presenta

FIGURA 3. Morfologia de un gonozooide de un dolidlido.
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durante la fase larvaria. Su cavidad corporal se observa dividida por una cavidad faringea
anterior de mayor espacio y una cavidad atrial posterior de menor espacio, separadas por
un par de hendiduras branquiales ciliadas transversales. Presentan un endostilo simplifi-
cado con dos bandas ciliadas en el borde ventral. El tracto digestivo simplificado consiste
en un estdbmago, eséfago, intestino y ano. Presentan un corazén y durante la fase repro-
ductiva sexual (gonozooides) desarrollan érganos sexuales: testiculos y ovarios, debido a
que son hermafroditas (Godeaux, 1998; Barnes et al., 2001).

Asimismo, los doliélidos cuentan con una tiinica transparente y gelatinosa, de con-
sistencia blanday fragil, con un grosor de entre 1y 2 um. Esta hecha de celulosa tipo | con
una alta cristalinidad, lo que la hace mas liviana, adaptada para la vida pelagica (Hirose
etal.,1999).

Pese a que los doliélidos comparten una morfologia tradicional de barril, cabe
destacar una excepcién morfolégica recientemente descrita. Robison et al. (2005a) des-
cribieron el nuevo género Pseudusa del suborden Doliopsidina con una (inica especie P
bostigrinus. Esta especie fue encontrada en el Pacifico norte, aproximadamente entre
1161y 1890 m de profundidad; el habitat batipelagico generé que el doliélido desarro-
[lara variantes morfolégicas y adoptara una forma acampanada de medusa diferente a
la forma tradicional de barril (Figura 4). Robison et al. (2005a) describen que esta espe-
cie cuenta con Unicamente cuatro bandas musculares, aparte de un siféon bucal y una

FIGURA 4. Diagrama de Pseudusa bostigrinus. Imagen: redibujada de Robison etal., 2005a),
mas detalles en el Anexo 1.
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cavidad faringea de mayor proporcion respecto a la parte atrial reducida. Las branquias,
al igual que el endostilo, se encuentran reducidas también, ubicindose en el centro de
la cavidad faringea. De las cuatro bandas musculares (M), los autores mencionan que el
musculo entre el Ml y MIl es muy flexible; esto aumenta su didmetro, que simula asi el
velo de una medusa expandible. Esta flexibilidad entre Ml y MIII le permite al doliélido
realizar un movimiento similar al de la propulsién de una medusa. En observaciones de
laboratorio de esta especie se logré documentar cémo este dolidlido abandona la forma
tradicional de alimentacion por filtracion (reduccién de endostilo y hendiduras bran-
quiales) para emplear un modo de alimentacién mediante la expansién de su apertura
bucal orientada hacia arriba, formando un canasto en el que entra la materia suspendida.
Asimismo, |a expansion del Ml'y Mlly la contraccion del MIV permiten que el doliélido
cuente con un nado activo (Robison et al., 2005a).

Ciclodevida

Los dolidlidos desarrollan un ciclo de vida complejo y polimérfico, con reproduccién
asexual y sexual. Dentro de las diferentes etapas morfolédgicas de los doliélidos se en-
cuentran 1) la etapa larvaria, seguida de cuatro formas en la etapa adulta: 2) oozoide (no-
drizajoven), el cual se transforma en una nodriza madura dando lugar a los 3) trofozooi-
des, 4) forozooidesy 5) gonozooides (Figura 5). Las larvas y los oozooides son el resultado
de la fertilizacion de un huevo por reproduccién sexual, mientras que el resto de zooides
son el resultado de una gemacion por reproduccion asexual (Pickettetal., 2024).

De la fertilizacion del huevo surge la larva, de morfologia muy similar a la larva de
las ascidias 0 a la de un renacuajo; los dolidlidos son los nicos talidceos que cuentan con
esta etapa larval (Pickett et al., 2024). Las larvas constan de dos regiones: el cefalenterén
(tronco anterior), inicialmente carente de érganos digestivos y de sistema nervioso (los
cuales se desarrollan conforme crece la larva), y una cola posterior muscular con funcién
locomotora (Godeaux, 2003). Una vez que la larva madura, da paso al oozoide o nodriza
joven, etapa en la cual termina de desarrollarse la anatomia interna del doliélido y ya
cuenta con la forma tradicional de barril, el cefalenterén se ensancha y algunos 6rganos
se van especializando, tales como el ganglio dorsal y el endostilo; ademas se desarrollan
las cavidades faringeas y atriales, asi como los sifones, las hendiduras branquiales y las
bandas musculares (Godeaux, 2003). Conforme el oozoide madura, da lugar a la nodriza
madura, que se diferencia por la pérdida de érganos internos (con la conservacion nica-
mente del ganglioy del endostilo), la fusién o ensanchamiento de las bandas musculares
y la presencia de un cadéforo, estructura que se desarrolla en la parte dorsal posterior de
la nodriza en forma de tallo o colay puede llegar a medir 15 cm (Godeaux, 2003; Pickett
etal., 2024).

La nodriza madura se especializa en lalocomociény la reproduccién asexual por me-
dio de la gemacidn, lo que da origen a diferentes zooides con funciones especializadas
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(Godeaux, 2003). Los trofozooides emergen en dos filas a cada lado del cadéforo y cuen-
tan con una anatomia simplificada en forma de “cuchara”, con unsifén bucal y hendiduras
branquiales de mayor tamafio, ya que estos zooides se especializan en la alimentacién
y nutricién de la nodriza por medio de un tallo peduncular que los mantiene unidos a
ella (Pickett et al., 2024). De igual manera, en la parte media posterior del cadéforo se
desarrollan los forozooides, zooides con la morfologia tradicional de barril, también uni-
dos al cadéforo por un tallo peduncular. Los forozooides se alimentan de los nutrientes
proporcionados por los trofozooides hasta que completan su maduracion y son capaces
de alimentarse de manera independiente; durante este tiempo, en la parte posterior de
los forozooides se forman los brotes de gonozooides (Godeaux, 2003, Pickett et al., 2024).
Una vez maduros, los forozooides se separan de la nodriza y tienen la funcién de nutrir
y transportar a los gonozooides, los cuales pueden llegar a ser docenas. Los gonozooides
maduran en un doliélido hermafrodita y cuando son capaces de alimentarse se separan
del forozooide para adoptar una vida libre. Una vez maduros, los gonozooides se repro-
ducen de manera sexual y dan lugar a un huevo; dependiendo de la especie, |a fecunda-
cion puede serinterna o externa. A partir de ese huevo se desarrolla la larva, con lo que se
completa el ciclo de vida (Figuras 5y 6) (Pickettetal., 2024).

Este complejo ciclo de vida de los dolidlidos ha sido dificil de estudiar, sin embar-
go, gracias a estudios en laboratorio se han logrado determinar las tasas de crecimiento,
principalmente en la reproduccién asexual. Una vez que el cigoto es fecundado, pasan
entre cinco y seis dias para que la larva eclosione; esta larva metamorfosea rapidamente

FIGURA 5. Ciclo de vida de Dolioletta gegenbauri. Imagen: redibujada de Pickett et al. (2024).
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y en dos dias puede observarse el oozoide (Paffenhofery Gibson, 1999). Pasados tres dias
se observa una nodriza joven con el cadéforo y dos trofozooides en desarrollo (Figura 5),
con lo que se pasa de la larva a una nodriza joven en solo cinco dias. El tiempo de desa-
rrollo de la nodriza madura, asi como del cadéforo con los trofozooides y los forozooides,
es de entre cinco y siete dias. Una vez madura la nodriza, los trofozooides crecen cada dia
y dos dias después se desarrollan los primeros forozooides (Paffenhéfer y Gibson, 1999;
Walters et al., 2019). Después de entre seis y nueve dias, la nodriza cuenta con hasta 85
trofozooides (Figura 6), que brindan el alimento suficiente para que se liberen los pri-
meros forozooides maduros, proceso que puede durar de tres a cinco dias en promedio,
ya que se pueden liberar hasta 60 forozooides al dia. Una vez liberados, los forozooides
desarrollan un conglomerado de gonozooides en tres dias (Figura 7A). Los gonozooides
madurany son liberados segtn las condiciones del medio (Figura 7B), con una liberacién,
en condiciones 6ptimas, de entre 9y 14 gonozooides al dia durante un periodo de entre 8
y 18 dias (Paffenhofer y Koster, 2011). Los gonozooides liberados maduran dependiendo
de las condiciones del medio, y cuando las génadas femeninas y masculinas estan com-
pletamente desarrolladas, liberan entre 10 y 14 huevos al dia junto a descargas intermi-
tentes de esperma, lo que resulta en la fecundacién y el desarrollo de una larva, con lo
que se completa el ciclo (Paffenhofery Koster, 2011).

FIGURA 6. Nodriza madura (Nm) de un doliélido con trofozooides (Tz) y forozooides (Fz)
sobre cadé6foro. Imagen: Phil Lemley (instagram.com/ocean_phil/).
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Observaciones en series temporales y experimentos de laboratorio han permitido
determinar las condiciones 6ptimas de reproduccion y de fecundidad de los doliélidos.
En el medio ambiente, se han relacionado incrementos en la densidad de doliélidos con
la estratificacion de la columna de agua y con proliferaciones de fitoplancton (Deibel y
Lowen, 2012). Gibson y Paffenhofer (2002) determinaron en experimentos de laborato-
rio que las condiciones éptimas de temperatura para D. gegenbauri se encontraban entre
16.5°Cy 20 °C, rango en el que la cantidad de oozoides formados en las diferentes etapas
asexuales era mayor, al igual que su longevidad y tamano; a partir de 25 °C, los nuevos
oozoides eran menos numerosos, mas pequefos y con menor longevidad. Por otro lado,
determinaron que la concentracién de alimento también desempefia un papel impor-
tante. En concentraciones menores a 7 g C I los forozooides contaban con una mayor
longevidad (~ 36 dias), pero la produccién de gonozooides era menor (2.4 gonozooides al
dia), mientras que en concentraciones mayores a160 pg C " se invertia esta relacion, con
una longevidad del forozooide menor (~ 7 dias) pero una liberacién de gonozooides de
mayor tamafio y en mayor nimero (~11 gonozooides al dia). En concentraciones interme-
dias, entre 20y 60 pug C 17, los forozooides contaban con una longevidad de entre 17y 24
dias, mientras que lograban liberar de 5a 8 gonozooides al dia, con lo que esta concentra-
cion resulta idénea para la reproduccion asexual en laboratorio.

FIGURA 7. A Forozooide (Fz) de Dolioletta gegenbauri con racimo de gonozooides (Gz); B Go-
nozooide maduro de Doliolum denticulatum. Espécimen colectado frente a Baja California,
México, al sur de la Corriente de California. Imagen: A Linda Ianniello (https://lindaipho-
tography.com/).
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Filogenia

Debido a la naturaleza fragil de los doliélidos, a su dificil preservaciény cultivo, a la falta
de estandarizacion en metodologias para el grupo y al maltrato ocasionado por las téc-
nicas de recolecta, la informacién sobre la filogenia de los doliélidos es escasa. Yokobori
etal. (2005) describieron por completo el ADN mitocondrial de Doliolum nationalis, el cual
fue comparado con ADN de ascidias para encontrar indicios sobre el antecesor comin a
los tunicados. Entre sus resultados, encontraron que D. nationalis comparte con el grupo
de las ascidias filobranquios o “Phlebobranchs” 12 genes mitocondriales que codifican pro-
tefnas. Con base en el resultado de estos genes mitocondriales y al compartir genes con
los doliélidos, los autores concluyen que las ascidias pasarian de ser un grupo monofilé-
tico a uno polifilético y que el antecesor comiin seria un organismo sésil, semejante a las
ascidias actuales, y que la vida peldgica de los talidceos habria evolucionado posterior-
mente (Yokobori et al., 2005; Govindarajan et al., 2011).

En la filogenia de los taliaceos (Thaliacea), conformada por las salpas, pirosomas y
doliélidos, también han existido problemas y teorias contradictorias. La mayoria de las
investigaciones coinciden en que los taliaceos son un grupo monofilético (Govindarajan
et al., 2011; DeBiasse et al., 2020; Pickett et al., 2024). DeBiasse et al. (2020), con base en

F1GURA 8. Filogenia de talidceos propuesta por Pickett et al. (2024) con base en las dife-
rentes etapas morfolégicas de los dolidlidos, pirosomas y salpas, donde los dolidlidos
forman un clado hermano al clado conformado por pirosomas y salpas. Original en
Pickett et al. (2024).
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datos transcriptémicos (ARN mensajero), determinaron que los doliélidos son un grupo
hermano del clado que incluye a las salpas y los pirosomas, coincidiendo con Pickett et al.
(2024), quienes con base en estudios genéticos sobre el polimorfismo de los tunicados
(taliaceos, ascidias y apendiculares) sefialan que los doliélidos forman un clado hermano
al de los pirosomasy salpas, por las diferentes etapas morfoldgicas que presentan duran-
te suciclo de vida (Figura 8).

Sin embargo, esta teoria contradice lo propuesto por Govindarajan et al. (2011),
quienes sefialan que los pirosomas forman un clado hermano del grupo conformado
porlosdoliélidosy las salpas, debido a la adquisicién de bandas musculares por parte de
ambos grupos. De igual manera, los andlisis genéticos basados en ADN ribosémico 18S
respaldan esta relacién filogenética (Wada, 1998; Damian-Serrano et al., 2023) (Figura
9). En este contexto, la relacién filogenética que agrupa a pirosomas, doliélidos y sal-
pas como clados hermanos sugiere que estos linajes comparten innovaciones evolutivas
—como las bandas musculares asociadas a la propulsion— derivadas de un antecesor
comin que, a su vez, descendia de un tunicado primitivo sésil, que habria sido morfo-
l[6gicamente similar a las ascidias actuales (Wada, 1998; Yokobori et al., 2005). Como se
observa, la escasez de informacién, secuenciacién y protocolos de investigacién sobre

FIGURA 9. Propuesta de Wada (1998) sobre la filogenia de los talidceos con base en el ADN
ribosémico 18S y la presencia de una fase larval con cola donde los pyrosomas forman un
clado hermano al clado en conjunto de los dolidlidos y salpas. El clado 1y 2 de las ascidias
hace referencia a los 6rdenes Pleurogona y Enterogona (actualmente no reconocidos).
Modificado de Wada (1998).
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tunicados genera discrepancias entre las teorias propuestas en diferentes investigacio-
nes. Entre los taliaceos, los doliélidos son los menos estudiados, tanto en lo relativo a su
ciclo de vida como genéticamente, y varios autores ya han expresado la falta de atencién
a este grupo que podria ser clave para entender no solo la filogenia de talidceos sino tam-
bién la de tunicados y cordados (Godeaux, 2003; Govindarajan et al., 2011).

Ecologia

Los dolidlidos, al igual que otros organismos del zooplancton gelatinoso, han empeza-
do a llamar la atencién por su importancia ecolégica. Los dolidlidos cuentan con una
distribucién cosmopolita, desde aguas someras y neriticas hasta las zonas pelagicas
(Purushothaman et al., 2017) y batipelagicas (Robison et al., 2005a). Su amplia distribu-
cién y su complejo ciclo de vida, que les permite producir nuevas generaciones en poco
tiempo, les han conferido la capacidad de adaptarse rapidamente al medio ambientey a
los cambios oceanograficos (Paffenhofer, 2013).

Pinchuk et al. (2021) reportan una baja presencia de doliélidos (< 0.05 ind. m?®) du-
rante condiciones promedio en el golfo de Alaska y un incremento de sus poblaciones
solamente durante eventos de surgencia en primavera. Sin embargo, durante la onda ca-
liente (“The Blob”) que se presentd durante 2014-2016, la abundancia de Dolioletta trito-
nis se incrementd hasta >100 ind. m?, mostrando una asociacion de los doliélidos con el
aumento de la temperatura, la alta salinidad de la corriente de Alaskay giros locales que
permitieron el desarrollo de esta especie. Deibel (1985) report6 la presencia de prolifera-
ciones de D. gegenbauri de hasta >1000 ind. m?en las regiones de frentes entre corrientes
frias y calientes formados por los remolinos que se desprenden de la corriente del Lazo
del golfo de México. Estas proliferaciones estaban relacionadas con procesos de mezcla
entre la corriente del Lazo y remolinos locales que favorecieron la reproduccién asexual
de los dolidlidos. Pitt et al. (2023) reportan que los doliélidos aumentaron su abundancia
en otono de 2021 respecto a la primavera de 2019 en la corriente del este de Australia, lo
que se debid principalmente a un flujo mas calido en la zona costeray a condiciones mas
productivas en la costa. Asimismo, reportan que hay una diferenciacién en la distribucién
costa-océano de los diferentes taliaceos. Los doliélidos fueron mas abundantes sobre la
plataforma continental, en zonas mas productivas y con una mayor saturacién de parti-
culas organicas suspendidas, y fueron mas tolerantes a estas condiciones; por otro lado,
las salpas se encontraron mas alejadas de la plataforma continental, asociadas a concen-
traciones mayores de clorofila relacionada con remolinosy a frentes. Por Gltimo, los piro-
somas estuvieron en las condiciones mas oligotréficas, lejos de la costa, lo que indica una
separacion de los talidceos segln las diferentes condiciones oceanograficas.

Proliferaciones de tal magnitud tienen consecuencias ecoldgicas importantes.
Haskell etal. (1999), mediante modelacién de niveles tréficos, reportan que los incremen-
tos rapidos de dolidlidos inhiben las proliferaciones de otros organismos zooplancténicos



Silveyra Bustamante | 145

herbivoros como copépodos, lo que afecta la produccién secundaria como consecuencia
de la competencia con los doliélidos por el alimento. Asimismo, las tasas de consumo de
los doliélidos durante las altas proliferaciones pueden alcanzar diariamente entre el 14 y
el120% de la produccién primaria (Deibel, 1985; Takahashi et al., 2015), superando la ca-
pacidad de renovacién del fitoplancton, provocando asi un desbalance entre la produc-
cién primaria y secundaria del medio. Contrario a lo que se creia, los doliélidos cuentan
con una alimentacién selectivay muy diversa.

Analisis genéticos del contenido estomacal de D. gegenbauri (Walters et al., 2018) reve-
lan diferentes fuentes de alimento para la especie: no solamente fitoplancton, sino también
algunos invertebrados como hidrozoos, copépodos o peces. Estos tltimos representaron el
21.5% de la dieta, las diatomeas representaron el 24.7% mientras que los picodinoflage-
lados (< 3 micrémetros) representaron el 28.7%, siendo estos Gltimos los mas consumidos
por los doliélidos. Asimismo, encontraron que D. gegenbauri puede llegar a almacenar con-
centraciones de diatomeas en su intestino, incluso mayores que las del medio ambiente
de donde se alimenta, siendo los gonozooides los que almacenaban las mayores concen-
traciones de diatomeas (Walters et al., 2018). Los autores concluyeron que los productores
primarios de tamafio menor a 8 um benefician el crecimiento asexual de los gonozooides,
lo que favorece la proliferacidon de los doliélidos en el océano. Asimismo, Conley et al. (2018)
demostraron que los talidceos tienen una alimentacion selectiva, la cual depende del tama-
fio, formay propiedades de la superficie de la particula; ademas, los doliélidos y las salpas
pueden alejarse de una particula nadando hacia atras para evitar consumirla.

Pese a que las proliferaciones de dolidlidos tienen un impacto en la produccién pri-
maria y secundaria del océano, se ha reportado que alcanzan una duracién maxima de
nueve dias (Deibel,1985). Durante las proliferaciones de los doliélidos y otros tunicados,
el carbono organico particulado producido durante la excrecion puede llegar a represen-
tarhastael 72 % (3.3-4.5 PgCy™") de total anual de toda la materia organica que se hunde,
lo que brinda alimento en zonas donde es escaso, como debajo de la zona eufética, las
zonas oceanicas y el fondo marino (Luo et al., 2020). Asimismo, después de una prolife-
racion, los cadaveres generados que empiezan a hundirse pueden llegar a contribuir con
un 8 a17% (16-29 mgC m*d") al dia del carbono organico particulado en los primeros
150 m de profundidad (Takahashi et al., 2015). Esto refleja laimportancia ecolégica de los
doliélidos en la transferencia de energia y los ciclos biogeoquimicos en la columna de
agua, tanto en la zona superficial como en las zonas mesopelagicas y abisales.

Las interacciones simbidticas de los doliélidos con otras especies han sido pobremen-
te estudiadas, y la mayoria de las descritas se basan en relaciones de competencia (Haskell
etal.,1999) o de parasitismo (Walters et al., 2018). Sin embargo, Raskoff y Robison (2005)
describieron una nueva especie de hidrozoo Bythotiara dolioeques (pélipo del superor-
den Anthoathecata) y designaron el nombre especifico en referencia a la nueva espe-
cie de dolidlido Doliolula equus (suborden Doliopsidina) (Robison et al., 2005b) debido
a que se encontré una relaciéon mutualista entre el doliélido y el pélipo hidrozoo. La
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presencia de estos pélipos se registré en mas de 500 doliélidos, fijados mediante pro-
tuberancias en la base del hidrocaule, cerca del sifén bucal del doliélido. Estas protu-
berancias se extendien como raices a través de la tdnica del doliélido, y de ellas surgen
tentaculos auténomos. Se desconoce cémo llegé el pdlipo al doliélido, pero se cree que
la planula se fij6 en la tinica de D. equus o que la planula logré evitar ser digerida por el
doliélido (Raskoffy Robison, 2005).

La relacion mutualista entre estas especies se debe a que el pélipo dispone de una
superficie de fijacion libre de competencia con otros organismos bentdnicos; ademas,
cuenta con una fuente de alimento sin competencia al encontrarse en una zona pelagica
y cerca del sifén bucal del doliélido, lo que le permite aprovechar directamente las co-
rrientes de filtracién que este genera. Por otro lado, el doliélido cuenta con una armadura
de tentaculos auténomos en el cuerpo, los cuales lo protegen de depredadores potencia-
les. Asimismo, el pélipo beneficia a la nutricion del doliélido debido a que logra capturar
presas mas grandes que el doliélido es incapaz de digerir, y cuando esta materia es dige-
rida, los desechos del pélipo llegan directamente al sifon bucal del doliélido (Raskoff y
Robison, 2005). Esta es la primera relacion mutualista reportada entre un hidrozoo y un
tunicado peldgico. Para mas detalles e ilustraciones, ver Anexo 2.

Taxonomia
El orden Doliolida estd compuesto por 25 especies reconocidas con una distribucién
global (Purushothaman et al., 2017). Estas se dividen en dos subérdenes: Doliolidina
Godeaux, 1996 y Doliopsidina Godeaux, 1996. El suborden Doliolidina cuenta con dos fa-
milias: Doliolidae Bronn, 1862, con cuatro géneros, y Doliopsoididae Godeaux, 1996, con
un género, mientras que el suborden Doliopsidina cuenta con tres familias: Doliolunidae
Robison, Raskoff y Sherlock, 2005, con un género; Doliopsidae Godeaux, 1996, con dos
géneros, y Paradoliopsidae Godeaux, 1996, con un género (Purushothamanetal., 2017).
A continuacion se describen los principales subdrdenes y sus familias con base en
Godeaux (2003) y Pickett et al. (2024).

Filo Chordata Bateson, 1885
Subfilo Tunicata Lamarck, 1816
Clase Thaliacea Nielsen, 1995
Orden Doliolida Delage y Hérouard, 1898
Suborden Doliolidina Godeaux,1996: cuerpo totalmente en forma de barril mas lar-
go que ancho, con 8 a9 bandas musculares completas, 6rganos internos visibles
y el érgano vibratil enfrente del ganglio
Familia Doliolidae Bronn, 1862
Oozoide o nodriza: 9 bandas musculares, MVIIl incompleto dorsalmente con
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extremos dirigidos a la zona atrial, ganglio frente a MV, presencia de cadéforo.
Forozooide o gonozooide: 8 bandas musculares completasy paralelas, sin ca-
déforo, érganos internos presentes, ganglio frente a MIV. (Figura 10A).

Familia Doliopsoididae Godeaux, 1996: 8 bandas musculares, algunas bandas
fusionadas entre si o incompletas (MV-VI-VII), érganos internos presentes,
ganglio frente a MIII (Figura 10B).

Suborden Doliopsidina Godeaux, 1996: cuerpo mas globoso igual de largo que an-
cho, 5 bandas musculares, banda del Mlll incompletay en forma de S, érgano
vibratil detras del ganglio:

Familia Doliopsidae Godeaux, 1996: cuerpo mas ancho que largo, MlIll corto en
formade S, 6rgano vibratil detras del ganglio (Figura10C).

Familia Paradoliopsidae Godeaux, 1996: cuerpo mas largo que ancho, Mlll largo
en forma de S, dos agregaciones de pigmentos al final del endostilo, 6rgano
vibratil a la derechay detras del ganglio (Figura1oD).

Familia Doliolunidae Robison, Raskoff & Sherlock, 2005: cuerpo en forma de
campana mas ancho que largo, 4 bandas musculares, sifén bucal mas grande
que el sifén atrial, endostiloy hendiduras branquiales reducidas, MIV contor-
neado que cubre la zona dorsal y lateral (Figura 4).

FIGURA 10. A gonozooide de Doliolum denticulatum; B gonozooide de Doliopsoides meteori;
C gonozooide de Doliopsis rubescens; D gonozooide de Paradoliopsis harbisoni. Leyendas:
c corazén; En endostilo; HB hendiduras branquiales; G ganglio; O ovario; OV érgano
vibratil; p pigmentos; SA sif6n anal; SB sif6n bucal; T testiculo; TD tracto digestivo. Ima-
gen: redibujada de Godeaux, 2003.
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Anexos

ANEXO 1. Fotografias de la morfologia de Pseudusa bostigrinus
disponibles en Robison et al. (2005a). Escanee cddigo para ver.

ANEXO0 2. Fotografias del pélipo Bythotiara dolioeques sobre
el dolidlido Doliolula equus disponibles en Raskoff y Robison
(2005). Escanee c6digo para ver.
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Pirosomas

Marina Pastor-Prieto
Institut de Ciéncies del Mar (ICM-CSIC), Barcelona, Espafa

Los organismos llamados pirosomas (del griego pyro, fuego, y soma, cuerpo) son tunica-
dos coloniales holoplancténicos, conocidos por sus destellos bioluminiscentes (Brodeur
etal., 2018; Santhanam y Ramesh, 2020; Thompson et al., 2021). Junto con las salpasy los
doliélidos forman parte de la clase Thaliacea (filo Chordata). Las ocho especies descri-
tas pertenecen al orden Pyrosomatida y se clasifican en las subfamilias Pyrosomatinae
(géneros Pyrosoma 'y Pyrosomella) y Pyrostremmatinae (género Pyrostremma) (Van Soest,
1981; Henschke et al., 2016).

Principalmente presentan una morfologia tubular, de coloracién blanquecina, rosa-
cea o amarillenta, y tienen una textura gelatinosa mas o menos consistente (Esnal, 1999).
Hay una gran variedad de tamafios en las colonias, desde pocos centimetros hasta 20 m
de longitud (Pyrostremma spinosum) (Van Soest, 1981; Henschke et al., 2016; DORIS, 2022).
Son organismos que realizan todo su ciclo vital en la columna de agua, se han observado
tipicamente en las zonas epipelagica y mesopelagica superior y, aunque también se han
detectado frecuentemente cerca del fondo marino, probablemente este no es su habitat
principal. Igual que otros organismos plancténicos, pueden formar densas agregaciones
de colonias (blooms) y su distribucion esta principalmente dominada por corrientes, fren-
tes, giros, etc. (Pastor-Prieto et al., 2022). Su presencia se ha documentado globalmente
en aguas tropicales, subtropicales y templadas, en zonas oceanicas, asi como en zonas
neriticas (Van Soest, 1981; Sutherland et al., 2018). Entre 2017 y 2018 se detectaron gran-
des agregaciones de Pyrosoma atlanticum en el océano Pacifico, con multitud de colonias
llegandoalas playasyatrayendo la atencidn de parte de la comunidad cientifica (Brodeur
etal., 2018; Sutherland et al., 2018). A pesar de ello, atin quedan por estudiar aspectos ba-
sicos de la ecologia de este grupo y la mayoria de la informacién disponible corresponde
precisamente a P atlanticum, la especie mas abundante y de la que se han realizado mas
estudios. Asi, en este capitulo, los apartados de morfologia y reproduccién estan centra-
dos en las generalidades del grupo, mientras que los restantes contienen principalmente
informacion sobre P atlanticum, salvo que se indique lo contrario. El término “pirosoma”
se refiere a los miembros del orden Pyrosomatida en general.
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Morfologia

Las colonias tienen forma tubular o ligeramente globular, estan vacias en el interior
y presentan uno de sus extremos cerrado (la zona mas antigua de la colonia) y el otro
abierto (Bone, 1998). Aunque el rango de tamanos es amplio, la mayoria de las colonias
de P atlanticum observadas en el océano Pacifico y en el mar Mediterraneo suelen medir
entre1y 60 cm de largo (Esnal, 1999).

F1GURA 1. A Colonia de Pyrosoma atlanticum observada en el Caribe mexicano; B detalle de
los ascidiozooides. Imagenes: Frida Yolotzin Jonguitud.

En la pared de las colonias de los pirosomas se disponen decenas o miles de indi-
viduos Ilamados ascidiozooides, de pocos milimetros de tamanfo y recubiertos por una
nica tdnica. Estos ascidiozooides presentan una morfologia similar a la de las ascidias
solitarias, pero con el sifon oral y el cloacal en extremos opuestos. La cavidad faringea,
con la cesta branquial en su interior, ocupa gran parte del organismo y el endostilo esta
orientado hacia el extremo cerrado de la colonia (orientacién ventral). Igual que otros
tunicados pelagicos, presentan un sistema nervioso centralizado que inerva al endosti-
lo, la cavidad faringea y otros 6rganos (Trégouboff y Rose, 1957; Bone, 1998; Esnal, 1999).
Ademas, disponen de fotorreceptores y érganos luminiscentes, un tema que se ha abor-
dado en los dltimos anos, aunque no esta claro cual es el origen de la luz que producen
(Thompson et al., 2021). Los ascidiozooides son esencialmente independientes, pero se
mantienen uno al lado del otro con el sifén oral orientado hacia el exterior de la colonia
y el sifon cloacal hacia el interior de esta. De este modo, el agua entra por el sifén oral de
los ascidiozooides, se filtra en la cavidad faringeay es expulsada a través del sifon cloacal
hacia el interior de la colonia. Finalmente, el agua sale por el extremo abierto de la colo-
nia proporcionandole una propulsién lentay constante (Bone, 1998; Esnal, 1999).
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FIGURA 2. A Seccién longitudinal de una colonia de Pyrosoma atlanticum. Se puede apre-
ciar la disposicién de los ascidiozooides y las flechas indican el flujo del agua; B detalle
de un ascidiozooide. Imagenes: a partir de Metcalf y Hopkins, 1919.

Existen algunas diferencias generales en la morfologia de ambas subfamilias, aun-
que también debe considerarse una elevada variabilidad en las caracteristicas morfolé-
gicas. Las principales caracteristicas para diferenciar entre ambas subfamilias y géneros
son la morfologia de la coloniay de la pared, la presencia de un diafragma en la abertura de
lacoloniay la ordenacién de los ascidiozooides. En la subfamilia Pyrosomatinae, las colo-
nias del género Pyrosomella presentan una tinica suave y los ascidiozooides se disponen
en filas paralelas o en verticilos. Ademas, los ascidiozooides mas jovenes se sitdan en el
extremo abierto de la colonia, de forma que hay una progresién de tamafios desde el ex-
tremo abierto hasta el extremo cerrado de la colonia. En cambio, las del género Pyrosoma
no muestran un orden en la disposicion de los ascidiozooides, de modo que las colonias
mas pequefas estan densamente empaquetadas, y presentan algunas protuberancias
en latinica. Las colonias de esta subfamilia (Pyrosomatinae) presentan un diafragma en
su extremo abierto en diferentes estados de desarrollo. Por otro lado, las colonias de la
subfamilia Pyrostremmatinae tienen unas denticulaciones en el exterior de la tnica,
y en el extremo abierto de la colonia no disponen de un diafragma, pero si presentan
algunas proyecciones siguiendo el mismo eje de la colonia (Bone, 1998; Esnal, 1999).
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Reproduccion

Los organismos del orden Pyrosomatida siguen un ciclo reproductivo con alternancia de
generaciones sexual y asexual. Los ascidiozooides son hermafroditas, con un ovarioy un
testiculo, presentando protoginia, protandria o un desarrollo sexual sincronizado en fun-
cion de la especie, aunque también se reproducen asexualmente por gemacion (Fraser,
1981; Bone, 1998; Esnal, 1999).

Durante la reproduccién sexual, el ovario produce un Gnico évulo, que es fecunda-
do internamente. El desarrollo embrionario varia segtin la subfamilia y ocurre dentro de
la colonia materna. En Pyrosomatinae el embrion da lugar a un ciatozooide (individuo
asexual) simple que se divide en cuatro ascidiozooides primarios y que sera el inicio de
la nueva colonia [lamada tetrazooide. En cambio, en Pyrostremmatinae el ciatozooide
presenta practicamente los mismos drganos que un ascidiozooide normal y da lugar a
entre 30 y 80 ascidiozooides primarios dispuestos en espiral. Posteriormente y en ambas
subfamilias (Pyrosomatinae y Pyrostremmatinae), estas colonias iniciales de pocos mili-
metros son liberadas a través del extremo abierto de la colonia maternay se reproduciran
asexualmente (Van Soest, 1981; Bone, 1998; Esnal, 1999).

En estas nuevas colonias, los estolones de los ascidiozooides primarios dan lugar
por gemacién (reproduccién asexual) a los ascidiozooides secundarios, que se mantie-
nen dentro de la colonia contribuyendo al crecimiento de esta. Inicialmente, la gemacién
solo se produce en los estolones de los ascidiozooides primarios, mientras que posterior-
mente aparecen estolones en el resto de ascidiozooides dando lugar a mas ascidiozooi-
des y provocando un crecimiento exponencial de la colonia. Esta reproduccién asexual
por gemacién también se produce en ascidiozooides de colonias viejas, de modo que
siguen creciendo. Se calcula que en una colonia de 1 m de longitud puede haber 20000
ascidiozooides (Décima et al., 2019). El crecimiento de la colonia es diferente en cada
subfamilia, lo que resulta en una organizacién espacial de los ascidiozooides especifica.
Mientras que en Pyrosomatinae los nuevos ascidiozooides son movilizados hasta su po-
sicion definitiva en la colonia por células de la tinica, en Pyrostremmatinae no se pue-
den mover unavez se han separado del estol6n y se mantienen en la posicién donde tuvo
lugar la gemacién. Sin embargo, el crecimiento de la tiinica puede alejarlos de ese lugar
(Bone, 1998; Esnal, 1999).

En el Mediterraneo, la observacion periddica de numerosas colonias tetrazooides de
P atlanticum ha sugerido varios picos de reproduccién sexual a lo largo del afio, aproxi-
madamente cada tres a cuatro meses. Posteriormente al pico de colonias tetrazooides,
el tamafo de las colonias observadas va aumentando paulatinamente y més tarde vuel-
ven a observarse colonias tetrazooides (Braconnot, 1974). En esta especie la reproduccién
sexual se produciria en colonias de mas de 4 a 6 cm de largo, ya que es cuando aparecen
ascidiozooides sexualmente maduros (Van Soest, 1981; Esnal, 1999).
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Figura 3. Pyrosomella verticilata. A Ciatozooide mostrando los cuatro ascidiozooides pri-
marios; B tetrazooide. Imagenes: a partir de Godeaux, 1987.

Alimentacion
Los pirosomas son organismos filtradores, ya que se alimentan de las particulas suspen-
didas en el agua que pasa por el interior de la colonia. La filtracién de particulas tiene
lugaren la cesta branquial ciliada, donde el movimiento continuado de los cilios propulsa
el agua hacia el interior del ascidiozooide. El endostilo genera un moco que recubre la
cesta branquial, donde quedan retenidas las particulas, y a través del movimiento ciliar
es transportado en direccién dorsal, donde se acabara enrollando y formando un cordén
que sera digerido (Bone, 1998; Perissinotto et al., 2007).

En P atlanticum este moco puede capturar un gran rango de presas fitoplancténicas
y, aunque hay resultados dispares, parece que es mas eficiente al retener células mayores
de 10 um, pudiendo capturar también células de hasta 1 a 3 um de tamano (Perissinotto
et al., 2007; Thompson et al., 2021). Entre las presas principales de los pirosomas se en-
cuentran las diatomeas, dinoflagelados y haptéfitas, aunque también se han observa-
do cocolitéforos, silicoflagelados y fragmentos de pequefios crustaceos en los paquetes
fecales (Drits et al., 1992; Perissinotto et al., 2007). Sin embargo, la gran abundancia de
fitoplancton en el agua puede ser contraproducente, ya que el filtro puede obstruirse,
lo que dificulta la alimentacién (Harbison et al., 1986; Lyle et al., 2022). Por otro lado, hay
estudios que sugieren la posibilidad de que consuman particulas mas pequenas, del ta-
mafio del nanoplancton o picoplancton, lo que les permitiria sobrevivir en condiciones
relativamente oligotréficas (Conley et al., 2018; Sutherland y Thompson, 2022). Segtn los
escasos estudios sobre P spinosum, parece que las colonias de esta especie se alimentan
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de flagelados y cianobacterias principalmente, y de diatomeas y dinoflagelados en me-
nor medida (Gaunsetal., 2015; Décimaetal., 2019).

La alimentacién y locomocion constantes hacen que los pirosomas sean considera-
dos unos filtradores muy eficientes, con una de las tasas mas elevadas de remocién de
particulas entre el zooplancton herbivoro (Alldredge y Madin, 1982; Perissinotto et al.,
2007; Conley et al., 2018). Esto los posiciona virtualmente en competencia con otros orga-
nismos filtradores; de hecho, durante un bloom de pirosomas la cantidad de fitoplancton
en el agua se puede ver reducida en un 53 a 95 % debido a estos organismos (Drits et al.,
1992; O'Loughlin et al., 2020). Otra consecuencia de su elevada eficiencia de filtracion es
una rapiday abundante produccién de paquetes fecales (aproximadamente dos por asci-
diozooidey hora), los cuales son ricos en carbono (Drits et al., 1992; Henschke et al., 2019).

Distribucion

Los pirosomas habitan principalmente en mares calidos y templados, aunque en el océa-
no Pacifico también se han observado en aguas mas frias. Pyrosoma atlanticum se ha des-
crito entre los 50° N y 50° S y es la (nica especie presente en el Mediterraneo. En cam-
bio, P spinosum, la segunda especie mas frecuente, presenta un rango de distribucién un
poco mas estrecho, entre 40° Ny 45° S (Van Soest, 1981). Como ocurre en los organismos
gelatinosos, la distribucion de los pirosomas esta extremadamente influenciada por es-
tructuras hidrodinamicas como las corrientes, los frentes, los giros, etc., que tienden a
agregar o dispersar a los organismos. Ademas, los gradientes fisicos y biolégicos de la
columna de agua, como la termoclina o el maximo profundo de clorofila, modelan su
distribucién limitando o no su movimiento vertical (Graham et al., 2001; Guerrero et al.,
2016; Pastor-Prieto et al., 2022). De hecho, en la dimensién vertical hay mayor abundan-
cia en el maximo profundo de clorofila debido a que se alimentan principalmente de or-
ganismos fotosintéticos (Gauns et al., 2015; Sutherland et al., 2018; Lilly et al., 2023). Asi,
todos estos procesos contribuyen a que la distribucién de los pirosomas no sea unifor-
me, sino parcheada (Décima et al., 2019). Por otro lado, la elevada capacidad de filtracion
de estos organismos, junto con la rapida reproduccién y crecimiento de las colonias, les
proporciona la capacidad de responder rapidamente a las fluctuaciones en la disponibi-
lidad de alimento (resultando en la formacion de blooms), lo que también influye en su
distribucién (Alldredge y Madin, 1982). De hecho, P atlanticum es una especie conocida
por su capacidad de formar blooms (Braconnot, 1974; Brodeur et al., 2018). Se han observa-
do agregaciones de 187 a 900 colonias/1000 m? en el Mediterraneo (Andersen y Sardou,
1994; Granataetal., 2020) y de 5000 col./1000 m3y 41 000 col./1000 m3 en los océanos Pa-
cificoy Atlantico, respectivamente (Drits et al., 1992; Schram et al., 2020). No obstante, su
presencia parece ser erraticay, a pesar de que los organismos fotosintéticos son una parte
importante de su dieta, en algunos casos su distribucién no estaria correlacionada con
niveles muy altos de clorofila, ya que su sistema de alimentacion se podria colmatar. De
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hecho, es probable que su presencia esté mas determinada por la calidad del fitoplancton
que por la cantidad (Schram et al., 2020).

Un aspecto muy relevante en relacion con la distribucién de estos organismos es su
gran capacidad migradora (Franqueville, 1970; Roe et al., 1987). Igual que ocurre con otros
organismos zooplanctdnicos, los pirosomas también realizan migraciones nictimerales,
en las que durante la noche emergen hacia las capas superficiales de la columna de agua
(primeros 75 m aprox.), en busca de alimento, mientras que durante el dia se desplazan
hacia zonas mas profundas donde los niveles de luz son menores, para evitar ser vistos
y depredados (Palma, 1985; Andersen et al., 1992; Andersen y Sardou, 1994; Granata et
al., 2020). Esta migracion es simétrica con relacién al mediodia; las colonias mas largas
son las dltimas en llegar a las capas superficiales después del atardecery las primeras en
empezar a descender antes del amanecer (Anderseny Sardou, 1994). Ademas, la profun-
didad a la que llegan estos organismos aumenta con la longitud de la colonia, llegando a
detectarse a 2500 m en el océano Atlantico (Roe et al., 1987). Las observaciones en el Me-
diterraneo sugieren que las colonias tetrazooides siempre estan en niveles superficiales,
mientras que cuando miden alrededor de 4 a 7 mm de largo empiezan a realizar estas
migraciones llegando a detectarse migraciones de 761 m entre dia y noche en colonias de
51 mm (Palma, 1985; Andersen y Sardou, 1994).

Los pirosomas avanzan lentamente gracias al agua que propulsan continuamen-
te los cilios de la cesta branquial de cada ascidiozooide durante la alimentacién, y que
emerge por el extremo abierto de la colonia. Y, a diferencia de otros tunicados, no presen-
tan un movimiento direccionado, de forma que solo se pueden mover en una direccion
(Bone, 1998). Sin embargo, parece que esta propulsidon no seria suficiente para explicar
las grandes migraciones verticales que realizan estos organismos, y aunque todavia no se
sabe con certeza, es probable que los cambios en la flotabilidad de la colonia tengan un
papel relevante en este proceso. En cualquier caso, ain se desconocen muchos aspectos
de la distribucién de estos organismos tanto a nivel horizontal como vertical.

Relaciones interespecificas

Hasta hace unos anos se crefa que los organismos gelatinosos no eran relevantes en las
redes troficas de los ambientes marinos. Sin embargo, y cada vez mas, se publican nuevos
estudios describiendo relaciones tréficas incluyendo al zooplancton gelatinoso y su im-
portancia en los flujos de energia.

Los cuerpos de los pirosomas, junto con los de otros tunicados plancténicos, tienen
un elevado contenido en aguay poco valor calérico, pero en términos de peso seco los ni-
veles de nutrientes y de carbono son altos. De hecho, los pirosomas presentan un elevado
contenido de carbono (9.2 a39.2 % de C en peso seco) en comparacién con la mayoria de
los organismos gelatinosos, por lo que podrian ser presas valoradas por algunos organis-
mos (Lebrato y Jones, 2009; Henschke et al., 2019). En efecto, igual que otros tunicados,
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son una parte importante de la dieta de organismos pelagicos y benténicos (Archer et
al., 2018; Stenvers et al., 2021). En el ambiente pelagico se ha observado a 62 especies de
peces alimentidndose de pirosomas, ademas de aves marinas, cetaceos, tortugas y leo-
nes marinos (Harbison, 1998; Childerhouse et al., 2001; Hedd y Gales, 2001; Lindley et al.,
2001; Brodeur et al., 2021). En ambientes bentdnicos, donde llegan los cadaveres de colo-
nias muertas, aunque también pueden llegar esporadicamente a través de las migracio-
nes verticales, los pirosomas son parte de la dieta de hasta 33 especies, desde anémonas
hasta tiburones, pasando por estrellas de mar, erizos, cangrejosy otros crustaceos y peces
bentdnicos (Carrasson y Cartes, 2002; Lebrato y Jones, 2009; Archer et al., 2018; Stenvers
etal., 2021).

FIGURA 4. Diversos organismos alimentindose de Pyrosoma atlanticum. A Drymonema
gorgo; B Pandalopsis sp.; C decipodo de la familia Oplophoridae. Imagenes: Henk-Jan
Hoving, submarino tripulado JAGO, GEOMAR Helmholtz Centre for Ocean Research
(Stenvers etal., 2021).

La combinacién de la gran eficiencia filtradora de los pirosomas y las grandes migra-
ciones que realizan permite acelerar el transporte de carbono, otorgandoles un papel rele-
vante en los flujos de este elemento. Asi, el carbono asimilado rapidamente en superficie
es transportado hacia zonas mas profundas tanto a través de los paquetes fecales, como
a través de la depredacion de las colonias de pirosomas vivas o muertas, sobre todo en si-
tuaciones de bloom (Henschke et al., 2019). Cabe decir que las zonas profundas dependen
principalmente del aporte de nutrientes desde la superficie, por lo que este transporte
podria incrementar el crecimiento de las comunidades benténicas (Carrasson y Cartes,
2002). Todas estas relaciones tréficas otorgarian a los pirosomas un papel importante en
las redes tréficas marinas. Adicionalmente, el hecho de filtrar particulas diminutasy a la
vez ser presa de organismos de gran tamafio como leones marinos, tortugas o ceticeos,
pondria la energia directamente a disposicion de los niveles tréficos mas altos sin pasar
por niveles intermedios (Henschke et al., 2016; Conley et al., 2018).
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Ademas de la depredacion directa por parte de depredadores y de la competen-
cia con otros organismos filtradores, debido a su gran capacidad de filtracién, también
se han observado a copépodos, anfipodos, gambas, peces y cefalépodos en el interior
de las colonias (Trégouboff y Rose, 1957; Harbison, 1998; Stenvers et al., 2021). Segu-
ramente estos organismos encuentren proteccion frente a depredadores, aunque no
se pueden descartar otras relaciones interespecificas, como la ingestién de partes de
la colonia observada en anfipodos del género Phronima. También se han detectado
microorganismos simbiontes en los 6rganos luminiscentes de los ascidiozooides, que
podrian ser los responsables de la bioluminiscencia de las colonias (Berger et al., 2021;
Thompsonetal., 2021).
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Introduccion

Las salpas son un orden de tunicados pelagicos metagénicos que forman parte de la clase
Thaliaceajunto con los doliélidos y pirosomas. Son similares a las ascidias por la presencia
de una tlnica, pero estas (ltimas son sésiles en su vida adulta después de una fase lar-
val de vida libre, mientras que las ascidias pueden ser solitarias o coloniales y solo estas
Ultimas presentan alternancia de generaciones —generalmente en Thaliacea hay una al-
ternancia entre una generacién asexual y otra sexual—. Actualmente los tunicados son
considerados un subfilo dentro de los cordados, pero inicialmente habian sido clasificados
formando parte de los moluscos. Lamarck fue el primero en considerar a las ascidias y las
salpas como entidades diferentes a los moluscos. Con base en la presencia de una tinica
protectora, las Ilamo tunicados para referirse al conjunto formado por ascidias, salpas y pi-
rosomas (Piette y Lemaire, 2015). No obstante, las salpas y pirosomas son tunicados estric-
tamente pelagicos, mientras que las ascidias son bentdnicas excepto por su fase larval de
vida libre. Forbes y Hanley (1853) hicieron notar que las salpas son diferentes a las ascidias:
“Son libres y habitualmente nadan en el océano. En su forma se asemejan a tubos cortos y
mas bien anchos, a menudo de considerable tamafio. El tubo estd compuesto de una testa
o tlnica semi-cartilaginosa o gelatinosa en estructura, que parece haber sido tallada en
cristal”. Actualmente las salpas son descritas por tener un cuerpo con forma de barril, con
diferentes grados de asimetria seglin la especie. Estan cubiertas por una gruesa tlnica ge-
latinosa constituida por celulosa, siendo junto con otros miembros de los urocordados los
nicos animales capaces de producir celulosa. El grosory firmeza de la tinica varia de una
especie a otra, asi como la presencia de asperezas y proyecciones. Poseen una serie de
musculos en forma de bandas alrededor del cuerpo y sus contracciones ritmicas permiten
que ingrese agua por la abertura oral y salga por la abertura atrial; de esta formala salpase
desplaza al tiempo que aprovecha las particulas en suspensién para alimentarse.

Su alta tasa de crecimiento y un ciclo de vida corto les permiten producir grandes
enjambres o blooms, los cuales ejercen una fuerte presion de pastoreo sobre el fitoplanc-
ton con repercusiones en el flujo vertical de materia organica. Tienen una amplia distri-
bucién en regiones templado-calidas, aunque también existen especies adaptadas a las
aguas frias del Antartico.
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Las salpas pertenecen al orden Salpida, que consta Gnicamente de la familia Salpidae.
Esta se divide en dos subfamilias dependiendo principalmente del tipo de cadenas que for-
man, la consistencia y proyecciones de la tdnica y la morfologia del intestino (Figura1).

Subfamilia Cyclosalpinae
Cyclosalpa (11 spp.)

Helicosalpa (3 spp.)

e Forman cadenas cerradas e Tunica blanda sin proyecciones
® ntestino tubular o como una argolla

Subfamilia Salpinae

Brooksia (3 spp.)

lasis (1sp.)
Ihlea (3 spp.)
Metcalfina (1 sp.)
Pegea (3 spp.)
Ritteriella (3 spp.)
Salpa (7 spp.)
Soestia (1sp.)
Thalia (7 spp.)
Thetys (1sp.)

Traustedtia (1 sp.)

e Forman cadenas abiertas e Tunica firme puede tener
proyecciones e Intestino compacto (nucleo)

F1GURA 1. Clasificacién de las salpas. Pertenecen al orden Salpida, que consta Gnicamen-
te de la familia Salpidae. Se muestran los géneros, nimero de especies y un ejemplar de
cada subfamilia. Imagenes: Cyclosalpa affinis cortesia de Spanglers’ Scuba; Iasis cylindrica:
Alejandro Damian Serrano.
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Morfologiay clasificacion

Un antecedente notable en el estudio de las salpas fueron las observaciones de A. Chamisso
y 1. F. Eschscholtz durante la expedicion rusa de circunnavegacién a bordo del barco Rurik
durante 1815-1818 (Glaubrecht y Dohle, 2012). Ellos hicieron observaciones de las salpas
vivas. Las vieron nadary reproducirse y llegaron a la conclusién de que pasaban por una
alternancia de generaciones. Este hallazgo fue desestimado por la comunidad cientifica
y ello frend el avance taxondmico de este grupo por varios afios, con lo que se trataron las
morfologias de diferentes fases de vida como si fueran especies diferentes. Fue Johan J.
Steenstrup quien en 1842 reivindico las observaciones de Chamisso sobre la alternancia
de generaciones. Una vez comprendido el ciclo de vida de las salpas, la taxonomia se sim-
plific considerablemente.

F1GURA 2. Morfologia general en vista dorsal del oozoide o forma solitaria (asexual) y el
blastozooide o forma agregada (sexual). Se indica la numeracién de los masculos cor-
porales. Leyendas: a.at. abertura atrial; a.or. abertura oral; b.br. barra branquial; en.
endostilo; es. estoldn; in. intestino; m.in. musculos intermedios; m.or. misculos orales;
o.fi. érgano de fijacidn; p.at. palpo atrial; te. testiculos. Imagenes: Thalia democratica, to-
madas de Metcalf (1918).
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Las caracteristicas principales usadas en su clasificacién son el nimero y arreglo de
los musculos corporalesy la morfologia del intestino (Figura 2). Los musculos pueden ser
continuos, formando anillos cerrados, pero algunos pueden estar interrumpidos en la
parte ventral o dorsal. Los misculos son mayormente paralelosy guardan una separacién
entre si, pero en algunas especies pueden presentar uniones en parte de su trayectoria.
Ademas de las bandas musculares principales que propician la locomocién, hay otros
musculos delgados que rodean las aberturas oral y atrial.

FIGURA 3. Corte transversal esquematizado de la anatomia de una salpa en sus fases
oozoide A y blastozooide B. ap arcos pericoronales; b barra branquial; ¢ corazén; ca ci-
mara atrial; cf cimara faringea; e es6fago; en endostilo; es estémago; g ganglio neural;
i intestino; mc musculos corporales; mel musculos cloacales; mo musculos orales; o ojo;
ov érgano vibratil o tubérculo; ova ovario; sb sifén bucal; sc sifén cloacal; st estoldn;
ttesticulos. Imagen: tomado de Esnal (1996).
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Internamente, hay una barra branquial que divide al cuerpo en dos cavidades: una
faringea y otra cloacal o atrial (Figura 3). La cavidad faringea actia como un contenedor
del filtro mucoso elaborado por el endostilo (Figura 4). Este dltimo es una estructura
glandular alargada caracteristica de todos los tunicados. La faringe se conecta con el esé-
fagoy este con el estémago, los cuales estan situados posteroventralmente.

Su sistema nervioso consiste en un cerebro o ganglio central que inerva los diferen-
tes drganos. Poseen un epitelio excitable que propaga la senal de estimulos mecanicos.
El ojo es pequefio con forma de herradura y algunas especies tienen ojos accesorios. El
ganglioy las inervaciones son dificiles de ver, ya que son transparentes.

Cada salpa consta de dos morfologias, ya que hay una alternancia de generaciones.
Por lo tanto, se encontrardn diferentes estructuras reproductivas en cada una de ellas.
En la forma solitaria u oozoide se presenta el estolén, que es una estructura generadora
de cadenas de salpas. La forma del estoldn es caracteristica de cada especie. En la forma
agregada o blastozooide estan presentes las gonadas, pero dependiendo de la etapa en
que se encuentre van a estar maduros el ovario o los testiculos. Las salpas son viviparas,
por lo que en su fase femenina el blastozooide desarrollara los ovarios y cuando ha sido
fecundado puede observarse la presencia del embridn en diferentes etapas de desarrollo,
asi como la placenta. Si el blastozooide esta en su fase masculina los testiculos seran visi-
bles en la superficie del intestino (Figura 3B).

FIGURA 4. Filtro mucoso producido por el endostilo de la salpa para atrapar particulas
alimenticias. La morfologia corresponde a la especie Thalia democratica.
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Como se menciond previamente, existen dos subfamilias, las cuales presentan dife-
rencias en sus tlnicas. La subfamilia Salpinae presenta una tiinica con diferentes grados de
firmeza segln la especie y puede tener proyecciones o asperezas. Los blastozooides estan
dispuestos en cadenas abiertas. El intestino forma una masa compacta que recibe el nom-
bre de nlcleo. La subfamilia Cyclosalpinae tiene una ttnica blanda, lisa y sin proyecciones.

Figura 5. Morfologia de la subfamilia Cyclosalpinae mostrando al oozoide con una ca-
dena en forma de espiras generada por el estoldn y al blastozooide con su prominente
pedinculo con el que estd unido ala cadena. Se indica la numeracién de los misculos cor-
porales. a.at. abertura atrial; a.or. abertura oral; b.br. barra branquial; co. Corazén; em.
embridn; en. endostilo; eo. es6fago; es estoldn; in. Intestino; m.in. masculo intermedio;
pe. pedinculo; te. testiculos; t.do. tubérculo dorsal. Imagenes: de Cyclosalpa affinis toma-
das de Ritter y Johnson (1911); esquemas del tubérculo tomadas de Van Soest (1974).
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Recibe sunombre de la ordenacién caracteristica en forma de espiras u orlas de los blas-
tozooides en la cadena generada por el estolén (Figura 5). Los blastozooides estan dis-
puestos en forma radial y unidos entre si por un peddnculo corto o largo. El intestino se
extiende longitudinalmente junto con la barra branquial. En los agregados, el intestino
puede curvarse formando una argolla o presentar una proyeccién ciega. En esta subfami-
liatambién es importante, en la identificacién taxondmica de las especies, el nimeroy la
posicion de los 6rganos luminosos, asi como la forma del tubérculo (abertura de la glan-
dula neural). Sin embargo, hay que tomar en cuenta que la forma del tubérculo puede
sufrir cambios durante el desarrollo (Van Soest, 1974; Esnal y Daponte, 1999).

Reproduccion

Las salpas presentan una alternancia obligada entre una generacion sexual y otra asexual
con tipos morfolégicos distintos (blastozooide y oozoide), a menudo nombradas como
generacion agregada y la generacion solitaria. El organismo solitario genera una cadena

F1GURA 6. Ciclo de vida de una salpa por alternancia de generaciones. El oozoide se re-
produce asexualmente y genera cadenas de blastozooides a partir del estolén. Cada blas-
tozooide es un hermafrodita secuencial protdgino, o sea que primeramente es funcional
el sexo femenino y producird un embrién al ser fecundado. Posteriormente el blasto-
zooide se transforma en macho. La morfologia corresponde a Salpa fusiformis.
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de salpas hijas por gemacion a partir de una estructura conocida como el estolén (Figura
6). Las salpas en la cadena son genéticamente idénticas y por un tiempo se mantienen
unidas y son acarreadas por la madre mientras se desplaza. Los individuos en la cadena
son independientes y no pueden considerarse colonias ya que no comparten nutrientes;
sin embargo, si presentan una integracion neurofisioldgica.

La forma blastozooide es hermafrodita secuencial protdgina, es decir, madura pri-
mero como hembra y posteriormente cambia de sexo. Una vez desprendido el blasto-
zooide de la cadena, el ovario maduray es fertilizado por el esperma liberado por los blas-
tozooides pertenecientes a una cadena mas vieja. El embrion se desarrolla dentro de la
tlnica hasta que reabsorbe los nutrientes contenidos en la placenta. Al llegar a término,
el joven oozoide se desprendera de la placentay saldra a través de la abertura atrial para
dar paso a un nuevo ciclo (Figura 6).

La fase asexual es altamente productiva. Por ejemplo, el oozoide de Cyclosalpa bakeri
puede llegar a producir hasta 900 blastozooides (Madin y Purcell, 1992). Por lo tanto,
cuando el alimento es abundante pueden formarse grandes agregaciones o enjambres.
Estos enjambres son efimeros. Asi, la poblacién de salpas puede cambiar rapidamente
sudensidad y adaptarse a las condiciones alimenticias.

Distribucion y migracion vertical

Las salpas se distribuyen ampliamente en el océano mundial. Su distribucién vertical ha
sido estudiada en unas pocas especies. Son consideradas como especies epipelagicas ya
que es en aguas superficiales donde encuentran alta disponibilidad de fitoplancton. Sin
embargo, el intervalo de distribucion es mas amplio y se ha encontrado que algunas es-
pecies realizan migracion vertical diaria.

Purcell y Madin (1991) sugirieron que la migracion vertical que registra Cyclosalpa
bakeriesta relacionada con la reproduccidn. Esta especie realiza cortas migraciones den-
tro de la zona euf6tica, con el fin de agregarse cerca de la superficie durante la noche
para incrementar el éxito de fertilizacién. Otras especies realizan extensas migraciones,
como Salpa aspera, que desciende hasta los 600 a 800 m durante el dia (Wiebe et al.,
1979), 0 Salpa thompsoni, que desciende hasta 200 a 400 m (Conroy et al., 2020). En estas
Gltimas se ajusta mejor la hip6tesis de que la migracion obedece a una evitacién de los
depredadores. Se trata de especies grandesy, si bien son transparentes, el “nticleo” intes-
tinal esta fuertemente pigmentado.

La distribucion vertical de Salpa fusiformis se ha estudiado en diversas localidades
con resultados contradictorios. Es claro que su intervalo de distribucién es amplio (0 a
800 m), pero no siempre se observa que haya una porcion significativamente grande de
la poblacion que esté migrando regularmente entre el diay la noche. Pascual et al. (2017)
mostraron que S. fusiformis puede realizar una migracién diaria tipica, pero también pue-
de realizar una migracién inversa, dependiendo de su ciclo reproductivo.
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Thalia democratica es muy abundante alrededor del mundoy se ha observado que es
una especie epipelagica no migradora (Gibbons, 1997; Weikerty Godeaux, 2008).

La migracion vertical de las salpas es importante para los ciclos biogeoquimicos de-
bido a sus masivas poblaciones, constituyendo un transporte activo de biomasa hacia es-
tratos profundos del océano.

Alimentacion

Las salpas, como el resto de los tunicados, son organismos filtradores que atrapan parti-
culas alimenticias mediante redes mucosas. Estas redes son secretadas por el endostilo,
que consiste en un surco de la faringe dividido por unalinea decilios y células glandulares
(Figura 4). La estructura de la red mucosa consiste en fibras muy finas y las aberturas de
los poros miden alrededor de 1 um (Bone et al., 2003). Las particulas atrapadas por las
redes mucosas son subsecuentemente enrolladas y movidas hacia el eséfago y luego al
estdbmago.

El espectro de tamanos de particulas que pueden filtrar las salpas es amplio (<1 pm
hasta1 mm; Sutherland et al., 2010). Esto explica por qué cuando se forman grandes en-
jambres de salpas pueden remover una gran cantidad del fitoplancton. Ademas, las par-
ticulas fecales de las salpas son pesadas y se hunden rapidamente. Estas, junto con las ti-
nicas de salpas moribundas, constituyen una biomasa considerable de materia organica
que se hunde al mar profundo. Una vez en el fondo pueden servir de fuente de alimento
para los organismos bentdnicos.

El andlisis del material contenido en el estmago e intestino de las salpas ha reve-
lado la presencia de células de fitoplancton, principalmente (Tabla 1). Diversos estudios
apuntan hacia una alimentacién no selectiva (Madin y Purcell, 1992; Vargas y Madin,
2004; lguchiy Kidokoro, 2006; Tanimura et al., 2008). Sin embargo, otros autores han
sugerido selectividad, principalmente relacionada con la capacidad de retencién de
las particulas mas pequefas (Vargas y Madin, 2004). Dadon-Pilosof et al. (2019) com-
pararon la alimentacién de tres especies de salpas (Salpa fusiformis, S. maxima 'y Thalia
democratica) sobre fitoplancton de pequefio tamano. Usaron un citdmetro de flujo en
combinacién con microscopia epifluorescente para discriminar entre bacterias hete-
rotrofas y autdtrofas (Prochlorococcus y Synechococcus), picoeucariotes y nanoeucariotes.
Encontraron un alto consumo de picoeucariotes en las tres especies analizadas. Sin
embargo, tuvieron una selectividad hacia las cianobacterias, siendo Synechococus mas
eficientemente consumida por S. fusiformis, Prochlorococcus por T. democratica, mientras
que S. maxima casi no las consumio.
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TABLA 1. Alimento contenido en el estdmago/intestino de las salpas. Los porcentajes

son abundancia relativa excepto en (*), que es masa de carbono

Salpa Area Contenido estomacal Método Fuente
Cyclosalpa Atlantico N Nanoflagelados y bacterias Microscopia 4
affinis (principalmente), diatomeas, (epifluorescencia,
dinoficeas invertido)
Cyclosalpa Pacifico N Diatomeas (67 %), dinoficeas Microscopia (elec- | 3
bakeri (13%), cocolitoféridos (8 %) trénico de barrido)
lasis Atlantico N Dinoficeas (principalmente), Microscopia 4
cylindrica dinoflagelados heterétrofos, (epifluorescencia,
diatomeas invertido)
Ihlea Antartico Diatomeas (9 spp.), silicoflagela- | Microscopia 7
racovitzai dos (Octactis speclum), (electrénico
radiolarios de barrido)
Dinoficeas (70%), clorofitas, Molecular (ADN) 8
diatomeas
Pegea indico Diatomeas, cocolitoféridos, Microscopia 1
coenfoederata foraminiferos
Salpa indico Diatomeas, cocolitoféridos, fo- Microscopia 1
fusiformis raminiferos
Mar de Diatomeas (7 spp.), clorofitas Microscopia 9
Tasmania (Pyramimonas grossii), (electrdnico
cocolitoféridos (Emiliana de barrido)
huxleyi), restos de copépodos
Mediterraneo | Picoeucariotes (37 %), cianofi- Citometria 10
ceas (Synechococcus 33 %, de flujo,
Prochlorococcus 7 %), bacterias microscopia
heterétrofas (19%), nanoeuca- epifluorescente
riotes (4%) *
Salpa Mediterrdneo | Picoeucariotes (55%), nanoeu- Citometria 10
maxima cariotes (25%), bacterias de flujo,

heterdtrofas (15%), cianoficeas
(Synechococcus 4%, Prochloro-
coccus 1%) *

microscopia
epifluorescente
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TABLA 1. (CONTINUACION)

Salpa Area Contenido estomacal Método Fuente
Salpa Antartico Diatomeas (15%), dinoficeas Microscopia 2
thompsoni (15%), silicoflagelados (15%), (Optico)
tintinidos (15%), radiolarios
(11%), foraminiferos (5%),
pterépodos (Limacina helicina),
poliquetos (Pelagobia longici-
rrata), nauplios y copépodos
Diatomeas 64 % (5 géneros), co- Microscopia 6
colitoféridos 33 % (Phaeocystis) (invertido)
Diatomeas (9 spp.), silicofla- Microscopia 7
gelados (Octactis speculum), (electrénico
radiolarios de barrido)
Dinoficeas (70%), clorofitas, Molecular 8
diatomeas, ciliados
Soestia indico Diatomeas, dinoficeas, cocoli- Microscopia 1
zonaria toféridos, foraminiferos, radio-
larios
Thalia Atlantico N Dinoficeas (principalmente), na- Microscopia 4
democratica noflagelados, bacterias heterdtro- (epifluorescencia,
fas, diatomeas, bacterias invertido)
Mar de Diatomeas (9 spp.), dinoficeas (4 Microscopia 9
Tasmania spp.), clorofitas (Pyramimonas (electrénico
sp.), cocolitoféridos (3 spp.), de barrido)
restos de copépodos
Mediterraneo | Picoeucariotes (50%), na- Citometria de 10
noeucariotes (15%), bacterias flujo, microscopia
heterétrofas (17 %), cianoficeas epifluorescente
(Prochlorococcus 13%, Synecho-
coccus 5%) *
Thetys Mar de Japon | Diatomeas (90 %), silicoflage- Microscopia 5
vagina lados (6%), tintinidos (3.5%), (invertido)
dinoficeas, copépodos

Fuentes: 1 Bradbury et al. (1971); 2 Hopkins y Torres (1989); 3 Madin y Purcell (1992); 4 Vargas y Ma-
din (2004); 5 Iguchi y Kidokoro (2006); 6 Tanimura et al. (2008); 7 Von Harbou et al. (2011); 8 Metfies
et al. (2014); 9 Ahmad-Ishak et al. (2017); 10 Dadon-Pilosof et al. (2019).
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Depredadores y simbiontes

Las salpas como alimento para otros organismos no han sido exhaustivamente estu-
diadas debido en parte a su consistencia gelatinosa, que deja pocas huellas en el con-
tenido estomacal de los potenciales depredadores, pero también por una concepcidn
errénea sobre un bajo contenido energético (Dubischar et al., 2012; Henschke et al.,
2016). Ciertamente poseen un alto contenido acuoso, pero estudios recientes indican
que la energia contenida en el peso seco de salpas grandes es equivalente a la del fito-
plancton (Henschke et al., 2013).

Existen evidencias de que las salpas son consumidas por una amplia gama de orga-
nismos. Entre los vertebrados, los mayores consumidores son los peces (Kashkina, 1986;
Harbison, 1998), especialmente en areas donde son muy abundantes, como los alrededo-
res de Nueva Zelanda, Australiay el Antartico. Otros vertebrados consumidores de salpas
reportados en la literatura son las tortugas marinas (Montenegro-Silva et al., 1984; Herrera
Galindo et al., 2015), aves marinas (Cavallo et al., 2018) y cetaceos (Fraija-Fernandez et al.,
2018). Cuando se multiplican las salpas formando enormes enjambres, llegan a agotar
los recursos alimenticios y sus cuerpos muertos descienden en la columna de agua como
una catarata de comida para el ecosistema bentdnico. Se han reportado corales que se
alimentan de salpas (Hoeksemay Waheed, 2012).

Ciertos crustaceos plancténicos mantienen una relacion simbidtica con las salpas,
usandolas como un refugio de descanso o para proteccion de sus crias y apropiandose
de las particulas alimenticias de que se alimenta la salpa. Este comportamiento es parti-
cularmente habitual en los anfipodos pelagicos (Laval, 1980), pero también se ha obser-
vado en copépodos del género Sapphirina (Gasca et al., 2015). Algunos peces en estadios
tempranos de desarrollo se refugian en la cavidad de las salpas; tal es el caso del rubi
Erythrocles schlegelii, que permanece en el interior o alrededor de las cadenas de Pegea
confoederata (Pastanaetal., 2022).

Entre las salpas e hipéridos existe una interaccion parasitoide distintiva, ya que los
hipéridos Phronima atlantica y Phronima sedentaria utilizan el cuerpo de las salpas como
estructura para formar un barril que sirve de refugio y soporte para el desarrollo de sus
crias (Laval, 1978).

Se hasugerido que las salpas podrian ser un vector en la transmisién de toxinas produ-
cidas durante florecimientos de fitoplancton (Mianzanetal.,1997). A finales de enero y todo
febrero de 2016 se encontraron tortugas muertas en la costa de Oaxaca, cuyos contenidos
estomacales eran de Pegea confoederata, las cuales a su vez contenian Pyrodinium bahamense
var. compressum, un dinoflagelado productor de saxitoxina (Herrera Galindo et al., 2015).

LI
Evolucion
Se han propuesto diversas explicaciones sobre la evolucion de los tunicados pelagicos a
partir de las ascidias. Una de ellas propone que emergieron de una larva con forma de
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renacuajo similarala que se presentaen el ciclo de vida de las ascidias (Wada, 1998). Otra
hipdtesis sugiere que provienen de uno o mas ancestros sésiles de las ascidias (Piette y
Lemaire, 2015). Aunque por algin tiempo predomind la hip6tesis de un origen polifilé-
tico de Thaliacea, a partir de diferentes linajes de las ascidias, estudios moleculares han
contravenido dicha hipédtesis y parece mas plausible un origen monofilético, con una re-
lacién estrecha entre salpas, doliélidos y pirosomas (Swalla et al., 2000; Govindarajan et
al., 2011).

Se ha propuesto que las salpas evolucionaron de las ascidias por neotenia como lar-
vas que renunciaron a la fijacién al sustrato y se convirtieron en organismos pelagicos
solitarios. Por lo tanto, el origen de las salpas a partir de tunicados sésiles se fundamenta
no solo en una apariencia corporal relativamente similar y diversos rasgos propios de las
ascidias adultas, sino también en su cercania genética.

Dentro de las salpas, Metcalf (1918) consideraba a las especies de la subfamilia Cy-
closalpinae (antes considerada una familia) en la base del arbol filogenético, siendo las
especies mas simétricas (Cyclosalpa affinis, C. pinnata, C. polaey C. floridiana) mas primitivas
que las asimétricas (C. bakeriy Helicosalpa virgula). Segin Metcalf (1918), de las Cyclosalpi-
nae se desprenden dos ramas: 1) las salpas con un intestino esférico compacto tanto en la
forma solitaria como agregada (lhlea, Salpay lasis) y 2) las salpas con un intestino curvado
en la forma solitaria, pero no compactado (Brooksia, Ritteriella, Metcalfina, Soestia, Thalia,
Thetys, Pegea y Traustedtia).

Las conclusiones de Metcalf (1918) estaban basadas en aspectos meramente morfo-
[6gicos y no se sustentan en recientes estudios filogenéticos basados en el gen 18S rDNA
(Govindarajan et al., 2011). Esta filogenia del gen 18S rDNA indica que las especies del
género Cyclosalpa son un grupo hermano del género Salpa, y por tanto estarian incluidas
dentro de las Salpinae. En cambio, Ritteriella, Pegea y Thalia se ramificaron mas tempra-
namente en la evolucion, separandose del resto. Por otro lado, esto es consistente con
la estructura del endostilo, al ser mas primitiva en Pegea, Thalia y Thetys y derivada en
Cyclosalpay Salpa.

Actualmente se presentan nuevas relaciones filogenéticas para las salpas basadas
en el mismo gen 18S: 1) Metcalfina hexagona, de cadena lineal, es hermana de todas las
demas especies de salpas; 2) el género Helicosalpa es monofilético y hermano del gé-
nero Cyclosalpa; 3) el género lhlea es polifilético, siendo I. punctata hermana del género
Ritteriellay no de Ihlea racovitzai; 4) Cyclosalpa pinnata se encuentra anidada dentro de un
clado de especies de Cyclosalpa genética y morfolégicamente similares a otras especies
del género; 5) Ritteriella amboinensis es hermana de Ritteriella retracta (Damian-Serrano
etal., 2023).
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El principal reto para recolectar el zooplancton gelatinoso se debe a la fragilidad de sus
cuerpos con gran contenido de agua (alrededor del 95% de su peso hiimedo). Por esta ra-
z6n, no siempre es adecuado usar métodos convencionales de muestreo de zooplancton,
que tienden a romperlos y deteriorarlos. Esto es especialmente relevante cuando el ob-
jetivo es obtener especimenes en condiciones 6ptimas para mantenerlos vivos en el
laboratorio. Asimismo, es fundamental minimizar los impactos asociados al proceso de
recoleccién y transporte, de manera que no se comprometa su capacidad de adaptacién
en condiciones de cultivo. Otro aspecto relevante que se debe tener en cuenta es la forma
de fijar las muestras, debido a que los métodos clasicos de fijacién, como el etanol, no
permiten una buena preservacion de los tejidos gelatinosos y en general los deshidratan,
encogiendo y deformando su cuerpo.

La distribucion espaciotemporal del zooplancton gelatinoso suele ser irregular, lo
que complica la realizacién de estudios cuantitativos a mediay gran escala (Raskoffet al.,
2005; Graham et al., 2003). Ademas, esta irregularidad dificulta la recoleccién de ejem-
plares de una determinada especie cuando es necesario. Por tanto, el método de colecta
dependera del tipo de estudio que se pretenda Illevar a cabo, ya sea experimental en acua-
rios, taxondmico o relacionado con la distribucién espaciotemporal, entre otros. También
serd necesario considerar la consistencia y el tamafio de las especies que se requieren
muestrear; por ejemplo, los ctenéforos suelen ser significativamente mas fragiles que las
escifomedusas. A continuacion, se explicaran los métodos de muestreo mas utilizados
para el zooplancton gelatinoso, tanto mediante observacion in situ como a través de téc-
nicas de recoleccién de muestras, asi como los métodos de fijacién de estas. Algunos de
ellos estan representados en la Figura 1.
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FIGURA 1. Ejemplos de algunos métodos de muestreo y muestras de plancton gelatinoso.
A Vehiculos submarinos operados de forma remota (ROV); B Red neusténica; C Mues-
tra de zooplancton gelatinoso y otros organismos; D Red bongo; E Avistamientos desde
embarcacién; F Redes MOCNESS. Imdagenes: A Carlos Dominguez-Carrié; B, Dy F Pilar
Olivar; Cy E Maria Pascual-Torner.

Métodos por observacion insitu

En este capitulo, el término “observacion in situ” se emplea para referirnos a cualquier
avistamiento, registro o descripcién de zooplancton gelatinoso realizado directamente
en su entorno natural de ocurrencia.

Los métodos de observacion in situ son los mas adecuados cuando se requiere
muestrear individuos de zooplancton gelatinoso de gran tamafio, ya sea para recolectar
animales vivos para experimentacion o para preservarlos para diferentes tipos de ana-
lisis, asi como para el estudio de la distribucién espaciotemporal (Graham et al., 2003;
Haddock, 2004). Usando alguno de los siguientes métodos se puede disminuir o incluso
evitar danar al zooplancton gelatinoso o subestimar las abundancias de este en un am-
biente tridimensional pelagico (Raskoff et al., 2003; Hosia et al. 2017).
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Las tecnologias de imagen directa (cdmara y videocamara) ofrecen el mejor punto
de partida para la cuantificacion de la abundancia in situ de especies de zooplancton ge-
latinoso (Johnson et al., 2025). Aunque se han desarrollado varios sistemas de imagen
digital, estos pueden agruparse en dos categorias principales: equipos que capturan ima-
genes de animales sin perturbarlos y aquellos que concentran a los organismos antes de
la captura de imagenes.

Los equipos que capturan imagenes de animales sin perturbarlos son adecuados
para la captura de imagenes de medusas de mayor tamano. Estas cimaras registran ima-
genes digitales de organismos individuales sin perturbar los delicados campos de flujo
que los rodean. En esta categoria se incluyen el buceo (esnérquel o SCUBA), los sumergi-
bles tripulados, los vehiculos submarinos operados de forma remota o auténoma (ROV
y AUV) y los sensores 6pticos. Estos son los que trataremos en este apartado. También
se abordaran otros métodos como prospecciones acusticas, estudio de imagenes aéreas,
avistamientos desde una embarcacion y avistamientos desde tierra y varamientos. Por
Gltimo, se tratara la ciencia ciudadana, una herramienta cada vez mas en auge utilizada
para el monitoreo de poblaciones de numerosas especies marinas.

Observacion in situ mediante diferentes técnicas

El buceo SCUBA es el método mas accesible para la investigacion in situ del zooplancton
gelatinoso, ya que permite manipular, recolectar y observar detalladamente a los orga-
nismos sin practicamente ninguna alteracion de su entorno natural (Grahametal., 2003).
Por esta razon, se utiliza ampliamente en estudios sobre la distribucién o comportamien-
to de las medusas. Un ejemplo de la aplicacién de esta técnica es el estudio realizado
en la costa catalana, en el cual se describié la asociacidn positiva entre los juveniles de
los peces Trachurus mediterraneusy Caranx rhonchusy las medusas Cotylorhiza tuberculatay
Rhizostoma pulmo (Tilves et al., 2018).

Ademas, facilita la observacién directa y la recoleccién de la fase sésil de las medu-
sas, los pélipos, lo que permite hacer un seguimiento de las poblaciones en los sustratos
donde se establecen, como muelles o rocas (Makabe et al., 2014; Punnarak et al., 2023).
Los muestreos realizados mediante buceo auténomo son relativamente faciles de pro-
gramary ejecutar, con la ventaja de que el equipamiento necesario es mas accesible en
términos econémicos en comparacion con costosos cruceros oceanograficos. No obstan-
te, el buceo auténomo también presenta desventajas metodolégicas, como la limitada
duracion de la inmersion o la reducida cobertura espacial y profundidad de muestreo
alcanzable por el equipo cientifico (Graham et al., 2003). Por esta razén, esta metodolo-
gia es mas utilizada en zonas costeras, aunque también es frecuente en aguas oceédnicas
cerca de la superficie.

Las primeras investigaciones in situ sobre zooplancton marino en mar abierto se lle-
varon a cabo con sumergibles tripulados. Sin embargo, no fue hasta principios de la dé-
cada de 1980 que estos vehiculos fueron empleados sistematicamente para estudiar la
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distribucién vertical de las medusas y otros organismos gelatinosos (revisado en Graham
etal., 2003). El uso de los sumergibles tripulados ha permitido la observacién directa del
comportamiento y la realizacién de experimentos fisioldgicos in situ en organismos que,
de otro modo, estarian fuera del alcance de la investigaciéon humana (Haddock, 2004).
Sin embargo, la limitada autonomia de estos sumergibles y su alto costo operativo res-
tringen su uso a unos pocos proyectos cientificos oceanograficos.

Los ROV son vehiculos sumergibles no tripulados controlados de forma remota cuyo
tamano, capacidad de inmersiony aplicaciones varian segiin el modelo. Han ganado una
gran popularidad en el estudio de organismos de estratos intermedios (mesopelagicos)
y profundos (batipelagicosy hadales) debido a sus importantes ventajas en comparacion
con los sumergibles tripulados: los ROV tienen menor costo de inversiény operacién, ma-
yor duracién de inmersién y menor tiempo de operacién (Haddock, 2004; Raskoff et al.,
2005; Hosia et al., 2017; Hoving et al., 2019). Los ROV pueden incorporar diversos senso-
res, como los sistemas de imagen, y algunos cuentan con muestreadores especializados
integrados que facilitan tanto la manipulacién de objetos como la recoleccién de orga-
nismos fragiles y el muestreo del agua que los rodea. En el estudio de medusas, los ROV
suelen estar equipados con cdmaras de alta definicién (o estdndar) y mdltiples fuentes
de iluminacién de gran potencia para obtener imagenes de alta resolucién que permi-
ten la identificacion de especies. Los vehiculos ROV han sido fundamentales para el des-
cubrimiento y descripcién de nuevas especies de animales gelatinosos, asi como para la
observacion de sucomportamiento en aguas profundas, como por ejemplo interacciones
depredador-presa (Haddock, 2004; Choy et al., 2017; Johnson et al., 2025). Asi, un estudio
de 27 anos basado en observaciones de este tipo de interacciones permiti6 elaborar un
esquema de la trama tréfica pelagica en California, donde se destacé el alto consumo de
crustaceos por los sifonéforos fisonectos (Choy et al., 2017). Los ROV también han permi-
tido cuantificar de manera sistematica la distribucién y abundancia de medusas (Raskoff
et al., 2005). Ademas, han servido para medir la variabilidad interanual y estacional, y
las tasas metabdlicas de estos organismos a partir de las muestras recolectadas por los
muestreadores y los datos medidos por los sensores. Mediante el uso de estos vehiculos
ROV, se ha podido estudiar especies que, de otro modo, serian dificiles o imposibles de
investigar, como son los fragiles ctenéforos lobulados, los fisonectos largos, algunas espe-
cies de medusas y organismos que habitan justo por encima del fondo marino (Haddock,
2004; Hosia et al., 2017).

Uno de los principales retos del uso de los ROV es la enorme cantidad de datos de
video que se generan, lo que implica un laborioso procesamiento y analisis posterior
(Hovingetal., 2019; Lombard et al., 2019). Ademas, el coste operativo de estos vehiculos
es elevado, lo que limita su uso generalizado en estudios de zooplancton. La operacién
de los ROV de mayor tamafio requiere el apoyo de un barco oceanografico, lo que incre-
menta considerablemente los costos de operaciéon (Haddock, 2004; Raskoff et al., 2005;
Hosia et al., 2017). Por otro lado, los modelos mas pequefios, aunque mas accesibles
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econémicamente, presentan limitaciones tecnolégicas en cuanto a propulsién, alcance y
carga util disponible (Hosia et al., 2017).

Los vehiculos submarinos auténomos (AUV, por sus siglas en inglés) son vehiculos
robdticos programables que, segln su disefio, pueden desplazarse por el océano sin el
control en tiempo real de operadores humanos (Gemmell et al., 2025). La comunicacién
con los operadores puede realizarse de manera peridédica o continua mediante sefiales
satelitales o balizas actsticas submarinas, lo que permite cierto nivel de control sobre
sus movimientos tridimensionales. Existen numerosos sistemas AUV que abarcan des-
de dispositivos compactos disefiados para operar en aguas someras hasta sofisticados
robots disefiados para aguas profundas con propulsién de hélice. También se incluyen
los planeadores submarinos y una reciente modalidad hibrida que combina la gran auto-
nomia de los planeadores con las caracteristicas de los AUV convencionales (Rife y Rock,
2001; Gemmell et al., 2025). Los AUV pueden llevar sensores oceanograficos como CTD,
fluorémetros, oximetrosy sondas quimicas, asi como sensores especificos para el estudio
de medusas, incluyendo ecosondas calibradas, sistemas por conteo o sistemas de imagen
para censos de zooplancton y necton (Cimino et al., 2018; Gemmell et al., 2025).

Los AUV cuentan con la autonomia suficiente como para recopilar datos durante pro-
longados periodos de tiempo (dias a semanas). Ademas, los vehiculos empleados en es-
tudios oceanograficos o bioldgicos estan disenados para cubrir grandes areas (Gemmell
etal., 2025). Ambas caracteristicas hacen que sean una buena opcién para el estudio de
organismos gelatinosos, ya que estos se distinguen por su lento desplazamiento en la
columna de agua (Cimino et al., 2018). Asi, un AUV disenado para el seguimiento de me-
dusas permitiria la observacion prolongada de estos organismos en su habitat natural
(Cimino et al., 2018), proporcionando datos precisos de su comportamiento natural sin
causarles dafio fisico (Rife y Rock, 2001).

Los sensores Opticos han sido una herramienta frecuentemente utilizada para el
estudio del zooplancton gelatinoso, especialmente de las medusas, ya que permiten su
caracterizacion mediante el conteo directo de individuos y la captura de imagenes di-
gitales in situ (Lombard et al., 2019; Magalhies et al., 2020). Sin embargo, el registro en
imageny video de estos organismos, asi como su uso en estudios a largo plazo, enfrenta
dos desafios principales. El primero esta relacionado con la naturaleza de los organismos
gelatinosos, ya que su transparencia reduce significativamente el contraste en las ima-
genes, dificultando su deteccién. Ademas, su tamano varia considerablemente, desde
milimetros en el mesozooplancton hasta metros en el caso de las grandes medusas. Esto
significa que un método de muestreo adecuado para un determinado rango de tallas
puede no ser Util o eficaz para otros rangos de tallas (Tabla 1) (Lombard et al., 2019;
Magalhiaes et al., 2020). El segundo desafio radica en la gran cantidad de datos genera-
dos en estudios geografica y temporalmente extensos. Para optimizar la eficiencia del
analisis, es imprescindible contar con herramientas de procesamiento automatizado
que permitan gestionar y analizar la informacién de manera eficiente, algo que en el
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futuro posiblemente sea resuelto mediante inteligencia artificial (I1A). Recientes trabajos
con |A en plancton sugieren un gran impacto para conocer las respuestas bioldgicas aim-
portantes caracteristicas oceanograficas (Schmid et al., 2023).

TABLA 1. Métodos de muestreo, los sensores utilizados y el tamafo de los organismos que

puede muestrear cada sensor (tabla modificada a partir de Magalhaes et al., 2020)

Método de muestreo Sensor utilizado Tamaiio del organismo
muestreado

Buceo Observacion visual mm a metros
Camaras y video subacuaticas >1lcm

ROV Ecosondas cientificas >1mm
Sistemas de imagen 1puma100cm

AUV Ecosondas cientificas >1mm
Sistemas de imagen >10cm

Sensores dpticos Contadores de plancton <40 mm
Citometros de flujo 200 a 5000 um
Sistemas de imagen (VPR, UVP, 1lumal00cm
ISIIS, SIPPER, PELAGIOS, JellyCam)

Estudios acUsticos Ecosondas cientificas y de uso >1mm
pesquero

Estudios aéreos Cémaras de alta resolucién, drones >10 cm a metros

Avistamientos desde Observacién visual >1lcm

embarcacién

Recoleccién de datos Observacion visual >1cm

desde costa

Los sensores Opticos disenados para el estudio del plancton pueden clasificarse en tres
tipos: contadores de plancton, dispositivos de citometria de flujo y sistemas de imagen.

Los contadores de plancton estan disefiados para contar el nimero de organismos
plancténicos dentro de un rango de talla morfolégica especifico, en un volumen determi-
nado de agua de mar. Se emplean principalmente para estimar la abundanciay la bioma-
sa (Herman et al., 2004), aunque, por lo general, proporcionan poca o nula informacién
sobre la identificacion taxonémica de las especies (Magalhaes et al., 2020).
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Los dispositivos de citometria de flujo analizan automaticamente diversas propie-
dades dpticas de células en suspension, como la dispersion de luz en distintos angulos
y la intensidad de fluorescencia en miltiples longitudes de onda. Estan disefados para
estudiar organismos plancténicos unicelulares y su aplicacién en el estudio de zooplanc-
ton gelatinoso es limitada. En el caso del zooplancton, uno de los sistemas utilizados es
el FLOWCAM, el cual integra la tecnologia de citometria de flujo con un microscopio, lo
que permite la adquisicion continua de imagenes para un analisis detallado de los orga-
nismos en estudio (Le Bourgetal., 2015).

Los sensores de imagen para plancton capturan imagenes de los organismos en un
volumen de agua determinado, lo que permite no solo el conteo y la estimacién de bio-
masa, sino también la identificacion de especies. Estos instrumentos estan disenados
para capturar imagenes en alta resolucién del plancton en su entorno natural, facilitan-
do su estudio sin necesidad de recoleccion directa. Algunos de estos sistemas son el Vi-
deo Plankton Recorder (VPR), el Underwater Vision Profiler (UVP), el ISIIS, el Shadowed
Image Particle Profiling and Evaluation Recorder (SIPPER), el Pelagic In situ Observation
System (PELAGIOS) y la JellyCam (Magalh3es et al., 2020). La mayoria de estos sensores
estan disefiados para micro y mesozooplancton y solo la JellyCam ha sido desarrollada
especificamente para organismos gelatinosos de mayor tamafo (Tabla 1) debidoa que el
plancton gelatinoso observable a simple vista puede ser registrado con cimaras digitales
convencionales (Hoving et al., 2019; Magalhaes et al., 2020). La capacidad de estos siste-
mas de transmitir datos en tiempo real al operador a bordo facilita su uso en estudios
ecoldgicos. Sin embargo, presentan ciertas limitaciones; algunos de ellos, como el VPR,
no pueden identificar plancton a nivel de especie y tienden a subestimar la presencia de
taxones poco comunes (Magalhaes et al., 2020).

Muchos de estos sensores se integran con otros dispositivos de medicién de las pro-
piedades del agua de mar, como el CTD, que mide temperatura, conductividad y profun-
didad, con las cuales se calcula la salinidad y densidad del agua de mar; el oximetro, con
el cual se estima la concentracion de oxigeno disuelto; o los fluorémetros, para estimar
la concentracidn de clorofila-a del fitoplancton, permitiendo la recopilacién simultanea
de datos ambientales adicionales junto con cada imagen de video (Hoving et al., 2019;
Lombardetal., 2019; Magalhaesetal., 2020).

Avistamientos desde embarcacion

Cuando no es posible realizar muestreos in situ mediante buceo auténomo o equipos de
operacién remota, las observaciones visuales desde la superficie de una embarcacién
pueden proporcionar informacién sobre la distribucién y abundancia de medusas distin-
guibles a simple vista (Tabla1) (Doyle et al., 2008; Ferraris et al., 2012). La metodologia es
sencilla: se define un area de observacién desde una cubierta de la embarcacion, a una
altura determinada, y si los avistamientos se realizan por la noche, se emplea un pro-
yector de luz para iluminarla. El recuento de medusas se lleva a cabo visualmente por al
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menos dos observadores, garantizando una cobertura continua del area de observacion.
Para asegurar la precision del estudio y prevenir la fatiga en los observadores, se esta-
blecen intervalos alternos de observaciéon y descanso. Ademas, se determinan categorias
de abundancia absoluta y se registra la posicion GPS de cada avistamiento; alternativa-
mente, esta se registra en intervalos regulares durante la travesia, lo que permite anali-
zar patrones espaciales en la distribucion de las medusas. Mediante esta metodologia,
por ejemplo, se describid la distribucién espacial de Pelagia noctiluca en la costa catalana
(noreste de Espafa), permitiendo ademas investigar una posible correlacién con las va-
riables ambientales presentes en la region (Tilves et al., 2016).

Estas observaciones realizadas mediante avistamientos de embarcacién permiten
estimar la abundancia de medusas por unidad de superficie (Doyle et al., 2008; Ferraris
et al., 2012; Tilves et al., 2016). Esta informacién se puede combinar con la obtenida de
arrastres de redes para estimar la abundancia en la columna de agua. Ademas, es una
metodologia adecuada para analizar patrones de distribucién temporales e interespeci-
ficos (Doyle et al., 2008; Tilves et al., 2016). No obstante, presenta ciertas limitaciones. Su
aplicabilidad se restringe a especies de zooplancton gelatinoso que sean suficientemente
grandes, visibles y reconocibles como para permitir la identificacién a simple vista (Doyle
etal. 2008; Ferrarisetal., 2012), lo que excluye organismos transparentes, como los ctend-
foros (por ejemplo, la especie Mnemiopsis leidyi), cuya baja visibilidad en el agua dificulta
su observacién (Raskoff et al., 2005). Asimismo, este método tiende a estar sesgado hacia
individuos adultos o de un tamafio facilmente perceptible, omitiendo las fases mas tem-
pranas del ciclo de vida o especies de menor tamafio que puedan pasar desapercibidas.

Estudios aciisticos
Las técnicas de prospeccién actstica, cominmente utilizadas para estimar la distribucién
y abundancia de peces, también pueden aplicarse al estudio de poblaciones de organis-
mos gelatinosos (Brierley et al., 2001). La implementacién de ecosondas de alta reso-
lucién en embarcaciones, de los ROV o de perfiladores de video ha permitido obtener
mediciones detalladas sobre la abundancia, el tamano y la distribucién vertical de estos
organismos, y ha posibilitado el andlisis de variaciones en el comportamiento y de ve-
locidades de natacién en distintas profundidades (Brierley et al., 2001; Kaartvedt et al.,
2011; Choy et al., 2017). Gracias a estas técnicas acisticas se han conseguido identificar
patrones de migracion vertical en Periphylla periphylla en Noruega (Kaartvedtetal., 2011).
El zooplancton gelatinoso —excepto los sifonéforos con neumatéforo con gas, que
refleja el sonido (Warren et al., 2001)— muestra un bajo contraste actstico con el medio
acuatico debido a su alto contenido en agua; sin embargo, es posible detectar los débiles
ecos que genera (Brierley et al., 2001; Kaartvedt et al., 2011). En particular, los organismos
de mayor tamafio presentan propiedades aclsticas mas marcadas. El desarrollo de eco-
sondas de haz dividido representa un avance significativo, ya que facilita |a localizacién
precisa de individuos dentro del haz actstico.
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Las prospecciones aclsticas no tienen la capacidad de detectar individuos pequefos
(Tabla1). De esta forma, la biomasa determinada aclisticamente debe complementarse
con datos de abundancia obtenidos mediante otros métodos, como muestreos con re-
des. Esto implica la combinacién de dos metodologias que, dependiendo del objetivo, no
siempre son las mas adecuadas para el estudio del zooplancton gelatinoso (Brierley et al.,
2001; Hosia et al., 2017).

Estudios aéreos

La formacién de enjambres de medusas (o su equivalente en inglés, blooms, término am-
pliamente utilizado en la literatura cientifica) cerca de la superficie del mar facilita su
observacion, y esto ha impulsado el uso de los estudios aéreos como herramienta para
investigar estos procesos de agregacion (Purcell et al., 2000). La utilizacion de fotografias
aéreas ha permitido, durante décadas, localizar y cuantificar la presencia de medusas,
ademas de estimar densidades de diferentes especies (Purcell, 2009). Aunque resulta
una metodologia atractiva, su uso ha sido relativamente limitado, probablemente debi-
do a las restricciones practicas y econémicas que conlleva: su resolucion espacial es res-
tringida, lo que dificulta la deteccién de agregaciones dispersas o de especies pequefias,
y su implementacién con aeronaves tripuladas implica un alto costo operativo (Purcell
etal., 2000; Purcell, 2009). En los Gltimos anos, la tecnologia de vehiculos aéreos no tri-
pulados (drones) ha tenido grandes avances, haciendo que los estudios aéreos sean una
herramienta tecnoldgica econémicamente mas accesible. Los drones ofrecen imagenes
de mayor resolucidon y son mas asequibles que los métodos aéreos tradicionales (Schaub
etal., 2018). Ademas, permiten realizar mediciones tanto cualitativas como cuantitativas
de los blooms, con la ventaja de que las imagenes georreferenciadas facilitan la localiza-
cion exacta de las agregaciones y el calculo detallado de su extensién espacial (Schaub
etal., 2018). Ademas de los estudios sobre la formacién de blooms de medusas, el uso de
drones permite la investigacién del comportamiento de estas especies. Gracias a esta téc-
nica, se ha podido demostrar, por ejemplo, cémo Rhopilema nomadica tiene una capacidad
de natacion direccional sincronizada que le permite alejarse de la costay nadar en contra
de ladireccién de las olas, lo que disminuye el riesgo de encallamiento y mejora su super-
vivencia en el entorno marino (Malul et al., 2024).

Recoleccion de datos desde la costa

Algunos de los registros mas antiguos de la presencia de medusas en la costa se han ob-
tenido a partir de estudios realizados desde tierra (Cargo y King, 1990). Se han reportado
numerosos estudios que analizan registros diarios de observaciones realizadas desde
muelles, registros de medusas varadas en la arena y reportes de atenciones por picadu-
ras u otro tipo de interacciones entre personas y medusas (Marambio et al., 2021; Edelist
etal., 2025; Roca et al., 2025). Estas metodologias han permitido analizar las tendencias
a largo plazo en la abundancia, distribucién y estacionalidad de especies de medusas,
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como Chrysaora quinquecirrha (Cargoy King, 1990) o Pelagia noctiluca (Bernard et al., 2011).
Las observaciones desde la costa proporcionan informacién valiosa sobre la influencia
de factores ambientales en las poblaciones (Cargo y King, 1990; Bernard et al., 2011). A
partir de medusas varadas, ademas de su registro, es posible recolectar especimenes
para estimar tallasy pesos corporales. El peso puede calcularse posteriormente median-
te la relacion entre el didmetro de la umbrela y el peso seco o hiimedo de cada especie
(Houghton et al., 2007).

Ciencia ciudadana

La ciencia enfrenta actualmente desafios sociales y econémicos globales. Debido a las
limitaciones en el financiamiento para investigacion, los cientificos han comenzado a in-
volucraractivamente a la poblacién general para abordar de manera conjunta problemas
ambientales especificos y ampliar la obtencidn de datos a escala temporal y espacial. En
este contexto, la ciudadania desempefa un papel cada vez mas relevante en programas
cientificos enmarcados dentro de la denominada ciencia ciudadana, que se refiere a la
participacion de personas no profesionales en investigaciones cientificas. Gracias a esta
colaboracién se puede obtener informacién y muestras biolégicas de zonas geograficas
mas amplias en un periodo determinado, algo que de forma tradicional posiblemente
sea mas complicado conseguir (McKinley et al., 2017; Garcia-Soto et al., 2021).

La ciencia ciudadana se esta convirtiendo en una herramienta clave para el monito-
reo de poblaciones de muchas especies marinas; entre ellas, el zooplancton gelatinoso.
Una de las plataformas usadas es iNaturalist, que contiene registros de zooplancton ge-
latinoso a nivel mundial y cuenta con respaldo en varios articulos cientificos. Existen tam-
bién otras iniciativas de largo plazo y con resultados significativos para el avance cien-
tifico. Uno de los programas mas antiguos y reconocidos es el Jellywatch (https://www.
jellywatch.org/), cuyo objetivo es registrar la presencia de medusas en distintas partes
del mundo mediante avistamientos reportados en linea por la ciudadania. Otra iniciativa
destacada es el proyecto Med-Jellyrisk (https://www.facebook.com/Jellyrisk/), lanzado en
2013 con el fin de hacer un seguimiento y ampliar el conocimiento sobre las proliferacio-
nes de medusas en diversos sitios del Mediterraneo, agrupando diversas iniciativas de
ciencia ciudadanade Italia, Espafia, Maltay Tinez (Marambio et al., 2021). En Espafia des-
tacan iniciativas como el Projecte Meduses del ICM-CSIC de Barcelona, que fue pionero
eninvolucraralasadministraciones, los municipios costeros y las empresas de salvamen-
toy socorrismo de Catalufia. Esto condujo a la creacion de una aplicacién (iMedjelly), des-
afortunadamente inactiva en la actualidad, que durante su funcionamiento informaba
en tiempo real sobre la presencia o ausencia de medusas en las playas. Su éxito propicié
la réplica de este modelo en otras zonas de Espafiay del mundo. Desde 2012, el proyecto
Alerta Medusas de la plataforma Observadores del Mar (https://observadoresdelmar.es)
ha sido otra iniciativa pionera en el ambito de la ciencia ciudadana. Esta organizacion
surgi6 de la inquietud de la propia ciudadania, que buscaba recibir respuestas sobre las
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especies de medusas que observaban en las playas y en el mar (Marambio, 2026). A nivel
mas local, en México existe Medusozoa México, que alberga una galeria fotograficay ha
obtenido datos de relevancia cientifica para publicaciones.

Los datos recopilados a través de estos proyectos de ciencia ciudadana han permi-
tido detectary describir nuevas especies para la ciencia, monitorear especies exéticas
(Deidun et al., 2017; Marambio et al., 2025) y analizar los patrones estacionales y geo-
graficos de las medusas (Boero, 2011; Manko et al., 2017; Mannino y Balistreri, 2018;
Marambio et al., 2021; Zampardi et al., 2025). Ademas, han contribuido a la evaluacién
del impacto de las medusas tanto a nivel ecolégico, en las redes tréficas marinas, como
en el ambito socioeconémico, en las diferentes actividades humanas. Estos proyectos
han demostrado cémo la colaboracién entre la comunidad cientifica y la ciudadania
puede generar conocimiento valiosoy contribuir a la gestién de los ecosistemas marinos.

Es importante destacar que la ciencia ciudadana incluye diferentes metodologias y
aproximaciones, como observaciones desde tierra, avistamientos mediante esnérquel o
buceo SCUBA, avistamientos desde embarcaciones, recoleccién de muestras mediante el
uso de redes u otros métodos de recoleccién de individuos. Estas herramientas ofrecen
diversas formas de recopilar informacién valiosa, fomentando la participacién constante
de lacomunidad en la investigacién y el monitoreo del entorno.

Métodos de recoleccion de muestras

Recoleccion con redes planctonicas

Para el muestreo de zooplancton gelatinoso se han utilizado distintos tipos de redes
zooplanctdnicas seleccionadas segin el tamafo del grupo a estudiar y siguiendo los
métodos estandar de muestreo del zooplancton. El principio basico de funcionamien-
to de estas redes es concentrar el plancton en un volumen reducido de agua. Una vez
fijada la muestra, los organismos se identifican y cuantifican en el [aboratorio. Este tipo
de muestreo se emplea tradicionalmente para obtener datos sobre la densidad media
de organismos por volumen de aguay la riqueza de especies en relacién con el tiempo
y el espacio.

Aunque estos métodos de colecta y preservacién puedan provocar cierto deterioro
fisico en los organismos gelatinosos, dicho impacto se considera aceptable siempre que
no se comprometa la correcta clasificacién taxondmica morfolégica de los especimenes.

Ademas, la pesca con red permite identificar y separar especies de interés de la
muestra de zooplancton vivo, lo que facilita la realizacion de analisis posteriores, como
los filogenéticos, 6micos o bioquimicos. Para garantizar la integridad de los organismos
es fundamental que el arrastre se lleve a cabo a baja velocidad (menos de 2 nudos). Las
partes genéricas de una red de zooplancton se describen a continuacién (Figura 2).
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Partesde lared
® Boca de la red: estructura rigida, de forma circular o rectangular, que sostiene la

boca de una red plancténica y la mantiene abierta durante el muestreo. El tamafio
de la apertura, junto con el tamafo de la mallay la velocidad de arrastre, determina
la eficiencia de filtracidon de la red.

Depresor: peso unido a la red que facilita su hundimiento y mantiene estabilidad
durante el arrastre de la red.

Flujémetro: dispositivo con hélices utilizado para estimar el volumen de agua fil-
trado por la red durante el muestreo. Funciona mediante una hélice que gira al paso
delagua cuando lared esarrastrada. La hélice hace girar el contador de revoluciones
que permitira calcular el volumen de agua muestreado. Antes de su uso, se realiza
una calibracién estandar para determinar el volumen de agua por unidad de revo-
lucién en esa red especifica (k) (Smith y Richardson, 1977). Durante el muestreo, se
registra el nimero inicial (antes del arrastre) (Ri) y el nimero final (una vez finali-
zado el arrastre) (Rf) del contador. Para calcular el volumen de agua filtrado (V), se
multiplica la diferencia entre las revoluciones registradas por el volumen de agua
correspondiente a cada unidad de revolucién, multiplicado por el area de la boca de
lared en m? (4): V=(Rf-Ri) xkxA (Smithy Richardson, 1977).

FIGURA 2. Esquema de una red de zooplancton cilindro-cénica con cada una de sus par-
tes. La flecha azul representa el flujo de agua, mientras que los puntos naranjas repre-
sentan el zooplancton.
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e Malla: estructura reticular formada por monofilamentos generalmente de nailon,
aunque antes de los anos ochenta del siglo XX las redes se fabricaban con algo-
dén. La luz de malla determina el tamafio minimo de particulas que pueden ser
retenidas, definiendo asi la selectividad de |a red. Se recomienda utilizar una luz
de malla equivalente al 75% de la anchura minima del rango de organismos que
se requiere analizar (Omoriy lkeda, 1984).

e Colector o copo: parte final de la red donde se acumulan y retienen los organismos.
Como su nombre indica, esta disefiado especificamente para recolectar el plancton
concentrado. Debe contar con dos o cuatro ventanas cubiertas con malla, que per-
miten la salida del agua y evitan la formacién de corrientes de retorno hacia afuera
de lared (Omoriy lkeda, 1984).

Tiposde red

No existe un tinico modelo de red de zooplancton que sea adecuado para todo tipo de or-
ganismo. Por lo tanto, la eleccién del equipo debe responder a los objetivos especificos de
cada estudio. A continuacion, se describen algunos de los modelos mas utilizados para el
estudio del plancton gelatinoso. En estos modelos, caracteristicas como el diametro de la
boca de lared o la luz de malla pueden variar segln las especies que se desee muestrear
y el tipo de muestreo que se vaya a realizar (Wiebe y Benfield, 2003). Estas redes estan
disenadas para recolectar parte de la megadiversidad de la comunidad del zooplancton.
Hasta donde sabemos, no existe alin un tipo de red especialmente disefnada para recolec-
cién de zooplancton gelatinoso.

e Redsimple:labocadelaredescilindricayla mallaescénicaoen ocasiones cilindro-
conica para incrementar su eficiencia de filtracion hasta el extremo final, donde se
sitla el colector. Es la red mas sencilla y la que permite mayor versatilidad en los
tipos de arrastre superficial (horizontal), oblicuo o vertical. Por ejemplo, este tipo de
red se usé para estudiar la distribucién del zooplancton gelatinoso en dos localida-
des de la costa argelina (mar Mediterraneo) en funcién de las variables ambientales
(Khames etal., 2023).

e Red neustdnica: esta red esta disefiada para muestrear el plancton localizado en los
primeros centimetros de la columna de agua. La boca es rectangular y tiene dos flo-
tadores, uno a cada lado. La boca de red se suele caracterizar por tener dimensiones
mayores que las de otros tipos de red y por ser cuadrada (por ejemplo,1m x1m) o
mas ancha que alta (por ejemplo,1 m x 0.4 m). Este tipo de red se usé en un estudio
que caracteriza los cambios estacionales de zooplancton gelatinoso epipelagico en
funcién de los cambios ambientales en el mar Rojo (Sola et al., 2019).

e Red Bongo: este tipo de red esta compuesta por dos redes de boca cilindrica unidas
por un eje, donde se anclan el cabo de arrastre y el depresor. Las mallas de cada red
pueden tener tamanos iguales o diferentes. Si son iguales, solo es necesario colocar
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un flujémetro en una de las bocas; si son diferentes, se debe colocar unoen cadared,
yaque el volumen de filtrado sera diferente. Amodo de ejemplo, este tipo de red fue
una de las que usaron los autores de un estudio sobre la distribucién a escala inter-
media de Pyrosoma atlanticum durante el invierno en el noroeste del Mediterraneo
(Pastor-Prieto et al., 2022).
® Redes MOCNESS: como sus siglas indican, “Multiple Opening/Closing Net and En-
vironmental Sensing System” es un sistema de redes disenado para realizar mues-
treos de multiples estratos en un mismo lance oblicuo. Este sistema cuenta con va-
rios modelos que varian en el tamafio de la bocade lared (de 0.25 m?a20 m?), laluz
de malla (de 64 um a3 mm) y el nimero de redes (entre 5y 20) (Wiebe et al., 1985).
Las redes suelen ser oscuras para minimizar la evasién de los organismos. Cuantas
mas redes tenga el sistema, mas estratos de la columna de agua se podran mues-
trear en un solo lance.
La apertura y cierre de las redes se controla mediante un Gnico cable dptico
conectado a la cubierta del barco. Ademas, estas redes estan equipadas con senso-

FIGURA 3. Tipos de redes plancténicas mas usadas para recoleccién de zooplancton
gelatinoso.
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res que miden en tiempo real datos ambientales como temperatura, profundidad

y conductividad (CTD), oxigeno disuelto (oximetro) o concentracién de clorofila-a

(Wiebe et al.,1985). Este sistema es ideal para estudiar la distribucién vertical de las

especies y los patrones de migracién vertical diaria. Antes de la existencia de estas

redes, era mucho mas complicadoy lento realizar estudios enfocados en la distribu-
cién vertical. Suaparicion permitié estudiar fendmenos que requieren un muestreo

mas rapido y eficiente, como la migracién vertical diaria (Wiebe y Benfield, 2003).

Por ejemplo, se us6 en un estudio para determinar los patrones de migracion ver-

tical diurna de Salpa fusiformis en diferentes puntos del noroeste del Mediterraneo

(Pascual et al., 2017).

El tipo de red utilizada debe estar en consonancia con la logistica del muestreo. Por
ejemplo, una red MOCNESS requiere un buque de mayor envergadura equipado con sis-
temas de grda hidraulica y cable dptico para su operacién, mientras que una red simple
puede emplearse en una embarcacién pequena y manipularse manualmente para su
lanzamiento y recogida por una sola persona (Wiebe et al., 2015).

Tipos de arrastre
El arrastre de una red plancténica se puede realizar de manera vertical, horizontal, obli-
cua o en arrastre estratificado (Figura 4) (Kingsford y Battershill, 1998; Wiebe et al., 2015).
® Arrastre vertical: se realiza sin movimiento, lanzando la red hasta la profundidad
deseada y recogiéndola a una velocidad de entre 0.7 y 1 m/s. Permite estudiar el
zooplancton gelatinoso integrando toda la columna de agua en un punto concreto.
Por ejemplo, en el estudio sobre la diversidad de zooplancton gelatinoso en la costa
argelina (Khames et al., 2023), se utilizdé una red simple que fue arrastrada vertical-
mente desde los 60 m de profundidad hasta la superficie, en doce ocasiones distri-
buidas a lo largo del ano en cada una de las dos localidades estudiadas.

e Arrastre horizontal: se realiza en movimiento, siempre a una misma profundidad, ti-
picamente en la superficie o cerca de la superficie del mar. Permite muestrear el zoo-
plancton gelatinoso en un transecto y analizar los organismos dentro de ese rango
de profundidad. Por ejemplo, este tipo de arrastre se usé en el estudio del plancton
gelatinoso epipelagico en la costa central del mar Rojo (Sola et al., 2019).

® Arrastre oblicuo: se realiza desde una mayor profundidad con el barco en movimien-
to. A medida que se arrastra, se va reduciendo la profundidad y de esta manera se
puede muestrear un determinado transecto integrando todas las profundidades. Este
tipo de muestreo puede aportar datos representativos de una zona, pero se pierde la
variabilidad entre estratos de distintas profundidades. En este caso, resulta especial-
mente (til si se desea realizar transectos que abarquen un rango de profundidades,
por ejemplo, de 0 a 500 m, como se puede ver en un estudio de Pastor-Prieto et al.
(2022) sobre la distribucion de P atlanticum durante el invierno a nivel de mesoescala.
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® Arrastre estratificado: en este tipo de arrastre se muestrea el plancton gelatinoso en
distintos estratos de la columna de agua. Normalmente, se realiza con sistemas de
mdltiples redes, como la MOCNESS o la red Tucker, por ejemplo, y las capturas den-
tro de cada estrato pueden ser en arrastre oblicuo u horizontal. El estudio sobre la
migracion vertical diurna de Salpa fusiformis utiliza un arrastre estratificado (Pascual
etal., 2017).

FIGURA 4. Diferentes clases de arrastre de red plancténica, dependiendo del tipo de
muestreo.

Recoleccion de organismos vivos para cultivo y experimentos

en laboratorio

Diversas especies costeras pueden recolectarse facilmente en aguas superficiales desde
una pequefnaembarcacion o practicando esnérquel. Para la recoleccién, dependiendo del
tamano de los organismos que se requiera muestrear, los recipientes de vidrio con bordes
lisos (vasos o frascos) son lo mas adecuado, ya que la mayoria de los tentaculos de cnida-
rios no se adhieren al vidrio con la misma facilidad que al plastico (Raskoff et al., 2003). Si
los especimenes son de mayor tamafio, pueden recolectarse con una red de cuchara, en
cubetas o bolsas plasticas —estas Gltimas son mas adecuadas para evitar cualquier roce
o adherencia— (Tilves et al., 2018). Para algunas especies mas resistentes puede hacerse
uso de redes de inmersiéon manual o de pequenas redes de plancton para atraer los espe-
cimenes ala embarcacion o a la superficie (Raskoff et al., 2003), y después usar alguno de
los materiales previamente mencionados para su recoleccién. Para este propésito, es pre-
ferible que la luz de malla sea lo mas pequena posible, ya que las de mayor tamafio pue-
den danar el tejido gelatinoso (Raskoff et al., 2003). La malla mas efectiva para redes de
inmersién manuales es aquella sin nudos, hecha de material suave y con forma de bolsa.
Es muy importante minimizar el estrés y la perturbacion de los organismos recolectados,
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asi como evitar la introduccién de burbujas de aire en su cavidad corporal, ya que estas
son dificiles de eliminary pueden causar embolias tisulares.

Existe una gran diversidad de especies que no se encuentran en lainterfazaire-agua,
porlo que se requiere de otros métodos de recoleccion. El buceo con equipo autbnomo es
una de las opciones. Entre estas opciones, el buceo en aguas oscuras (blackwater) es una
modalidad que se lleva a cabo durante la noche en aguas oceanicas, que ha proporcio-
nado, entre otros resultados, informacién hasta entonces inexistente sobre la apariencia
y el comportamiento de larvas de peces y organismos invertebrados epipelagicos, entre
ellos, diferentes medusas y salpas (Villanueva et al., 2024). Por ejemplo, ha permitido
identificar adaptaciones morfoldgicas en larvas de peces epipelagicos que imitan a inver-
tebrados nocivos, como cnidarios, lo que sugiere el uso del mimetismo batesiano como
estrategia de defensa contra depredadores (Johnson et al., 2025). Siguiendo las medidas
deseguridad establecidas, las técnicas de buceo en marabierto permiten una recoleccién
seguray eficaz de especimenes, asi como la observacion de sucomportamiento en suen-
torno natural sin perturbaciones.

Para la recoleccion de organismos en profundidades mayores a las permitidas por el
buceo seguro, o cuando las condiciones de inmersién no son 6ptimas, pueden emplearse
diversas redes desplegadas desde la superficie, siempre que se trate de una especie rela-
tivamente resistente. Las redes de arrastre de aguas intermedias y de fondo, asi como las
redes de plancton, han demostrado ser efectivas en la captura de organismos gelatinosos
siguiendo ciertas pautas: velocidades de arrastre reducidas (aproximadamente 1 km/h),
periodos cortos, y colectores ampliosy sin ventanas laterales, para minimizar la turbulen-
ciadentro del sistema de recoleccién y dafio morfolégico.

En zonas profundas donde el uso de redes no es viable, los sumergibles y vehiculos
operados remotamente (ROV) han resultado ser una muy buena opcién, permitiendo re-
colectar especies gelatinosas de manera totalmente segura, aunque el costo operativo
es tipicamente elevado. Algunos de estos vehiculos estan equipados con unos cilindros
abiertos en ambos extremos, lo que permite al piloto maniobrar el vehiculo para encap-
sular cuidadosamente al organismo antes de cerrar el contenedor. Sin embargo, algunas
especies son tan fragiles que no han sobrevivido ni siquiera a estos métodos de recolec-
cién mas sutiles.

Fijaciony preservacion de las muestras
Inmediatamente después de recolectar las muestras de zooplancton gelatinoso, se re-
quiere fijarlas lo antes posible para minimizar su deterioro. El tipo de fijacién dependera
del tipo de analisis que se quiera realizar posteriormente.

El analisis taxonémico morfoldgico y cuantitativo requiere que los organismos con-
serven su forma y, en la medida de lo posible, su color. Para ello, tradicionalmente se
emplea una solucién de formaldehido al 4% saturada con borato de sodio (bérax) di-
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suelto en agua de mar, especialmente utilizada para la mayoria del zooplancton gelati-
noso. También se podria emplear etanol al 70 al 95 %, pero hay que tener en cuenta que
la muestra perderad completamente el color. En el caso de las especies gelatinosas mas
fragiles, como los ctenéforos, se recomienda el uso de Lugol (5a 20 %) en lugar de formol
(Engell-Sgrensen et al., 2009). Una vez fijadas, las muestras pueden mantenerse a tem-
peratura ambiente preferentemente en la oscuridad.

Cabe destacar que estas sustancias fijadoras, como el formol y particularmente el
etanol, suelen provocar la contraccién de los organismos durante la fijacién, lo que pue-
de dificultar su analisis morfolégico posterior para la identificacion taxonémica. Por esta
razdn, es recomendable realizar un paso previo de relajacion. En el caso de los cnidarios,
por ejemplo, se emplean cristales de mentol o cloruro de magnesio para inducir la re-
lajacién antes de la fijacion definitiva (Arossa et al., 2022). Si el objetivo es un analisis
genético y filogenético, se puede utilizar etanol al 70 % o al 95% no desnaturalizado (el
desnaturalizado rompe y compromete el material genético de la muestra), ya que este
tipo de andlisis tolera cierto grado de fragmentacién del ADN. Este etanol debe cambiar-
se totalmente a las 24 horas y después mantener las muestras en refrigeracién y en la
oscuridad. Alternativamente, para realizar estudios émicos (genémicos, transcriptémi-
cos, epigenéticos, etc.), donde se requiere ADN genémico de alta calidad (con muy baja
fragmentacion) o ARN conservado, no se debe usar etanol. Se recomienda congelar ra-
pidamente las muestras, idealmente con nitrégeno liquido o hielo seco, o bien usar pro-
ductos especificamente disefiados para la preservacién de ADN y ARN como RNAlater®.
Si las muestras se van a analizar en un tiempo relativamente corto, pueden mantenerse
a -20 °C; sin embargo, para almacenamiento prolongado es recomendable conservarlas a
-80 °C. La congelacién también es el método de fijacién ideal para otros andlisis, como
los de isétopos estables o de componentes bioactivos (lipidos, proteinas, etcétera) (Leo-
neetal., 2015; MacKenzie et al., 2017).

En conclusién, el muestreo del plancton gelatinoso requiere métodos adaptados
a su fragilidad y distribucion irregular. La eleccién del método dependera del objetivo
del estudio y la calidad deseada de las muestras. Si se intenta no dafar ni extraer a los
organismos, las técnicas de observacion in situ mediante ROV y sensores dpticos o aclsti-
cos son las mas adecuadas. En cambio, si se tolera cierto grado de deterioro, las redes de
zooplancton son sumamente (tiles para estudios de densidad en funcién del espacio y el
tiempo. Para experimentacion, la recoleccion individual es el método ideal. Finalmente,
la preservacion de las muestras dependera del tipo de analisis posterior.



Pascual-Torner e Tilves @ Marambio

Referencias

Arossa, S., Klein, S. G., Parry, A.]., Aranda, M., y Duarte, C. M. (2022). Assessing Magnesium Chlori-
de as a Chemical for Immobilization of a SymbioticJellyfish (Cassiopea sp.). Frontiers in Marine
Science 9, 870832. https://doi.org/10.3389/fmars.2022.870832

Bernard, P, Berline, L., y Gorsky, G. (2011). Long term (1981—2008) monitoring of the jellyfish Pelagia
noctiluca (Cnidaria, Scyphozoa) on Mediterranean coasts (Principality of Monaco and French
Riviera). Journal of Oceanographic, Research and Data 4,1-10.

Boero, F. (2011). New species are welcome, but... what about the old ones? Italian Journal of Zoology
78(1), 1-2. https://doi.org/10.1080/11250003.2011.562708

Brierley, A. S., Axelsen, B. E., Buecher, E., Sparks, C. A., Boyer, H., y Gibbons, M. ]. (2001). Acoustic
observations of jellyfish in the Namibian Benguela. Marine Ecology Progress Series 210, 55-66.
https://doi.org/10.3354/meps210055

Cargo, D. G., y King, D. R. Forecasting the abundance of the sea nettle, Chrysaora quinquecirrha, in
the Chesapeake Bay. Estuaries 13, 486-491 (1990). https://doi.org/10.2307/1351793

Choy, C. A., Haddock, S. H. D., y Robison, B. H. (2017). Deep pelagic food web structure as revealed
by in situ feeding observations. Proceedings of the Royal Society B 284(1868), 20172116. http://
dx.doi.org/10.1098/rspb.2017.2116

Cimino, M. A,, Patris, S., Ucharm, G., Bell, L. J., y Terrill, E. (2018). Jellyfish distribution and abundance
in relation to the physical habitat of Jellyfish Lake, Palau. Journal of Tropical Ecology1-16. https://doi.
0rg/10.1017/S0266 467418000044

Deidun, A., Sciberras, ]., Sciberras, A., Gauci, A., Balistreri, P, Salvatore, A., y Piraino, S. (2017). The
first record of the white-spotted Australian jellyfish Phyllorhiza punctata von Lendenfeld,
1884 from Maltese waters (western Mediterranean) and from the lonian coast of Italy. Bioln-
vasions Records 6(2),119-124. https://doi.org/10.3391/bir.2017.6.2.05

Doyle, T. K., De Hass, H., Cotton, D., Dorschell, B., Cummins V., Houghton, J. D. R., Davenport, J.,
y Hays, C. C. (2008). Widespread occurrence of the jellyfish Pelagia noctiluca in Irish coastal
and shelf waters. Journal of Plankton Research 30(8), 963-968. https://doi.org/10.1093/plankt/
fbnos2

Edelist, D., Canepa-Oneto, A., Azzopardi, . Ballesteros, A., Bellido, J., Boero, F, Bordehore, C., Dei-
dun, A, Fonfria, E. S., Gauci, A., Gili, . A., Gueroun, S. K. M., Guy-Haim, T., Kuplik, Z., Leoni,
V., Kogovsek, T., Marambio, M., Mangin, A., Moranduzzo, T., ... y Angel, D. L. (2025). Citizen
science-based jellyfish observation initiatives in the Mediterranean Sea. Hydrobiologia 852,
5313-5332. https://doi.org/10.1007/s10750-025-05852-y

Engell-Sgrensen, K., Andersen, P,y Holmstrup, M. (2009). Preservation of the invasive ctenophore
Mnemiopsis leidyi using acidic Lugol’s solution. Journal of Plankton Research 31(8), 917-920.
https://doi.org/10.1093/plankt/fbpo3o

Ferraris, M., Berline, L., Lombard, F, Guidi, L., Elineau, A., Mendoza-Vera, ). M,, Lilley, M. K. S., Tail-
landier, V., y Gorsky, G. (2012). Distribution of Pelagia noctiluca (Cnidaria, Scyphozoa) in the

199


https://doi.org/10.3389/fmars.2022.870832
https://doi.org/10.1080/11250003.2011.562708
https://doi.org/10.3354/meps210055
https://doi.org/10.2307/1351793
http://dx.doi.org/10.1098/rspb.2017.2116
http://dx.doi.org/10.1098/rspb.2017.2116
https://doi.org/10.1017/S0266467418000044
https://doi.org/10.1017/S0266467418000044
https://doi.org/10.3391/bir.2017.6.2.05
https://doi.org/10.1093/plankt/fbn052
https://doi.org/10.1093/plankt/fbn052
https://doi.org/10.1007/s10750-025-05852-y
https://doi.org/10.1093/plankt/fbp030

200

Métodos de muestreo

Ligurian Sea (NW Mediterranean Sea). Journal of Plankton Research 34(10), 874-885. https://
doi.org/10.1093/plankt/fbso49

Garcia-Soto, C., Seys, ]. ). C,, Zielinski, O., Busch, J. A, Luna, S. |., Baez, ]. C., Domegan, C., Dubs-
ky, K., Kotynska-Zielinska, I., Loubat, P, Malfatti, F, Mannaerts, G., McHugh, P, Monestiez,
P, Van der Meeren, G. I., y Gorsky, G. (2021). Marine Citizen Science: Current State in Europe
and New Technological Developments. Frontiers in Marine Science 8. https://doi.org/10.3389/
fmars.2021.621472

Gemmell, B. ], Colin, S. P, y Costello, ]. H. (2025). Movement ecology of gelatinous zooplankton:
approaches, challenges and future directions. Journal of Experimental Biology 228(S1). https://
doi.org/10.1242/jeb.247987

Graham, M. W., Martin, D. L., y Martin ]. C. (2003). In situ quantification and analysis of large
jellyfish using a novel video profiler. Marine Ecology Progress Series 254, 129-140. https://doi.
org/10.3354/meps254129

Haddock, S. H. D. (2004). A golden age of gelata: past and future research on planktonic ctenopho-
res and cnidarians. Hydrobiologia 530, 549-556. https://doi.org/10.1007/s10750-004-2653-9

Herman, A. W.,, Beanlands, B., y Phillips, E. F. (2004). The next generation of Optical Plankton
Counter: the Laser-OPC. Journal of Plankton Research 26(10), 1135-1145. https://doi.org/10.1093/
plankt/fbhogs

Hosia, A., Falkenhaug, T., Baxter, E. J., y Pagés, F. (2017). Abundance, distribution and diversity of
gelatinous predators along the northern Mid-Atlantic Ridge: A comparison of different sam-
pling methodologies. PLoS One 12(11), e0187491. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0187491

Houghton, J. D. R., Doyle, T. K., Davenport, J., Lilley, M. K. S., Wilson, R. P, y Hays, C. C. (2007).
Stranding events provide indirect insights into the seasonality and persistence of jellyfish
medusae (Cnidaria: Scyphozoa). Hydrobiologia 589, 1-13. https://doi.org/10.1007/s10750-007-
0572-2

Hoving, H.-)., Christiansen, S., Fabrizius, E., Hauss, H., Kiko, R., Linke, P, Neitzel, P, Piatkowski, U.,
y Kértzinger, A. (2019). The Pelagic In situ Observation System (PELAGIOS) to reveal biodiver-
sity, behavior, and ecology of elusive oceanic fauna. Ocean Science 15, 1327-1340. https://doi.
0rg/10.5194/0s-15-1327-2019

Johnson, G. D., Collins, R. A., y Brothers, E. B. (2025) Putative Batesian mimicry of gelatinous zoo-
plankton by larvae of marine fishes: a closer look based on in-situ images by blackwater
photographers. Journal of the Ocean Science Foundation 42, 91-119. https://doi.org/10.5281/zeno-
do.14889573

Kaartvedt, S., Titelman, ]., Rgstad, A., y Klevjer, T. A. (2011). Beyond the average: Diverse indivi-
dual migration patternsin a population of mesopelagicjellyfish. Limnology and Oceanography
56(6), 2189-2199. https://doi.org/10.4319/10.2011.56.6.2189

Khames, G. E. Y., Kherchouche, A., Alioua, Z., y Hafferssas, A. (2023). Temporal patterns of gelati-
nous zooplankton distribution and environmental drivers in the south-western Mediterrane-
an Sea. Biodiversity Data Journal 11, €101790.

Kingsford, M., y Battershill, C. (Eds.) (1998). Studying temparate marine environments: A handbook for


https://doi.org/10.1093/plankt/fbs049
https://doi.org/10.1093/plankt/fbs049
https://doi.org/10.3389/fmars.2021.621472
https://doi.org/10.3389/fmars.2021.621472
https://doi.org/10.1242/jeb.247987
https://doi.org/10.1242/jeb.247987
https://doi.org/10.3354/meps254129
https://doi.org/10.3354/meps254129
https://doi.org/10.1007/s10750-004-2653-9
https://doi.org/10.1093/plankt/fbh095
https://doi.org/10.1093/plankt/fbh095
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0187491 
https://doi.org/10.1007/s10750-007-0572-2
https://doi.org/10.1007/s10750-007-0572-2
https://doi.org/10.5194/os-15-1327-2019
https://doi.org/10.5194/os-15-1327-2019
https://doi.org/10.5281/zenodo.14889573
https://doi.org/10.5281/zenodo.14889573
https://doi.org/10.4319/lo.2011.56.6.2189

Pascual-Torner e Tilves @ Marambio | 201

ecologists. Canterbury University Press.

Le Bourg, B., Cornet-Barthaux, V., Pagano, M., y Blanchot, J. (2015). FlowCAM as a tool for studying
small (80—1000 um) metazooplankton communities. Journal of Plankton Research 37(4), 666-
670. https://doi.org/10.1093/plankt/fbvozs

Leone, A., Lecci, R. M., Durante, M., Meli, F, y Piraino, S. (2015). The Bright Side of Gelatinous
Blooms: Nutraceutical Value and Antioxidant Properties of Three Mediterranean Jellyfish
(Scyphozoa). Marine Drugs 13(8), 4654-4681. https://doi.org/10.3390/md13084654

Lombard, F, Boss, E., Waite, A. M., Vogt, M., Uitz, ]., Stemmann, L., Sosik, G. M., Schulz, ., Roma-
gnan, ].-B,, Picheral, M., Pearlman, ]., Ohman, M. D,, Niehoff, B., Méller, K. O., Miloslavich, P,
Lara-Lopez, A., Kudela, R., Lopes, R. M, Kiko, R., ... y Appeltans, W. (2019). Globally Consistent
Quantitative Observations of Planktonic Ecosystems. Frontiers in Marine Science 6,196. https://
doi.org/10.3389/fmars.2019.00196

MacKenzie, K. M., Trueman, C. N., Lucas, C. H.,y Bortoluzzi, ]. (2017). The preparation of jellyfish for
stable isotope analysis. Marine Biololgy 164, 219. https://doi.org/10.1007/s00227-017-3242-6

Magalhies, C., Martins, A., y Dos Santos, A. (2020). New Approaches to Study Jellyfish: From Au-
tonomous Apparatus to Citizen Science. En M. A. Teodosioy A. M. Branco Barbosa (Eds.), Zoo-
plankton Ecology (pp. 227-251).). CRC Press.

Makabe, R., Furukawa, R., Takao, M., y Uye, S. (2014). Marine artificial structures as amplifiers of
Aurelia aurita s.|. blooms: a case study of a newly installed floating pier. Journal of Oceanogra-
phy 70, 447-455. https://doi.org/10.1007/s10872-014-0249-1

Malul, D., Berman, H., Solodoch, A., Tal, O., Barak, N., Mizrahi, G., Berenshtein, |., Toledo, Y., Lotan,
T., Sher, D., Shavit, U., y Lehahn, Y. (2024). Directional swimming patterns in jellyfish aggre-
gations. Current Biology 34(17), 4033-4038. https://doi.org/10.1016/j.cub.2024.07.038

Marnko, M. K., Weydmann, A., y Mapstone, G. M. (2017). A shallow-living benthic Rhodaliid sipho-
nophore: citizen science discovery from Papua New Guinea. Zootaxa 4324(1),189-194. https://
doi.org/10.11646/zootaxa.4324.1.11

Mannino, A. M., y Balistreri, P. (2018). Citizen science: a successful tool for monitoring invasive
alien species (IAS) in Marine Protected Areas. The case study of the Egadi Islands MPA (Tyr-
rhenian Sea, Italy). Biodiversity 19(1-2), 42-48. https://doi.org/10.1080/14888386.2018.1468280

Marambio, M., Canepa, A., Lopez, L., Gauci, A. A., Gueroun, S. K. M., Zampardi, S., Boero, F,
Kéfi-Daly Yahia, O., Daly Yahia, M. N., Fuentes, V., Piraino, S., y Deidun, A. (2021). Unfolding
Jellyfish Bloom Dynamics along the Mediterranean Basin by Transnational Citizen Science
Initiatives. Diversity 13(6), 274. https://doi.org/10.3390/d13060274

Marambio, M., Pascual-Torner, M, Tilves, U., Pérez, A., Ballesteros, A., y Gili, ].-M. (2025). The We-
sternmost Record of the Scyphomedusa Cassiopea andromeda (Forskal, 1775) in the Mediter-
ranean: Marine Citizen Science Contributions to Invasive Species Detection and Monitoring.
Environmental Management 75, 3721-3735. https://doi.org/10.1007/s00267-025-02289-w

Marambio, M. (2026). Integracion de la ciencia ciudadana marina como herramienta para el estudio de la
dinamica espacio-temporal de las proliferaciones de medusas en las costas mediterraneas [tesis doc-
toral, Universidad de Alicante].


https://doi.org/10.1093/plankt/fbv025
https://doi.org/10.3390/md13084654
https://doi.org/10.3389/fmars.2019.00196
https://doi.org/10.3389/fmars.2019.00196
https://doi.org/10.1007/s00227-017-3242-6
https://doi.org/10.1007/s10872-014-0249-1
https://doi.org/10.1016/j.cub.2024.07.038
https://doi.org/10.11646/zootaxa.4324.1.11
https://doi.org/10.11646/zootaxa.4324.1.11
https://doi.org/10.1080/14888386.2018.1468280
https://doi.org/10.3390/d13060274
https://doi.org/10.1007/s00267-025-02289-w

202

Métodos de muestreo

McKinley, D. C., Miller-Rushing, A. ., Ballard, H. L., Bonney, R., Brown, H., Cook-Patton, S. C., Ev-
ans, D. M., French, R. A., Parrish, ]. K., Phillips, T. B., Ryan, S. F, Shanley, L. A., Shirk, J. L., Ste-
penuck, K. F., Weltzin, ]. F,, Wiggins, A., Boyle, O. D., Briggs, R. D., Chapin, S. F, ... Soukup, M.
A. (2017). Citizen science can improve conservation science, natural resource management,
and environmental protection. Biological Conservation 208, 15-28. https://doi.org/10.1016/;.
biocon.2016.05.015

Omori, M.,y Ikeda, T. (1984). Methods in Marine Zooplankton Ecology. John Wiley & Sons, Inc.

Pascual, M., Acufia, J. L., Sabatés, A., Raya, V., y Fuentes, V. (2017). Contrasting diel vertical mi-
gration patterns in Salpa fusiformis populations. Journal of Plankton Research 39(5), 836-842.
https://doi.org/10.1093/plankt/fbx043

Pastor-Prieto, M., Sabatés, A., Raya, V., Canepa, A., Parraguez, T. ., y Gili, J.-M. (2022). The role of
oceanographic conditions and colony size in shaping the spatial structure of Pyrosoma atlan-
ticum in the NW Mediterranean Sea. Journal of Plankton Research 44(6), 984-999. https://doi.
org/10.1093/plankt/fbacosé

Punnarak, P, Sopon, A., Panichpol, A., y Bunpent, T. (2023). Diversity and Distribution of Jellyfish
Polyps Along Coastal Areas of Chonburi and Rayong Provinces, Thailand. Tropical Natural His-
tory 23(1), 6-18.

Purcell, ]. E., Brown, E. D., Stokesbury, K. D. E., Haldorson L. H., y Shirley T. C. (2000). Aggrega-
tions of the jellyfish Aurelia labiata: abundance, distribution, association with age-o walleye
pollock, and behaviors promoting aggregation in Prince William Sound, Alaska, USA. Marine
Ecology Progress Series 195,145-158. https://doi.org/10.3354/meps195145

Purcell, J. E. (2009). Extension of methods for jellyfish and ctenophore trophic ecology to lar-
ge-scale research. Hydrobiologia 616, 23-50. https://doi.org/10.1007/s10750-008-9585-8

Raskoff, K. A.,Sommer, F.A., Hamner, W. M.,y Cross, K. M. (2003). Collection and culture techniques
for gelatinous zooplankton. Biology Bulletin 204(1), 68-80. https://doi.org/10.2307/1543497

Raskoff, K. A., Purcell, J. E., y Hopcroft, R. R. (2005). Gelatinous zooplankton of the Arctic Ocean:
in situ observations under the ice. Polar Biology 28, 207-217. https://doi.org/10.1007/s00300-
004-0677-2

Rife,]. H.,y Rock, S. M. (2001). A low energy sensor for AUV-based jellyfish tracking. Procedures of
12th International Symposium on Unmanned Untethered Submersible Technology. Autono-
mous Undersea Systems Institute (AUSI).

Schaub, J., Hunt, B. P. V., Pakhomov, E. A., Homes, K., Lu, Y., y Quayle, L. (2018). Using unmanned
aerial vehicles (UAVs) to measure jellyfish aggregations. Marine Ecology Progress Series 591, 29-
36. https://doi.org/10.3354/meps12414

Schmid, M. S., Daprano, D., Damle, M. M., Sullivan, C. M., Sponaugle, S., Cousin, C,, Guigand, C.,y
Cowen, R. K. (2023). Edge computing at sea: high-throughput classification of in-situ plankton
imagery for adaptive sampling. Frontiers in Marine Science 10, 1187771. https://doi.org/10.3389/
fmars.2023.1187771

Smith, P E. y Richardson, S. L. (1977). Standard techniques for pelagic fish egg and larva surveys.
FAO Fisheries Technical Paper175,1-100.


https://doi.org/10.1016/j.biocon.2016.05.015
https://doi.org/10.1016/j.biocon.2016.05.015
https://doi.org/10.1093/plankt/fbx043
https://doi.org/10.1093/plankt/fbac056
https://doi.org/10.1093/plankt/fbac056
https://doi.org/10.3354/meps195145
https://doi.org/10.1007/s10750-008-9585-8
https://doi.org/10.2307/1543497
https://doi.org/10.1007/s00300-004-0677-2
https://doi.org/10.1007/s00300-004-0677-2
https://doi.org/10.3354/meps12414
https://doi.org/10.3389/fmars.2023.1187771
https://doi.org/10.3389/fmars.2023.1187771

Pascual-Torner e Tilves @ Marambio | 203

Sola,]., Klein, S. G., Martin, C., Agusti, S.,y Duarte, C. M. (2019). Gelatinous Zooplankton in the Sur-
face Layers of the Coastal Central Red Sea. Frontiers in Marine Science 6. https://doi.org/10.3389/
fmars.2019.00726

Tilves, U., Purcell, J. E., Fuentes, V. L., Torrents, A., Pascual, M., Raya, V., Gili, J.-M., y Sabatés, A.
(2016). Natural diet and predation impacts of Pelagia noctiluca on fish eggs and larvae in the
NW Mediterranean. Journal of Plankton Research 38(5), 1243-1254. https://doi.org/10.1093/
plankt/fbwosg

Tilves, U., Sabatés, A., Blazquez, M., Raya, V., y Fuentes, V. L. (2018). Associations between fish and
jellyfish in the NW Mediterranean. Marine Biology 165, 127. https://doi.org/10.1007/s00227-
018-3381-4

Villanueva, R., Fernandez-Alvarez, F. A., y Gili, ].-M. (2024). The association of argonauts with gelat-
inous plankton and other substrates. Ecology 105(10), e4410. https://doi.org/10.1002/ecy.4410

Warren, ]. D, Stanton, T. K., Benfield, M. C., Wiebe, P. H., Chu, D., y Sutor, M. (2001). In situ mea-
surements of acoustic target strengths of gas-bearing siphonophores. ICES Journal of Marine
Science 58(4), 740-749. https://doi.org/10.1006/jmsc.2001.1047

Wiebe, P H., Morton, A. W., Bradley, A. M., Backus, R. H., Craddock, ]. E., Barber, V., Cowles, T.J., y
Flierl, G.R. (1985). New developments in the MOCNESS, an apparatus for sampling zooplank-
ton and micronekton. Marine Biology 87(3), 313-323. https://doi.org/10.1007/BF00397811

Wiebe, P. H., y Benfield, M. C. (2003). From the Hensen net toward four-dimensional biolog-
ical oceanography. Progress in Oceanography 56(1), 7-136. https://doi.org/10.1016/S0079-
6611(02)00140-4

Wiebe, P. H., Allison, D., Kennedy, M., y Moncoiffé, G., (2015). A vocabulary for the configuration
of net tows for collecting plankton and micronekton. Journal of Plankton Research 37(1), 21-27.
https://doi.org/10.1093/plankt/fbuio1

Zampardi, S., Licandro, P, Milisenda, G., Scannella, D., Piraino, S., y Boero, F. (2025). Citizen science
substantiates jellyfish occurrence in the Mediterranean Sea. Scientific Reports 15(1), 21641.
https://doi.org/10.1038/s41598-025-05789-1


https://doi.org/10.3389/fmars.2019.00726
https://doi.org/10.3389/fmars.2019.00726
https://doi.org/10.1093/plankt/fbw059
https://doi.org/10.1093/plankt/fbw059
https://doi.org/10.1007/s00227-018-3381-4
https://doi.org/10.1007/s00227-018-3381-4
https://doi.org/10.1002/ecy.4410 
https://doi.org/10.1006/jmsc.2001.1047
https://doi.org/10.1007/BF00397811
https://doi.org/10.1016/S0079-6611(02)00140-4
https://doi.org/10.1016/S0079-6611(02)00140-4
https://doi.org/10.1093/plankt/fbu101
https://doi.org/10.1038/s41598-025-05789-1




Métodos de cultivo

AlexandreJan
Michael Sars-senteret, Universitetet i Bergen, Noruega

Miguel Candelas
Oceanografic, Ciutat de les Arts i les Ciéncies, Valencia, Espana

Joan]. Soto-Angel
Avdeling for naturhistorie, Universitetsmuseet i Bergen, Universitetet i Bergen, Noruega

El cultivo de zooplancton gelatinoso, previamente restringido a unos pocos biélogos
marinos, ha cobrado una atencién significativa desde su inicio a principios del siglo
XX. El creciente interés global del cultivo de medusas y de otro zooplancton gelatino-
so deriva de sus multiples aplicaciones en la investigacién, asi como de su uso como
fuentes de alimento y para exhibiciones en zool4gicos y acuarios. Desde los primeros
montajes experimentales hasta metodologias especificas, acuaristas, técnicos e inves-
tigadores han refinado técnicas para cultivar estas delicadas criaturas, abordando los
desafios que plantea su biologia, particularmente en lo que respecta a sus complejos
ciclos de vida. Este capitulo esta destinado principalmente a servir como punto de par-
tida para aquellos que no estan familiarizados con el cultivo de zooplancton gelatino-
so, pero también para usuarios mas avanzados que buscan consejos especificos para
especies concretas, a través de una recopilacidon exhaustiva de informacién y recursos
disponibles de manera accesible e ilustrada. Primero, comenzamos con los origenes de
la acuicultura de zooplancton gelatinoso, seguido de una seccién técnica con algunas
consideraciones sobre la calidad del agua y los disefios de tanques actualmente dispo-
nibles, los requisitos de cultivo para los principales grupos de zooplancton gelatinoso,
ejemplos de métodos de cultivo especificos por especie, recomendaciones y desafios
actuales, y las contribuciones de instituciones pioneras que muestran practicas de van-
guardia en el cultivo de zooplancton gelatinoso.
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Sobre el origen
y la necesidad del cultivo de organismos gelatinosos

Los origenes del cultivo de zooplancton gelatinoso: desde los trabajos pioneros

hasta la actualidad

El cultivo de zooplancton gelatinoso ha avanzado significativamente en las dltimas dé-
cadas, con tanques altamente sofisticados que logran mantener vivos y sanos a animales
de extrema fragilidad, caracterizados porsu elevada demanda de aguayalimento dealta
calidad. Sin embargo, esto solo ha sido posible gracias al esfuerzo y la perseverancia de
los trabajos pioneros de finales del siglo XIX y principios del XX, coincidiendo con la fas-
cinacién del Art Nouveau por estos animales y los dibujos de Ernst Haeckel, que Ilevaron
a la creacién de exquisitos modelos de vidrio por parte del ddo Blaschka, conformado por
padre e hijo (Figura 1A-B). Estos modelos fueron realizados con una finalidad eminente-
mente estética, aunque si servian para dar una idea mas realista del porte de animales de
fragilidad extrema. Los animales eran recolectados cuidadosamente en la superficie del
agua. De este modo mantenian su integridad, revelando formas mas naturales que fue-
ron recreadas en las esculturas de los Blaschka y sirvieron de inspiracién posterior para
naturalistas como Ernst Haeckel.

Los primeros intentos de cultivar medusas se remontan a finales del siglo XIX, cuan-
do Maude Jane Delap, una biéloga marina irlandesa autodidacta, capturé medusas en la
isla Valentia (suroeste de Irlanda) y alrededores, y las estudié en su laboratorio casero. A
pesar de ser la primera en observary documentar el ciclo de vida de varios escifozoos ex
situ (ver mas abajo para referencias), su figura y la relevancia de su investigacién no reci-
ben, a dia de hoy, suficiente reconocimiento.

En1895, Edward T. Browne llegd a Valentia para estudiar planctony medusas, convir-
tiéndose en mentor de Maude Delap. Maude, junto con su hermana Constance, lo ayudé
a recolectar y documentar varias especies de medusas. Después de su estudio, Browne
regresé a Plymouth y continué experimentando con medusas en un medio controlado.
Sus intentos fracasaron constantemente hasta que descifré el aspecto mas notorio del
diseno de tanques para medusas, que sigue plenamente vigente hoy: “para mantener
medusas vivas en un acuario, es necesario tener el agua en movimiento para que una me-
dusa pueda flotar como lo hace en el mar, sin tener que pulsar constantemente sucampa-
na” (Browne,1899). Su invencidn, el “tarro de émbolo” (plungerjar, Figura1E), facilitaba la
circulacion del agua, prolongando asi la supervivencia de algunas especies de medusas.

En paralelo, Maude continué experimentando en su laboratorio casero. En 1899, co-
menzd a investigar el desarrollo de la medusa Chrysaora hysoscella desde larvas planulas
hasta éfiras. Maude mantenia sus pélipos y medusas en simples cuencos y frascos trans-
parentes, pero con mucha perseverancia y un cuidado adecuado que incluia cambios de
agua diarios. Sus detalladas observaciones sobre los habitos alimenticios le permitieron
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proporcionar la primera evidencia que vinculaba la dieta de las medusas con su crecimien-
toy sumortalidad. Su éxito culminé el 8 de julio de 1900, cuando logré obtener un indivi-
duo de C. hysoscella de tamafio adulto, convirtiéndose asi en |la primera en observar el ciclo
de vida completo de una medusa en un medio controlado, lo cual fue publicado en The
Irish Naturalist (Delap, 1901) (Figura 1C-D). Delap continud sus investigaciones pioneras,

FIGURA 1. Técnicas pioneras de arte y cultivo de zooplancton gelatinoso. A-B Modelos
de medusas de vidrio creados por los artistas alemanes Blaschka; C-D Ilustraciones de
Delap en 1901 que muestran las diferentes etapas del ciclo de vida de la medusa Chrysaora
hysoscella; E El tarro de émbolo (plunger jar), el primer sistema para mantener animales
suspendidos en la columna de agua descrito por Browne en 1899; F El planktonkreisel di-
seflado por Greeve en 1968, precursor de los tanques kreisel actuales, ampliamente uti-
lizados para el cultivo de zooplancton gelatinoso. Imagenes: A-B Wikimedia Commons;
C-D The Irish Naturalist 10(2), febrero, 1901; E Journal of the Marine Biological Association of the
United Kingdom 5(2); F Marine Biology 1, 1968.
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publicando estudios adicionales sobre la cria de otras especies de medusas como Cyanea
lamarckii (Delap, 1905), Aurelia aurita y Pelagia noctiluca (Delap, 1906). Maude Delap fue
autora de todos sus articulos cientificos, lo cual era muy poco comiin para la época, desa-
fiando asf las normas de género en el ambito cientifico.

Durante los anos siguientes, Maude mantuvo correspondencia con Edward Browney
comparti6 con él suabundante conocimientoy las observaciones que realiz6 sobre varias
especies de hidromedusas y sus pélipos. Estas observaciones fueron fundamentales para
resolver varios ciclos de vida en Hydrozoa (p. €j., Browne, 1907). Mas tarde, en el mismo
siglo, el primer tanque de recirculacion especifico para medusas fue descrito por el eco-
logo aleman Wulf Greve (Creve, 1968): el planktonkreisel. Greve documentd una forma in-
novadora de conservar medusas en un acuario siguiendo el mismo principio descrito por
Browne: mantener a los animales flotando y alejados del fondo. Esta vez, |a rotacién del
agua se logré mediante un compresor de aire, generando burbujas que movian el agua
desde el embudo inferior a un nivel mas alto en la columna central, que a su vez empu-
jaba el agua en direccién a un sifon colocado en el fondo del acuario, sostenido por un
fondo de arena fina (Figura 1F). El posterior desarrollo del kreisel constituyé un punto de
inflexion en el cultivo de medusasy permitié simular patrones de circulacién con un flujo
laminar mas natural y suave. Las técnicas de cultivo de medusas mas refinadas comenza-
ron a expandirse significativamente a finales del siglo XX y en el siglo XXI, y se describen
en detalle en las siguientes secciones de este capitulo.

¢Por qué cultivar zooplancton gelatinoso?

La década de 1990 vio un auge de acuarios plblicos que exhibian medusas, con una de-
manda creciente que deriv en la necesidad de protocolos de cultivo fiables y eficientes
(Knowles, 2016). Hoy, el cultivo de zooplancton gelatinoso no solo se limita a una finali-
dad divulgativa, sino que también es una pieza clave en la investigacion basicay aplicada
en mdltiples campos, desde la neurobiologia (Burkhardtetal., 2023) y la toxicologia (Rin-
gwood etal., 2025), hasta la biomecanica (Costello et al., 2021), entre muchos otros (Duar-
teetal., 2022). Las medusas son un alimento tradicional en los mercados asiaticos (Omori
y Nakano, 2001), con un creciente interés en los mercados occidentales (Torri et al., 2020).
Se consumen mas de 35 especies, predominantemente del orden Rhizostomeae (Brotz
et al., 2017; Reinicke et al., 2024). Los avances en el cultivo de medusas podrian abordar
de manera eficiente las limitaciones derivadas de las fluctuaciones estacionales en su
suministro, minimizando en parte los impactos inherentes a la pesca extractiva. Varias
industrias a gran escala también se benefician de los bioproductos obtenidos a partir de
las medusas. Las medusas proporcionan compuestos bioactivos con aplicaciones poten-
ciales en unaamplia gama de ambitos, desde las industrias nutracéutica, cosméticay far-
macéutica hasta los sectores agricolas y ambiental. Sus tejidos gelatinosos y proteinas
se estan explorando para la cicatrizacién de heridas y como agentes antiinflamatorios
(por ejemplo, De Domenico et al., 2019; Lv et al., 2022), como fertilizantes (Emadodin et
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al., 2020) y por su potencial en la captura de contaminantes plasticos (Lengaretal., 2021),
entre otras aplicaciones.

El éxito del cultivo de zooplancton gelatinoso enfrenta desafios bioldgicos y téc-
nicos, como la optimizacién de técnicas de cultivo masivo, |a gestion de la variabilidad
en las poblaciones silvestres y la atencidn a los requisitos nutricionales y reproductivos
especificos de cada especie. Ademas, algunas medusas son medusivoras, por lo que
dependen de especies gelatinosas para su sustento, lo que complica su mantenimien-
to cuando sus presas preferidas no se cultivan facilmente. Los esfuerzos actuales en el
campo del cultivo de animales gelatinosos se centran en mejorar los sistemas de cultivo
para la produccién masiva, desarrollar practicas sostenibles y explorar aplicaciones en
la bioeconomia azul. Existe un potencial significativo para que el cultivo de medusas se
extienda como una solucién sostenible en la produccién de alimentos, la biotecnologia
y la divulgacién cientifica.

Sistemas de cultivo y disefio de tanques

para zooplancton gelatinoso

Los disefios de tanques y los sistemas de filtracién forman la columna vertebral del man-
tenimiento de zooplancton gelatinoso, asegurando que estos organismos tan delicados
prosperen en acuarios. Al adaptar los tanques a las necesidades especificas de cada es-
pecie e incorporar sistemas avanzados de filtracion, regulacién de flujo e iluminacién,
incluso las especies mas desafiantes pueden alcanzar altas tasas de supervivencia y un
crecimiento saludable. La innovacidn continua en estas areas serda critica para la futura
expansion de la acuicultura de medusasy de otro zooplancton gelatinoso.

Factores a considerar antes de empezar el cultivo

Las técnicas de cultivo de zooplancton gelatinoso han progresado significativamente en
los dltimos afos, con tanques especializados que proporcionan un flujo de agua adecua-
do para evitar danos a sus cominmente fragiles y delicados cuerpos gelatinosos. Antes
de abordar los diferentes tanques y sistemas de cultivo, presentamos una lista de aspec-
tos relacionados con los sistemas de filtracion que deben tenerse en cuenta durante las
primeras etapas de la planificacién de un sistema de cultivo de medusas u otros animales
gelatinosos. La calidad del agua y la monitorizacién de los parametros fisicoquimicos,
una filtracién eficiente, fuentes y regimenes de alimentacién idéneos y una iluminacién
adecuada son cruciales para un crecimiento 6ptimo y para minimizar enfermedades.

El agua de mar

Las medusas son organismos marinos que dependen de agua de mar de alta calidad para
susupervivenciay mantenimiento exitoso. Existen dos fuentes de agua marina: naturaly
artificial, cada una con sus ventajas e inconvenientes.
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® Agua de mar natural. Debe ser recolectada de areas no contaminadas. Depen-
diendo de las necesidades de la especie a cultivar, puede usarse directamente no
tratada, o bien tras una combinacién de filtracién mecanica hasta 1 um, tratada
con filtracion UV-C o autoclavada. Sin embargo, es importante enfatizar que la
calidad del agua de mar natural puede variar a lo largo del afio, especialmente
tras blooms importantes de fitoplancton en época de aumento de temperaturas
o tras eventuales vertidos de residuos, entre otros, por lo que los controles ruti-
narios de los parametros fisicoquimicos son necesarios para garantizar una pro-
visién de agua adecuada.

® Agua de mar artificial. Esta opcidn se utiliza a menudo cuando no hay una fuente
de agua de mar natural disponible en las inmediaciones de la zona de cultivo. Se
consigue mezclando agua de 6smosis inversa con una mezcla de sal comercial o
una formula de laboratorio especialmente disefiada. La principal ventaja de utili-
zar agua de mar artificial es que permite un control preciso sobre cada elemento
en la mezcla, lo que puede ser ventajoso para experimentos fisiolégicos o de com-
portamiento. Sin embargo, puede ser cara y, con el tiempo, la ausencia de ciertos
oligoelementos puede obstaculizar la capacidad de algunas especies para prosperar
en estas condiciones.

Sistema de filtracion para el cultivo de zooplancton gelatinoso

La calidad y estabilidad de los parametros del agua son cruciales para mantener satisfac-
toriamente un cultivo de zooplancton gelatinoso. Dependiendo de la fuente de agua de
mar, el cultivo se puede mantener en un sistema abierto o en un sistema de recirculacién
(ya sea semiabierto o cerrado). En el caso de un sistema de recirculacién, los sistemas de
filtracion son esenciales para el cultivo de los animales, asegurando alimentacién épti-
ma, calidad del aguay estabilidad ambiental.

Un sistema bien disenado tipicamente incorpora los siguientes componentes:

e Circulaciény filtracién del agua (Figura 2).

1. Unaljibe (sump) recoge el agua utilizada por los tanques de crecimiento o exhi-
bicién y lleva a cabo la filtracién mecanica y biolégica. Una bomba devuelve el
agua de este aljibe al tanque.

2. Lafiltracion mecénica elimina particulas mas grandes a través de capas de ma-
lla (por ejemplo, capas de 500 um a 50 um), mientras que la filtracién biolégica
(por ejemplo, biobolas) fomenta la presencia de bacterias nitrificantes benefi-
ciosas que convierten el amoniaco en nitrito y este en nitrato.

3. Los esterilizadores UV eliminan patégenos y microorganismos no deseados,
protegiendo la salud de los animales.

4. Elespumador de proteinas elimina desechos organicos aprovechando su adhe-
rencia a las burbujas que genera en la columna o cdmara de reaccion.
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® Control de la temperatura del agua. Las enfriadoras y los calentadores equipados
con termostatos mantienen rangos de temperatura especificos adecuados para
cada especie, los cuales varian significativamente entre las especies de medusas de
aguas friasy las tropicales.

e Regulacion del flujo del agua. Las flautas de impulsidn (spray bars) crean corrientes
de agua para mantener a los animales en suspension, evitando la formacién de bur-
bujas de aire dentro de los tanques. Las burbujas de aire pueden quedar atrapadas
en las umbrelas o en la cavidad gastrovascular de las medusas, causando dafios fi-
sicos. Se debe prestar especial atencién al caudal, ya que diferentes especies tienen
requisitos de flujo especificos. La principal ventaja de los sistemas impulsados por
aire es susencillez y bajo coste, aunque su mayor inconveniente es conseguir un flu-
jo adecuado para la especie en cuestién.

® |luminacion y fotoperiodo. Ciertas medusas pueden sobrevivir a condiciones y ci-
clos de luz irregulares y a variaciones en la intensidad de la luz en acuarios, pero es
muy recomendable regular estas condiciones cuando esto sea posible, con el fin de
disminuir el estrés de los animales. Los cultivos deben evitar la luz solar directa para
prevenir la fotooxidaciény el exceso de calor, utilizando fotoperiodos de bajo nivel o
de dias cortos (10 a12 horas de luz) para minimizar el crecimiento de algas. Algunos
cultivos pueden mantenerse en luz tenue o en la oscuridad para asegurar una distri-
bucién uniforme de larvas y presas.

El fotoperiodo es crucial para los ciclos reproductivos de muchas medusas, y el
desove suele ocurriren momentos especificos. A menudo, las fases larvarias son ini-
cialmente atraidas por la luz, pero la evitan a medida que maduran, lo que puede
afectar su crecimiento y comportamiento bajo iluminacién artificial.

Para especies fotosintéticas como Cassiopea, Cotylorhiza, Mastigias y Phyllorhiza,
laintensidad y los espectros de luz adecuados son esenciales para aportar a sus al-
gas endosimbidticas las longitudes de onda necesarias (Pierce, 2005).

® Mantenimiento y monitorizacién. La limpieza regular de las mallas y las superfi-
cies del tanque previene el crecimiento de algas y otro biofouling no deseado, mien-
tras que la monitorizacién frecuente de los parametros clave del agua (por ejemplo,
temperatura, salinidad, pH, oxigeno disuelto, potencial redox, amoniaco, nitritos y
nitratos) garantiza un ambiente estable.

® Cultivos auxiliares. Las microalgas vivas (como Nannochloropsis o Tetraselmis), los
rotiferos vivos (Brachionus), los nauplios de Artemia y los copépodos son a menudo
esenciales para que ciertas especies de zooplancton gelatinoso prosperen en condi-
ciones de cultivo. Otras especies son menos exigentes y pueden alimentarse con su-
ministros congelados o pellets. Algunas especies altamente especializadas pueden
requerir un cultivo paralelo de otras especies como copépodos vivos, Mysis u otras
especies de zooplancton gelatinoso. Puede encontrarse mas informacién sobre cul-
tivos auxiliares en Bubel et al., 2018; Garg et al., 2024 y Soto-Angel et al., 2024.
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FIGURA 2. Elementos principales en un aljibe para filtracién. A vista lateral y B vista su-
perior; E Enfriadora; FM Filtro mecdnico; FB Filtro biolégico; EP Espumador de protei-
nas; BE Bomba hacia la enfriadora; BR Bomba de retorno al kreisel. Flechas: Azul claro,
agua de mar limpia; marrdn, agua de drenaje desde el kreisel o hacia la evacuacién; rojo,
agua antes de la regulacion de temperatura por la enfriadora; azul oscuro, agua después
de la regulacién de temperatura por la enfriadora; verde, agua limpia y termorregulada
hacia el kreisel.

Principales tipos de tanque para el cultivo de zooplancton gelatinoso

Debido a sumodo de vida pelagico, la mayoria de las medusas y de otro zooplancton ge-
latinoso requieren tanques especificos para evitar hundirse y poder permanecer suspen-
didas permanentemente en la columna de agua, a la vez que se minimiza el contacto con
las superficies del tanque (Baker, 1963; Greve, 1968). El cultivo de animales gelatinosos se
ha beneficiado significativamente del desarrollo continuado de tanques especializados
y sofisticados sistemas de filtracién que atienden los mas estrictos requisitos bioldgicos.



Jan e Candelas e Soto-Angel | 213

Su disefio garantiza condiciones 6ptimas, facilitando un crecimiento saludable en las
diversas fases del ciclo vital, desde pdlipos (de haberlos) hasta individuos adultos. Esta
seccion explora los diferentes disefios de tanques conocidos hasta la fecha y los sistemas
de filtracién asociados, enfatizando su importancia para mantener la calidad del aguay
proporcionar una dindmica de flujo del agua adecuada para los diferentes grupos de zoo-
plancton gelatinoso. Se proporcionan graficos que ilustran los patrones de flujo de agua
y los disefios de los diferentes tanques para comparar la funcionalidad y aplicabilidad de
estos disefios, enfatizando la necesidad de adaptar el tipo de tanque y el flujo de agua a
la biologia y el ciclo de vida de las especies objetivo. Cabe destacar que reguladores de
flujo adicionales (como valvulas de distintos tipos) pueden intercalarse en varios puntos
del circuito, facilitando una regulacion del caudal del agua a varios niveles, que suele tra-
ducirse en una mayor precision.

e Kreisel. Este tanque esta considerado como el estandar para el cultivo de medusas
y su uso estd ampliamente extendido en acuarios y centros de investigacién en todo
el mundo (Raskoff et al., 2003). Inspirado en el “meteor-planktonkreisel” de Greve
(Greve, 1975), Hamner (1990) desarrollé el disefio que conocemos hoy como kreisel
(Figura 3A). Este tanque circular cuenta con un frente y un fondo planos y una en-
trada de agua que crea un flujo laminar circular suave, que a su vez produce una
cortina de agua sobre el filtro de salida, previniendo que los animales salgan o que-
den retenidos por él. En condiciones idéneas, el flujo de agua del kreisel evita que
los animales choquen contra las paredes del tanque y asegura que permanezcan
suspendidos en la columna de agua. Para éfiras y animales pequenos, a menudo se
utiliza un sistema cerrado (sin salida), donde una entrada de aire controlada genera
el movimiento del agua. Este disefio recibe el nombre de air-kreisel o bubble-kreisel
(Figura 3B).

Recientemente, Ballesteros et al. (2022a) introdujeron un disefio innovador y
versatil que combina un air-kreisel con un sistema de recirculacién, permitiendo el
cambio de agua a través de una malla intercambiable de 150 um. Este nuevo disefno
asegura una calidad 6ptima del agua y minimiza el trabajo de mantenimiento al
cultivar especimenes pequenos.

o Kreisel de doble giro (stretch kreisel). Estos tanques rectangulares con dos giros
(uno ensentido horarioy otro en sentido antihorario) producen un flujo que fomen-
ta que las medusas se congreguen en el centro del tanque (Figura 3C). Este diseno
es ideal para especies de natacion activa que se orientan naturalmente hacia las co-
rrientes, como las de la familia Pelagiidae.

Un buen ejemplo de este tipo de kreisel es el “lago de medusas” en el Acua-
rio de Sumida (Japén), donde mantienen alrededor de 500 medusas luna (Aurelia
sp.). Este “lago” es el resultado de colocar un tanque kreisel tumbado en horizon-
tal. A los japoneses les encanta observar a los koi desde una vista superior en un
estanque o un tanque. Inspirados en esto, desarrollaron un tanque similar para
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medusas (comunicacién personal de T. Oyama, conservador general del Acuario
de Kioto y Sumida).

® Pseudokreisel. Un kreisel modificado, el pseudokreisel, tiene un perfil cuadrado con
esquinas redondeadasy ofrece un patrén de flujo similar, aunque no laminar, con un
disefio mas simple y rentable (Figura 3D). Es adecuado para especies menos sensi-
bles al contacto con la superficie del tanque, como Mnemiopsis leidyi, Bolinopsis mikado
o Aurelia aurita.

® Tanques cuadrados o rectangulares. Cualquier tanque rectangular puede ser modi-
ficado como pseudokreisel, lo que los hace altamente personalizables, de facil adap-
taciony de coste reducido (Figura 3E). El tanque rectangular para medusas fue in-
troducido por primera vez por Ward (1974). Luego, el Acuario de Kamo modificé el
concepto inicial para crear un disefio inico y popularizo este tanque en Japén (Miyake
etal., 2012; Miyakey Lindsay, 2013; Purcell et al., 2013; Minemizu et al., 2015; Murakami,
2016; lkeda et al., 2022; 2023; Murai, 2024). El modelo japonés se caracteriza por dos
entradas de agua en forma de flautas de impulsién, una que fluye en el fondo del
tanque y la segunda que fluye en el filtro de la pared trasera horizontalmente, con
pantallas de salida ajustables para regular la intensidad del flujo (Figura 3F).

® Tanque rectangular de captacion de éfiras (Rectangular Screened Flow-Through
Tank). Estos sistemas vinculan un tanque de cultivo de pdlipos a un tanque de captu-
ra de éfiras adyacente que presenta una pantalla con una malla fina (100 a 500 um)
con forma de arco circular (Figura 3G). El flujo de agua permite que las éfiras libera-
das sean transportadas de manera segura al tanque de captura sin sufrir dafios. La
pantalla con malla fina impide que las éfiras se vayan por el desborde. La limpieza
regular de dicha malla es crucial para prevenir obstrucciones y mantener la calidad
del agua.

® Tanques con fondo en V. Estos tanques, popularizados por el Acuario de Berlin (Lan-
gey Kaiser, 1995; Lange et al., 2016), estan construidos con un fondo de vidrio en for-
ma de Vy una flauta de impulsion vertical situada por detras de la pared trasera del
compartimento principal. La flauta de impulsidn presenta tres filas de agujeros en el
centroy el punto mas profundo del tanque. Dos de las tres filas estan orientadas ha-
cialosladosy la restante hacia la parte superior. La pared trasera del compartimento
principal esta cubierta por una malla fina (Figura 3H).

® Tanques cilindricos. Con un flujo de agua ascendente generado en el fondo, estos
tanques son adecuados para especies que toleran y prefieren corrientes verticales
suaves, como Cotylorhiza tuberculata y Mastigias papua. Este diseno es popular en
acuarios publicos para exhibir medusas de tamafo medio-grande, principalmente
Aurelia spp. Sin embargo, encontrar el ajuste de flujo adecuado suele ser un desafio
(Figura 31).

® Sistemas de tubos de difusion. Concebido como una modificacién de los tanques
cilindricos, este sistema altamente innovador para cultivar especies pelagicas deli-
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cadas fue desarrollado por el Monterey Bay Aquarium (Patry et al., 2020). El sistema de
tubos de difusion fue disenado especificamente para abordar las limitaciones de los
métodos de cultivo tradicionales, como los kreisels, que a menudo no son éptimos
para el crecimiento de juveniles fragiles debido a una calidad del agua inadecuada
y que pueden provocar dafios mecanicos por flujo. Esta compuesto por dos cilindros
acrilicos anidados con intercambio pasivo de agua facilitado por una malla de nailon
fina en la base del tubo interior (Figura 3]). Este disefo minimiza las turbulencias,
favorece un flujo de agua suave y crea una termoclina vertical, lo que permite una
alimentacién y natacioén dptimas. Los tubos de difusién son especialmente efecti-
vos para fases juveniles de especies fragiles o sensibles que no son cultivadas satis-
factoriamente usando kreisels, como son algunos ctenéforos y los sifonéforos. Estos
sistemas proporcionan condiciones de crecimiento superiores mientras reducen el
biofouling y la acumulacién de desechos, convirtiéndolos en una adicién inestimable
para acuarios e instalaciones de investigacion.

e Tanques con dispositivos de rotacion. El movimiento del agua es generado por un
pequeno motor de corriente continua ubicado sobre el centro del tanque de cultivo,
que opera a una velocidad entre 5y 30 revoluciones por minuto (RPM) dependiendo
de la velocidad de flujo necesaria, y acoplado a una paleta o un tubo sumergido
(Figura3K) (p. ej., Bouquetetal.,2009; Soto-Angel et al., 2024). Cualquier recipiente
cilindrico con paredes lisas puede ser utilizado para este montaje: desde un peque-
fio vaso de precipitados hasta un cubo cilindrico grande. Las RPM, el area de su-
perficie de la paleta o el didmetro del tubo se ajustan segtn los requisitos de cada
especie. Este sistema es probablemente el mejor para mantenery alargar la viabi-
lidad de plancton recién capturado, o de especies pequefas y delicadas, incluyendo
pequefas hidromedusasy apendicularias. También es rentable para proyectos a cor-
to plazo o cuando no se necesita un sistema de filtracién complejo.

Tanques para el cultivo de fases tempranas del ciclo de vida

e Cultivo de pdlipos. La mayoria de las especies de Hydrozoa y Scyphozoa pasan por
una etapa de p6lipo en su ciclo de vida. Estos pélipos bentdnicos se adhieren a
varios sustratos, como conchas, piedras, ceramica, plasticos, cubreobjetos o placas
de Petri, y producen la fase medusa cuando las circunstancias lo permiten. Depen-
diendo de la especie, los pdlipos pueden ser cultivados en pequefos frascos con o
sin flujo de agua, o en tanques rectangulares dentro de sistemas abiertos o cerra-
dos. Las medusas inmaduras recién producidas pueden ser recolectadas por pipe-
teo o por desbordamiento en un tanque de recoleccién, como un tanque rectangu-
lar de captacion de éfiras (Rectangular Screened Flow-Through Tank), para luego ser
trasladadas a un tanque de crecimiento. Un recambio de agua adecuado es crucial
para la supervivencia de los pélipos, especialmente en recipientes pequefios sin
flujo de agua.
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FIGURA 3. Resumen grifico de los principales tipos de tanque para cultivo de zooplanc-
ton gelatinoso. A Kreisel; B Air-kreisel; C Kreisel de doble giro (stretch kreisel); D Pseu-
dokreisel; E Tanque cuadrado de Kamo.
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FIGURA 3 (CONTINUACION). F Tanque rectangular; G Tanque rectangular de captacién de
éfiras (Rectangular Screened Flow-Through Tank); H Tanque con fondo en V; I Tanque cilin-
drico; J Sistema de tubos de difusién; K Tanque con dispositivo de rotacién; a Impulsién;
b Malla de salida; ¢ Desborde. Las flechas azules indican la entrada de agua y el flujo prin-
cipal. Las flechas rojas indican la salida del agua del compartimento principal. Las flechas
moradas indican el agua pasando a través de una malla. Imagenes: Alexandre Jan.
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® Tanques de crecimiento de medusas inmaduras. Las medusas inmaduras —la pri-
mera etapa pelagica de los medusozoos— son altamente sensibles al flujo de agua
y a las condiciones del tanque, lo que requiere entornos de cultivo especializados.
Se han adaptado varios disefos de tanques para proporcionar condiciones éptimas
para el crecimiento de dichas medusas inmaduras. Entre ellos, los air-kreisel (el mé-
todo preferido para la mayoria de las especies); tanques cilindricos y cilindrocénicos
equipados con flujo de aire para crear un movimiento ascendente del agua, o con
dispositivo de rotacion; tanques rectangulares de captacion de éfiras (Rectangular
Screened Flow-Through Tank), tanques con fondo en V'y tubos de difusién. Ademas de
los mencionados, frascos, bols y otros recipientes pequefos colocados en una mesa
de agitacion o inclinacién constituyen también una forma facil de criar un ndmero
reducido de medusas inmaduras. Los cambios de agua diarios y la minimizacién de
acumulacién de residuos son necesarios para mantener una calidad 6ptima del agua.

o Deformasjuvenilesaadultas. La mayoria de los disefios descritos en la seccidn “Sis-
tema de filtracion para el cultivo de zooplancton gelatinoso” pueden ser utilizados
para criar formas juveniles, tanto en sistemas abiertos como cerrados. Se prefieren
los disefios con un flujo de agua laminary mas suave para aquellas especies mas de-
licadas. En los acuarios publicos, los kreisels de poco volumen y sus variaciones son
los mas valorados dada su disponibilidad, adaptabilidad y facil manejo.

Diferentes grupos y sus necesidades especificas de cultivo

El cultivo de las diferentes especies de zooplancton gelatinoso varia ampliamente, de-
pendiendo de su morfologia, tamano, robustez, requisitos de alimentacién y compleji-
dades del ciclo biolégico. A continuacion, describimos la especificidad de cultivo de los
principales grupos:

Hidromedusas y sifonéforos
Las hidromedusas son el grupo de mayor diversidad de especies dentro de los medu-
sozoos. Debido a su tamafo, a veces pequefio, y a su cuerpo transparente, son todavia
poco frecuentes en exhibiciones publicas. Sin embargo, ofrecen recursos valiosos para la
investigacion, como la Proteina Fluorescente Verde o GFP (Green Fluorescent Protein, por
sus siglas en inglés) descubierta en Aequorea victoria, que contribuyé a que Shimomura
et al. obtuvieran el Premio Nobel en 2008. Ademas, Clytia hemisphaerica, un importante
modelo biolégico a varios niveles, proporciona informacion sobre cuestiones genéticas,
moleculares y de regeneracioén (Peronetal., 2021).

Su pequeno tamafo permite el uso de montajes compactos, que van desde vasos de
precipitados en agitadores hasta sistemas de air-kreisel y kreisels pequefos o pseudokreisels
(Lechableetal., 2020). Se alimentan principalmente de pequefio zooplancton, incluidos roti-
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feros, nauplios de Artemia spp.y copépodos (Millsy Strathmann, 1987; Lechable et al., 2020).

Los sifon6foros son conocidos por su estilo de vida pelagico colonial, y su cultivo es
todavia un desafio. Sus cuerpos muy fragiles y sus estrategias de alimentacién especia-
lizadas son las principales razones por las que estos enigmaticos animales rara vez se
mantienen en acuario. Ha habido pocas contribuciones sobre cultivo exitoso en medio
controlado, incluidos estudios realizados por Patry etal. (2020), Manko et al. (2023; 2024),
Yamamoto (comunicacién personal, 2024) yJan (observacién personal). Con los recientes
esfuerzos del Monterey Bay Aquarium y su sistema de tubos de difusion, el cultivo de
sifon6foros puede volverse mas accesible.

Escifomedusas

Los acuarios plblicos suelen exhibir determinadas especies de medusas debido a su gran
tamafo, robustez, diversas formasy colores vivos. Las especies del género Aurelia son las
dominantes en estas exhibiciones porque son las mas faciles de mantener (Abe y Hisada,
1969; Lange y Kaiser, 1995; Lange et al., 2016; Knowles, 2016; Schaadt et al., 2017). La fase
de pélipo de estas medusas permite un mantenimiento a largo plazo sin requerir especi-
menes maduros y facilita el intercambio de cepas entre diferentes instituciones.

Hasta hace poco, el cultivo de la medusa holoplancténica Pelagia noctiluca planteaba
ciertos desafios. Sin embargo, en la (ltima década varias instituciones han cerrado con éxito
todo su ciclo biolégico en medio controlado (Lilley et al., 2014; Ramondenc et al., 2019; Ba-
llesteros et al., 2021, 2022b; comunicacién personal de M. Depuille, técnico de medusas en
el Observatoire Océanologique de Banyuls-sur-Mer) y se estd empezando a reconocer como
especie modelo en biologia evolutivay del desarrollo (observacion personal de Leclére yJan).

Conalgunasexcepciones, las escifomedusas se crian inicialmente en air-kreisels y lue-
go se transfieren a kreisels (y sus diferentes variantes) a medida que alcanzan un tamafo
suficiente. Las especies de Rhizostomeae como Cassiopea spp., Crambionella, Stomolophus,
Rhopilemay Lychnorhiza son coloridas, presentan formas diversasy llaman la atencién por
su natacién mas robusta. Su cultivo es relativamente sencillo a partir de la éfira produci-
da por sus pélipos (Widmer, 2005). Los pdlipos, por el contrario, son algo mas dificiles de
mantener. En Lychnorhiza, por ejemplo, solo pueden reproducirse formando podocistos.
Hay muchos acuarios enJapén que exhiben varias de estas especies.

Su alimentacién se basa principalmente en zooplancton pequeno, incluidos rotiferos,
nauplios de Artemia y copépodos. Ocasionalmente también se pueden alimentar de plancton
gelatinoso, gamba, krill, pescado o bivalvos troceados segtin la especie (observacion personal
de Jan). Por ejemplo, especies como Pelagia noctiluca o Chrysaora spp. crecen particularmente
bien cuando son alimentadas con otro zooplancton gelatinoso, incluidos los ctenéforos.

Ctenoforos
Los ctendforos, debido a sudelicado epitelio, requieren cuidados especificos y un manejo
delicado cuando se mantienen en acuario (Freeman et al., 1987).
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La alimentacién de ctenéforos requiere una dieta variada de pequenos organismos
plancténicos. Se recomienda alimentarlos diariamente con Artemia recién eclosionada,
complementada con rotiferos vivos, nauplios de Artemia viva enriquecida con fitoplanc-
tony copépodos vivos (Bubel et al., 2018). Algunas especies, como Mnemiopsis leidyi, pue-
den crecer y alcanzar la madurez sexual con una dieta compuesta principalmente de
rotiferos (Soto-Angel et al., 2024), que son lo suficientemente pequefios como para ser
capturados por las larvas cidipidas recién eclosionadas (Presnell et al., 2022).

El diseno del tanque es crucial para la salud de los ctenéforos. Los tanques ideales
incluyen los kreisels (Bubel et al., 2018), tubos de difusién (Patry et al., 2020), vasos de
precipitados y cilindros equipados con pipetas agitadoras (Soto-Angel et al., 2024) o tan-
ques cuadrados de Kamo (Ikeda et al., 2022, 2023) y air-kreisels (observacion personal de
Jan). Estas configuraciones evitan que los animales queden atrapados o se dafien. Con el
cuidado adecuado, los ctendforos pueden mantenerse en acuario durante periodos pro-
longados (Bubel et al., 2018; Soto-Angel et al., 2024).

Algunas instituciones han reportado el mantenimiento exitoso de ctenéforos duran-
te mas de un afio utilizando estos métodos (Patry et al., 2020). Los avances recientes han
[levado incluso al establecimiento de cultivos de laboratorio estables de especies como
M. leidyi, que proporcionan un suministro continuo de embriones con fines de investiga-
cion (Presnell etal., 2022; Gargetal., 2024; Burkhardtet al., 2023; Soto-Angel et al., 2024).
Aunque la mayor parte de la literatura especializada e informacién sobre cultivo de cte-
noéforos se centra en Mnemiopsis leidyi, existen ejemplos de cultivo satisfactorio de otras
especies de ctendforos como Beroe cucumis (Ikeda et al., 2023), Bolinopsis microptera (Patry
etal., 2020; Borromeo, 2024), Bolinopsis mikado (Ikeda et al., 2022), Hormiphora californensis
(Patry et al., 2020), Lampocteis cruentiventer (Bubel et al., 2018), Leucothea pulchra (Bubel
etal., 2018; Patry et al., 2020), Lyrocteis imperatoris (Yamauchi et al., 2017; Shepherd et al.,
2019) y Pleurobrachia spp. (Courtney et al., 2020; Patry et al., 2020).

Tunicados pelagicos: apendicularias y salpas
Estos tunicados plancténicos se cultivan con menos frecuencia. Su mantenimiento pre-
senta desafios Gnicos debido a su alimentacién a base de fitoplancton. La mayoria de las
especies de apendicularias atn no se han criado con éxito en condiciones de laborato-
rio, con la excepcién de Oikopleura dioica y Fritillaria borealis (Paffenhofer, 1973; Galt, 1987;
Satoetal., 1999, 2001; Henriet et al., 2022). La cria exitosa en laboratorio de O. dioica y F.
borealis requiere una mezcla especifica de microalgas vivas (Bouquet et al., 2009; Hen-
rietet al., 2022). En esta configuracion, tanto los animales como las algas que les sirven
de alimento se mantienen en suspensién mediante una suave rotacién proporcionada
por una paleta conectada a un motor eléctrico (Bouquet et al., 2009; Solans et al., 2015;
Henrietetal., 2022).

Por el contrario, el mantenimiento de salpas es en gran medida anecdético (Paffenhofer
y Harris, 1979; Deibel, 1982; Miilleret al., 2024).
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TABLA 1. Resumen de los tanques para zooplancton gelatinoso y las especiespara los que

son 6ptimos. Imagenes: PyloPic/Michael Keesey, 2023. https://www.phylopic.org/

Tipo de tanque

Kreisel

Grupos objetivo

Ctenéforos & //.

Salpas

Sifonéforos f %
~

Hidromedusas

Escifomedusas M‘ '

Kreisel de doble giro
(stretch kreisel)

Ctenéforos & //'

Escifomedusas m '

Tanque cuadrado
o rectangular

Ctendforos & //'

Salpas

Sifonéforos { %

Hidromedusas

Escifomedusas w\ '

Tanque con
fondoenV

Juveniles
de hidromedusas %

Juveniles
de escifomedusas '

Tanque cilindrico

Ctendforos & //.

Escifomedusas m '

Dispositivo de
rotacion

Apendicularias G
Juveniles
de ctenéforos & //.

Salpas *

Hidromedusas %
Juveniles
de escifomedusas

Tubos de difusidon

Ctendforos 0 //.

Sifonéforos f 4!;‘
b
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Ejemplos de rutinas de cultivo especificas

A continuacion se presentan varios ejemplos de especies de zooplancton gelatinoso que
se cultivan exitosamente, incluyendo una hidromedusa, tres escifomedusas y un ctené-
foro. Esta seccion ofrece recomendaciones especificas para varias especies que se pueden
utilizar como modelo para otras con necesidades similares. Cada especie tiene rutinas
diarias y semanales particulares para garantizar un mantenimiento y una propagacién
exitosos en medio controlado.

En general, es importante:

e Alimentar a los animales con frecuencia (idealmente a diario), sifonar el fondo
de los acuarios, comprobar los parametros del agua como salinidad, pH, tempe-
ratura y compuestos nitrogenados y ajustarlos si es necesario. En caso de eva-
poracion, utilizar agua de 6smosis o destilada para compensar el aumento de
salinidad.

® Dos o tres veces por semana, limpiar los cristales del acuario y hacer un cambio
parcial del agua del tanque (o aljibe) con un 25 a 50 % de agua nueva.

Clytia hemisphaerica
Esta hidromedusa modelo se usa frecuentemente en investigacion sobre biologia del de-
sarrollo.
e Protocolo de cultivo de Clytia hemisphaerica (Lechable et al., 2020).
Diseiio del sistema
o Utilizar sistemas de circuito cerrado con tanques separados para colonias de
p6lipos y medusas. El tanque mas apropiado es el tipo kreisel para generar un
movimiento de agua continuo.
o Mantener lasalinidad a37 ppmy latemperaturaa18 °C.
Mantenimiento de la colonia de pélipos
o Cultivar los pélipos en portaobjetos de vidrio y alimentarlos diariamente con
nauplios de Artemia. Las colonias pueden duplicar su tamafio en siete dias en
condiciones dptimas.
o Limpiarlas superficies para eliminar las algas.
Fase medusa
o Transferirlos medusoides a un tanque air-kreisel y alimentarlos dos veces al dia
con nauplios de Artemia, usando los estadios mas pequenos para las medusas
juveniles.
o Las medusas pueden alcanzar el tamafo adulto (10 a 12 mm) en catorce dias
aproximadamente.
Liberacion de los gametos y fertilizacion
o Utilizar un ciclo dia/noche para las medusas maduras. Los gametos para llevara
cabo la fertilizacidn se recolectan dos horas después de encenderse la luz.
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Fases embrionariasy larvarias

o Cultivar los embriones en placas recubiertas de agarosa hasta la fase de larva
planula (tres dias), utilizando péptidos sintéticos (neuropéptidos GLWamida)
para la metamorfosis.

Completando el ciclo bioldgico

o Las planulas sufren metamorfosis para convertirse en un pélipo primario. Bajo
condiciones 6ptimas, el ciclo biolégico se completa en tan solo dos meses.

Aurelia spp. (medusa luna)

La rutina incluye el mantenimiento de un flujo de agua constante, limpieza de los kreisels
cada uno o dos dias y alimentacion con Artemia o copépodos. Hay que prestar especial
cuidado durante las etapas de pdlipoy éfira.

e Protocolode cultivo de Aurelia spp. (Abey Isada, 1969; Widmer, 2008; Schaadtetal.,
2017; observacién personal de Candelasetal.).
Configuracion del tanque
o Utilizar tanques circulares con superficies lisas.
o Mantener una circulacién de agua suave.
Parametros del agua
o Temperatura: 15 a 25 °C (depende de la especie): A. labiata: 7 a 15 °C; A. aurita
(Taiwan): 19 a 32 °C; A. aurita (Suecia): 1 a2 19 °C; A. solida (mar Menor, Espana):
15220 °C.
o Salinidad: 28 237 ppm (A. solida del mar Menor puede tolerar salinidades supe-
riores a 40 ppm en el medio natural).
Gestion del ciclo biologico
o Recolectar planulas de medusas maduras.
o Suministrar superficies adecuadas para el asentamiento de los pélipos.
o Induccién de la estrobilacion manteniendo los pdlipos a una temperatura mas
baja durante varias semanas (dependiendo de la especie, un descenso de 5 a
10 °C es suficiente para la induccién). Posteriormente se incrementa gradual-
mente |la temperatura.
Alimentacion
o Alimentacién de las medusas con nauplios de Artemia recién eclosionados dos
atresveces al dia
o Enriquecer la Artemia con fitoplancton o productos comerciales.
Mantenimiento
o Realizar cambios de agua parciales periédicamente (diariamente/dias alter-
nos).
o Retirarla comida no consumiday los desechos.
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Crecimiento
o Monitorizar el desarrollo de las medusas desde éfira hasta medusa adulta.
o Ajustar laalimentaciény las condiciones ambientales seglin sea necesario.

Pelagia noctiluca (clavel de mar o acalefo luminiscente)
Esta especie es conocida por su habitat de mar abierto, su migracion diaria desde las pro-
fundidades durante el dia a la superficie durante la noche y la ausencia de fase polipoide.
Para un crecimiento adecuado se puede mantener en sistemas pseudokreisel mas gran-
des con una alimentacién frecuente y rica en zooplancton.
® Protocolo de cultivo de Pelagia noctiluca (Lilley et al., 2014; Ramondenc et al., 2019;
Ballesteros et al., 2021, 2022b; comunicacién personal de M. Depuille, técnico de
medusas en el Observatoire Océanologique de Banyuls-sur-Mer y observacién per-
sonal de LecléreyJan).
Recoleccion y montaje inicial
o Recolectar individuos maduros de P noctiluca usando salabres con malla de
1mmy separar por sexos en tanques de 20 La18 a 22 °C con un ciclode12 h luz/
oscuridad.
Fertilizacion y desarrollo inicial
o Recolectarlos gametos tres horas después de que se hayan encendido las luces.
Realizar |a fertilizacion in vitro en un tanque de 10 L con agua microfiltrada (34
a 37 ppm de salinidad). Afadir los huevos usando una pipeta de cristal y apro-
ximadamente 20 mL de esperma concentrado. Crear una turbulencia lenta du-
rante unos minutos y luego transferir los huevos a agua de mar no turbulenta
después de tres horas. Esperar tres a cuatro dias para que se desarrollen las pla-
nulasy luego las éfiras.
Cultivo de las éfiras
o Transferir 150 éfiras a un sistema cerrado (air-kreisel o tanque kreisel). Mante-
nerelaguaai18a22°Cy34a37ppm desalinidad con cambios de agua diarios
del15%. Monitorizar el pH (alrededor de 8.2) y niveles de nitrégeno.
Alimentacion
o Alimentar las éfiras varias veces al dia con rotiferos, nauplios de Artemia spp.,
huevos de Paracentrotus lividus, mezcla de zooplancton, larvas de peces, comida
encapsulada, gamba blanca congeladay Aurelia spp.
Monitorizacion del crecimiento y mantenimiento
o Medirel didmetro umbrelar semanalmente y transferir a tanques de mayor ta-
mafio seglin sea necesario. Realizar limpiezas semanales.
Maduracion y cierre del ciclo biologico
o Cultivar durante 84 a165 dias para obtener individuos reproductores. Incluir
gamba blanca en la dieta para promover la maduracion gonadal y después
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recolectar huevos fertilizados de adultos maduros para iniciar nuevas genera-
ciones.

o El Observatoire Océanologique de Banyuls-sur-Mer ha alcanzado cinco gene-
raciones en cultivo, lo que lo convierte en el centro con el mayor nimero regis-
trado hasta la fecha. Para promover la maduracion gonadal, la alimentacion
de los adultos se basa en mejillén vivo, gamba blanca congelada y ostra viva
(observacion personal de Jan y comunicacién personal de M. Depuille, técnico
de medusas en el OOB).

Stomolophus meleagris (medusa bola de cainon)

El interés en utilizar esta especie como alimento ha aumentado recientemente debido a
la alta demanda de los consumidores asiaticos (Hsieh et al., 2001) y ahora es el objetivo
de una pesqueria cada vez mayor en Estados Unidos y en otros lugares (Brotz et al., 2017).
Esta explotacion econémica ha desencadenado un interés creciente por su cultivo (Sastré
Velasquez et al., 2022). Esta especie requiere una alimentacion rica en nutrientes y un
control rutinario de la calidad del agua.

® Protocolo de cultivo de Stomolophus meleagris (observacion personal de Candelas

etal.).
Configuracion del tanque
o Lapulsaciénactivay la dureza de esta especie permiten el uso de cualquiertipo
de tanque.
o Circulacién del agua de baja a alta.
Parametros del agua
o Temperatura: 20 a 25 °C.
o Salinidad: 20 a37 ppm (a menorsalinidad, mayor esperanza de viday animales
mas sanos).
Gestion del ciclo biologico
o Los pélipos se mantienen a 25 °C.
o Estrobilacién espontanea.
Alimentacion
o Alimentacién de las medusas dos a tres veces al dia con nauplios de Artemia
recién eclosionados y nauplios de 48 horas enriquecidos (son medusas de na-
tacion activa, por lo que necesitan una gran cantidad de comida de calidad).
o Enriquecer la Artemia con fitoplancton o productos comerciales.
Mantenimiento
o Realizar cambios de agua parciales periédicamente (idealmente diario/dias
alternos).
o Retirarla comida no consumiday los desechos.
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Crecimiento

o Monitorizar el desarrollo de las medusas desde éfira a fase adulta. Es una es-
pecie de crecimiento rapido, por lo que hay que transferirlas con frecuencia a
tanques de mayor tamafio.

Mnemiopsis leidyi

El ctenéforo Mnemiopsis leidyi es una de las especies mas cultivadas a nivel mundial. Su
fragilidad y las dificultades para reproducirlo en cautividad con especimenes criados en-
teramente en acuarios lo convierten en una especie exigente. No obstante, con alimen-
tacion, calidad del aguay cuidados adecuados, el cultivo es posible sin el uso de grandes
instalaciones.

® Protocolo de cultivo de Mnemiopsis leidyi (Bubel et al., 2018; Patry et al., 2020; Presnell
etal., 2022; Gargetal., 2024; Soto-Angel et al., 2024; Alexandre Jan: alexandre.jan@
uib.no)
Configuracion del tanque
o Las larvas de esta especie son resistentes y se pueden mantener en cualquier
tipo de acuario con una superficie lisa como un vaso de precipitados, un tubo
difusor o un kreisel. Sin embargo, los adultos son muy fragiles, por lo que se
deben mantener solo en kreisels impecablemente limpios y manipular con
mucho cuidado.
Parametros del agua
o Temperatura:18a24°C
o Salinidad: 26 a 30 ppm (a baja salinidad, los animales parecen poner mas
huevos).
Liberacion de los gametos
o Aislar de uno a cuatro adultos maduros en tanques cerrados de 2somLa s L
para concentrar los gametos.
o lLaliberacién de los gametos ocurre tras un periodo de cuatro a siete horas de
oscuridad.
Cultivo de las larvas
o Mantener las larvas en pequerios frascos de 200 mL con tapa.
o Alimentar las larvas diariamente con rotiferos.
o Realizar cambios de agua dos veces por semana.
o Transferir a tanques mas grandes tras catorce dias.
Mantenimiento de los juveniles/adultos
o Trasladar a kreisels tras dos a tres semanas en funcién de su tasa de crecimiento.
o Alimentar con rotiferos, copépodos, Artemia y larvas de peces cuando tengan
[6bulos bien desarrollados.
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o Mantener parametros del agua constantes y tener particular cuidado al mover
los animales entre tanques, ya que un cambio brusco a mayor salinidad puede
danarlos o incluso desintegrarlos completamente.

Consejos clave

o Mantener el agua limpia, sifonando los acuarios a diario y cambiando entre el
25y el 50% del agua dos a tres veces por semana.

o Proporcionar una alimentacién constante.

o Monitorizar temperatura, pHy salinidad.

o Usar tubos de difusién para cultivo en masa.

FIGURA 4. Imigenes de la diversidad de especies comentadas en los protocolos de la
seccion 4. A Clytia hemisphaerica; B Aurelia sp.; C Pelagia noctiluca; D Stomolophus meleagris;
E Mnemiopsis leidyi; F Oikopleura dioica. Imagenes: A, B, C y E Alexandre Jan; D Oceano-
grafic Valencia; F Anne Aasjord, Michael Sars Centre.
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Pioneros en el cultivo de zooplancton gelatinoso

Instituciones de investigacion y acuarios de reconocido prestigio

A lo largo de Ia historia, laboratorios de investigacidn especificos, acuarios publicos e
instituciones pioneras han avanzado en el cultivo de medusas. El reconocimiento de sus
contribuciones resalta la naturaleza colaborativa de este campo.

La magnificencia del zooplancton gelatinoso y su fascinante movimiento han atrai-
do a un gran niimero de visitantes a los acuarios que exhiben estos animales tan parti-
culares. Esto hace que haya un interés cada vez mayor por estas criaturas gelatinosas en
el mundo de los acuarios. El Acuario de Berlin (Alemania) y el Monterey Bay Aquarium
(EE. UU.) fueron los centros pioneros en la acuicultura y exhibicion pablica de medusas
en el mundo (Lange y Kaiser,1995; Knowles, 2016). Desarrollaron técnicas complejas que
probaron no solo la capacidad de mantener una galeria de medusas a largo plazo sino
también el interés del piblico en estas criaturas poco conocidas (Knowles, 2016). La sos-
tenida popularidad de las medusas ha llevado al Monterey Bay Aquarium (MBA) a pre-
sentar zooplancton gelatinoso de todo el mundo en varias exhibiciones temporalesyalo
largo de los afos se han cultivado y exhibido en ese recinto méas de ochenta especies de
medusas, sifonéforos y ctenéforos. La mayoria de estos animales son especies de aguas
profundas, tan extranasy dificiles de capturar que no se pueden ver en ningtn otro lugar
en acuario (comunicacién personal de T. Knowles, bi6logo senior de peces e invertebra-
dos en el MBA).

Siguiendo esta tendencia, los acuarios japoneses le han dado un gran impulso al
campo del cultivo de medusas, con exhibiciones impresionantes y (inicas que presen-
tan una gran variedad de especies. En este sentido, el Acuario de Kamo y el Acuario de
Enoshima poseen las colecciones y exhibiciones de zooplancton gelatinoso mas grandes
del mundo (comunicaciones personales de K. Okuizumi, director general del Acuario de
Kamo, y T. Sakiyama, director general del Acuario de Enoshima). Ambas instituciones co-
laboran apoyando a los investigadores en la descripcion de nuevas especies y ciclos biol6-
gicosyen el desarrollo de técnicas de cultivo revolucionarias (Miyake et al., 2019; Calder et
al., 2021; Murai, 2024), convirtiéndose en referentes mundiales de la cria de medusas. El
Teatro de los Suefios de Medusas del Acuario de Kamo tiene el honor de ser la mayor co-
leccién de zooplancton gelatinoso del mundo, con mas de ochenta especies en exhibicion
(comunicacién personal de K. Okuizumi, director general del Acuario de Kamo).

En Europa también hay un creciente interés por el zooplancton gelatinoso entre los
acuarios publicos. El Acuario del Tiergarten Schonbrunn (Austria) alberga el banco de
p6lipos mas grande del continente, con muchas colonias genéticamente identificadas
y gran parte de sus localizaciones originales registradas (comunicacién personal de A.
Weissenbacher, conservador del Acuario del Tiergarten Schonbrunn). El Oceanografic
Valencia (Espafia) y el Acuario de Paris (Francia) han inaugurado recientemente las
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F1GURA 5. Diferentes instalaciones para el cultivo de zooplancton gelatinoso. A Pseu-
dokreisel en Monterey Bay Aquarium; B Sistemas de tubos de difusién en Monterey Bay
Aquarium; C Cultivo de juveniles F2 de Pelagia noctiluca en pseudokreisel en el Institut de
la Mer de Villefranche; D Ctendforos en kreisels en el Michael Sars Centre; E Cultivo de
polipos y medusas de Clytia hemisphaerica en el Institut de la Mer de Villefranche; F Cul-
tivo de medusas en tanques de Kamo en el Acuario de Paris. Imagenes: Alexandre Jan.
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mayores exposiciones de Europa y poseen algunas de las mayores colecciones del mun-
do. El Oceanografic Valencia esta especializado en especies mediterraneasy atlanticas y
realiza de forma rutinaria la recoleccidn y el aislamiento de especies locales. Por su parte,
el Acuario de Paris alberga la mayor exhibiciéon dedicada a medusas de Europay firmé un
acuerdo con el Acuario de Kamo y MARBEC UMR (Universidad de Montpellier, Francia)
para crear un banco de pélipos (la Jellyfish and Polyps Academy, JPA) dedicado a inves-
tigadores y acuarios publicos (comunicacién personal de E. Bourgouin, conservador de
medusas del Acuario de Paris).

En el continente americano, el Acuario de Vancouver, junto con el MBA, son las insti-
tuciones lideres en el cultivo de zooplancton gelatinoso. Aunque el Acuario de Vancouver
ha reducido su ndmero de especies en los Gltimos afios, todavia conserva una gran expe-
riencia en la cria de la gran diversidad de medusas de sus costas (comunicacién personal
de M. Neale, directora de Cuidado Animal del Acuario de Vancouver).

Para completar la revision global del mundo de las medusas, el Two Oceans Aqua-
rium de Sudafrica mantiene una coleccién impresionante de especies locales. Este acua-
rio alberga la mayor coleccién de Africa, siendo pionero en el cultivo de varias especies
(comunicacién personal de K. Lewis, acuarista de medusas en el Two Oceans Aquarium).

La siguiente tabla resume los principales acuarios que son referentes mundiales en
el cultivoy exhibicién de zooplancton gelatinoso.

TABLA 2. Principales acuarios referentes mundiales en el cultivo y exhibicién

de zooplancton gelatinoso

Acuario Especializacion Contribuciones Nimero
aproximado
de especies
en cultivo

Acuario de Berlin, Pioneros en el cultivo y Contribuciones hist6- 35

Alemania exhibicion de medusas ricas a las técnicas de

exhibicion de medusas
Acuario de Enoshima, | Cultivoy exhibicion de Investigacion sobre 100
Japon especies locales de zoo- especies pelagicasy
plancton gelatinoso tecnologia avanzada de
exhibicion
Acuario de Kamo, Mayor coleccién Experiencia en el cultivo 150
Japén mundial de medusas de numerosas especies
(Teatro de los Suefios de medusas para exhi-
de Medusas) bicién
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TABLA 2. (CONTINUACION)

Acuario Especializacion Contribuciones Nimero
aproximado
de especies
en cultivo

Acuario de Paris, Mayor exhibicidn Convenio con el Acuario 75

Francia dedicada a medusas de de Kamo y la Universi-

Europa dad de Montpellier para
crear la JPA
Acuario del Tiergarten | Banco de pélipos con Mayor coleccién de péli- 80
Schonbrunn, Austria origen salvaje identifi- pos de Europay una de
cado las mayores del mundo

Two Oceans Aqua- Especies autdctonas Mayor coleccién de 40

rium, Sudafrica sudafricanas Africa. Cultivo pionero
de varias especies

Acuario de Vancouver, | Especies autdctonas de Una de las mayores co- 20

Canada la costa pacifica lecciones del continente

americano

Monterey Bay Exhibiciones de medusas, | Desarrollan el sistema 50

Aquarium, EE. UU. sifondforos y ctendforos. | de tubos de difusion

Técnicas de cultivo para cultivo de ctené-
foros y exhibiciones
impresionantes

Oceanografic Valen- Especies mediterraneas Una de las mayores 60

cia, Espafia y atlanticas exhibiciones dedicadas
a medusas de Europa.
Recoleccidn y aislamien-
to de especies locales

Sea World Marine Park | Especies autdctonas Mayor coleccidn de Sin datos

Gold Coast, Australia australianas Oceania. Cultivo pionero disponibles

de varias especies

El cultivo de medusas ha evolucionado desde técnicas rudimentarias hasta un campo
sofisticado, uniendo la acuicultura, la participacion piblica y la investigacion cientifica. A
través de la innovacion continua y las sinergias entre investigadores y acuaristas se han
transformado los desafios en oportunidades. Esto ha permitido el cultivo exitoso de diver-
sas especies, contribuyendo a una comprension mas amplia del zooplancton gelatinoso.

La siguiente tabla resume las principales instituciones a nivel mundial que trabajan
con zooplancton gelatinoso y su campo de trabajo.
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TABLA 3. Principales instituciones y grupos de investigacion a nivel mundial que trabajan

con cultivo de zooplancton gelatinoso

Institucion

Friday Harbor Labora-
tories, Universidad de
Washington, EE. UU.

Especializacion

Biologia y ecologia de
organismos marinos
bentonicos y plancté-
nicos

Contribuciones

Biologia, sistematica
y ciclos bioldgicos de
medusas

Nimero
aproximado
de especies
en cultivo

Sin datos
disponibles

Institut de Ciéncies
del Mar (ICM) CSIC,
Espaiia

Biologia, ecologia y con-
servacion de organismos
marinos bentdnicos y
medusas

Diferentes enfoques que
van desde la taxonomia
y la sistematica hasta la
biologia de las especies
y la estructura y dina-
mica de poblacionesy
comunidades. Ciencia
ciudadana

Institut de la Mer de
Villefranche (IMEV),
Francia

Ecologia del plancton
gelatinoso. Investi-
gacion sobre Clytia
hemisphaerica y Pelagia
noctiluca (ahora en
Banyuls-sur-Mer)

Pionero en estudios del
plancton desde princi-
pios del siglo XIX.
Estudios pioneros sobre
ciclos bioldgicos de las
medusas e investigacion
genética.

Institut fiir Zell- und
Systembiologie der
Tiere (1ZS), Universi-
dad de Hamburgo,
Alemania

Morfologia, histologiay
relaciones filogenéticas
de Cnidaria (principal-
mente Medusozoa)

Andlisis estructural de
las fases del ciclo biolé-
gico, graviceptores, ne-
matocistos y estructuras
reproductivas. Cultivo y
cria de cnidarios

50

Institute of Oceano-
logy, Academia China
de las Ciencias, China

Proliferaciones de me-
dusas, acuicultura y su
impacto ambiental

Investigacion de las me-
dusas como recurso y su
papel en los ecosistemas
marinos

Sin datos
disponibles

Japan Agency for
Marine-Earth Science
and Technology
(JAMSTEC), Japdn

Oceanologia, ecosiste-
mas de aguas profundas
y medias. Acuicultura de
medusas e interacciones
ecoldgicas

Investigacion aplicada
sobre medusas para
pesquerias y biorrecur-
sos. Técnicas avanzadas
de imagen y estudios

in situ

Sin datos
disponibles



Institucion

Laboratério de Cultivo
e Estudos de Cnidaria
(LaCuECa), Univer-
sidad de S&o Paulo,
Brasil

Especializacion

Biologia (principalmen-
te ciclo bioldgico) y
sistematica de Cnidaria
Medusozoa - Cubozoa y
Scyphozoa
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TABLA 3. (CONTINUACION)

Contribuciones

Descripcion de nuevas
especies. Sistematica y
ciclos biolégicos de me-
dusas. Mayor coleccion
mundial de Coronatae
en cultivo

Nimero
aproximado
de especies
en cultivo

70

Michael Sars Centre,
Universidad de Ber-
gen, Noruega

Investigacion sobre
Appendicularia y Cte-
nophora

Estudios sobre la evo-
lucion del genomayy la
biologia molecular de
organismos gelatinosos

10

Monterey Bay
Aquarium Research
Institute (MBARI),
EE. UU.

Ecologia y comporta-
miento de medusas,
sifondforos y ctendforos
pelagicosy de aguas
profundas

Técnicas avanzadas de
imagen y estudios in situ

50

National Research
Institute of Fisheries
Science, Japon

Acuicultura de medu-
sasy susinteracciones
ecologicas

Investigacion aplicada
sobre medusas para pes-
querias y biorrecursos

Sin datos
disponibles

Whitney Laboratory
for Marine Bioscience,
Universidad de Miami,
EE. UU.

Técnicas de cultivo de
Mnemiopsis leidyiy
biologia del desarrollo
de ctenéforos

Investigacion pionera
sobre reproduccion
y embriologia de
ctendforos

Sin datos
disponibles

Woods Hole Oceano-
graphic Institution
(WHOI), EE. UU.

Ecologia de medusas
y ctenéforos de aguas
profundas

Estudios sobre el zoo-
plancton gelatinoso en
ecosistemas globales

Las medusas como mascotas en el ambito doméstico
Ademas del cultivo de medusas con fines de exhibicion e investigacidn, también existe
un creciente interés en el sector de la acuariofilia, con el uso de medusas como mascotas.
Investigaciones recientes han demostrado que los acuarios pueden contribuir a una sen-
sacion de bienestar por parte de los observadores (Cracknell et al., 2018). En este senti-
do, se estan haciendo esfuerzos para llevar la apariencia delicada y el modo de natacién
pausada de las medusas al ambito doméstico, con la finalidad de simplificar al maximo

Sin datos
disponibles
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el cuidado y alimentacién de algunas especies. Las especies que se suelen comercializar
por su facil mantenimiento y por tener un tamafio adecuado para el acuario doméstico
son Aurelia aurita, Cassiopea spp. y Phyllorhiza punctata, entre otras.

Aunque se trata de un nicho bastante especializado todavia en expansion, existen
algunas empresas especializadas en la comercializacién de medusas y de accesorios para
el mantenimiento de las mismas en el ambito doméstico (acuarios tipo kreisel estéticos
con filtracidn integrada, alimentos, material de limpieza, etc.). A continuacion, se incluye
un listado no exhaustivo de varias empresas dedicadas a la venta de medusas.

TABLA 4. Listado con ejemplos de empresas especializadas en la comercializacién

de medusas, tanques de medusas, accesorios y alimento para medusas

Empresa Pais
Aquarium Industries Australia
Design Jellyfish Republica Checa
Exotic Aquaculture Hong Kong
Jelly Farmer Espafia
Jellyfish Aquarium Canada
Jellyfish Concept Francia
Jellyfish Farm Alemania
Jellyfish Warehouse EE. UU.
Medusea Espafia Espaiia
Sunset Marine Labs EE. UU.
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Desde suinvencion en el siglo XIX, |a fotografia ha tenido un impacto profundo en milti-
ples disciplinas, no solo en el arte o la comunicacién, sino también en el avance del cono-
cimiento cientifico. Considerada inicialmente una mera curiosidad técnica, la fotografia
se transformé rapidamente en una herramienta fundamental para la documentacién
objetiva de fendmenos naturales, procesos bioldgicos y eventos astrondémicos. Su capa-
cidad para capturar con precisién detalles que escapan a la percepciéon humana directa
permitié a los cientificos no solo registrar sus observaciones, sino también analizarlasy
compartirlas de manera sistematica y verificable. Newhall (1982) indicé que la fotografia
introdujo una “nueva forma de ver” que revoluciond la manera en que el ser humano se
relaciona con la naturalezay sus investigaciones.

En disciplinas como la biologia, la medicinay la astronomia, la fotografia no solo ha
documentado hallazgos, sino que también ha revelado realidades invisibles al ojo huma-
no. Por ejemplo, el uso del microscopio combinado con la fotografia permitié visualizar
estructuras celulares con una precisién inédita, mientras que la astrofotografia hizo po-
sible capturar imagenes de cuerpos celestes distantes, facilitando descubrimientos que
serian imposibles de lograr inicamente con observacion directa (Wilder, 2009). De igual
forma, la fotografia médica ha sido crucial en el desarrollo de métodos de diagnéstico
porimagen, como la radiografia, que desde finales del siglo XIX cambié radicalmente la
practica clinica (Rontgen, 1896).

Actualmente, con el desarrollo de tecnologias digitales, la fotografia cientifica ha
alcanzado niveles de precisidn y sofisticacién nunca vistos. La integracién de técnicas
como la fotografia de alta velocidad, la imagen térmica o la captura multiespectral ha
abierto nuevas posibilidades en campos tan diversos como la fisica de particulas, la ar-
queologia o la ecologia (Froggatt, 2021). Asi, la fotografia no solo se mantiene como
una herramienta auxiliar en las ciencias, sino que también se consolida como un medio
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de investigacién por derecho propio, capaz de expandir los limites de lo observable y
lo comprensible.

La fotografia cientifica constituye una herramienta crucial para la documentacion,
analisis y divulgacion del conocimiento en las ciencias naturales. En el contexto marino,
su relevancia se ha incrementado significativamente gracias a los avances tecnolégicos
en camaras submarinas, iluminaciény vehiculos operados remotamente (ROV). Este tipo
de fotografia permite registrar habitats, especies y comportamiento de los organismos
marinos en sus entornos naturales sin perturbarlos. Ademas, la fotografia cientifica pro-
porciona una evidencia visual que es reproducible, comparable y verificable, lo cual es
esencial en la investigacién cientifica (Jaffe, 2015).

La fotografia cientifica marina se distingue de otras formas de fotografia por su en-
foque riguroso en la obtencion de imagenes que cumplan con criterios técnicos de preci-
sidny objetividad. Esto implica el uso de métodos estandarizados de iluminacion, escala,
resolucion y enfoque, asi como la documentacién adecuada de los metadatos asociados
acadaimagen (Jaffe, 2015). Uno de los principales retos que enfrenta la fotografia marina
es la propagacion de la luz en el agua. La absorcidn y dispersion de la luz reducen la visi-
bilidad y alteran la percepcién del color, particularmente en profundidades mayores a los
10 metros (Lalli y Parsons, 1997).

En cuanto al zooplancton se utilizan principalmente dos diferentes formas de foto-
grafiar los especimenes: una es por medio de buceo, insitu, sin tocar la fauna o hacer una
captura del espécimen a fotografiary la otra consiste en hacerle algunas tomas en el bar-
cooenellaboratorio tras colectar los especimenes vivos en el medio marino. A continua-
cién, las técnicas mas utilizadas.

Fotografia en aguas oscuras (blackwater)

El blackwater es una técnica de buceo que se realiza en mar abierto durante la noche, per-
mitiendo a los buzos fotografiar pequenias criaturas pelagicas que se encuentran suspen-
didas en la columna de agua.

Se trata de una inmersidn nocturna que se realiza en aguas abiertas, buscando tener
al menos 200 metros de profundidad batimétrica. La isla de Cozumel cuenta con estas
condiciones muy cercanas a la costa, lo que la convierte en la candidata ideal para este
tipo de actividad.

A pesar de la gran profundidad, el buceo en si es somero, alcanzando como maximo
los 20 metros de profundidad. Para llevarlo a cabo, se coloca una boya flotante con una
linea vertical a la que se atan luces cada dos metros (Figura 1). Estas luces no solo sirven
como punto de referencia durante la inmersién, sino que también atraen gran cantidad
de vida marina.

El buceo blackwater atrae principalmente a fotdgrafos, tanto profesionales como afi-
cionados (Figura 2), que buscan poner a prueba no solo sus habilidades fotograficas, sino
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FIGURA 1. Fotografia de organismos zooplancténicos en aguas oscuras (blackwater), en el
canal de la isla de Cozumel. Imagen: Frida Jonguitud.

también su control bajo el agua. Esto se debe a que los animales estan en constante mo-
vimientoy, en la oscuridad del océano por la noche, los buzos no cuentan con referencias
visuales, lo que dificulta mucho mantenerse en un solo lugar. Esta técnica requiere de
parte del buzo un excelente control de la flotabilidad y una técnica de movimiento lento
de las aletas para no perturbar a la fauna.

En estos buceos se aprovechan dos fenémenos ocednicos: la migracién vertical diaria
de los organismos y las fuertes corrientes marinas. La migracion vertical es un fenémeno
comun en las comunidades pelagicas marinas y de agua dulce, que involucra una amplia
variedad taxonémica de animales y puede ser el mayor desplazamiento natural diario
de biomasa en el planeta (aunque los desplazamientos diarios humanos podrian supe-
rarlo) (Brierley, 2014). Los organismos plancténicos y pelagicos realizan una migracién
vertical desde las zonas profundas hacia la capa superficial del océano durante la noche,
retornando a las profundidades durante el dia. Esta estrategia de comportamiento res-
ponde a multiples funciones ecolégicas, entre las que destacan la bisqueda de alimento,
la evasion de depredadores visuales y la optimizacion del éxito reproductivo. Las corrien-
tes marinas se encargan de distribuir esta infinita cantidad de especies de plancton. Este
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FIGURA 2. Buzo con el equipo necesario (cimara y estrobos) para realizar fotografias en
aguas oscuras. Imagen: Pedro Valencia.

patrén de migracion facilita el transporte de materia organica hacia las profundidades
y juega un papel esencial en el ciclo global del carbono, al mover grandes cantidades de
carbono desde la superficie del océano a capas mas profundas (Steinbergy Landry, 2017),
lo que resulta especialmente relevante ante las extensas emisiones de carbono que los
humanos generamos hoy en dia.

También es importante considerar que durante una inmersién nocturna de blackwa-
teres posible encontrar una gran variedad de animales invertebrados, como medusas (es-
cifomedusas, hidromedusas y cubomedusas), sifonéforos, ctenéforos (medusas peine)
(Figura 3) y una enorme variedad de formas larvales de crustaceos y moluscos pelagicos
(heterépodos, pulpos, argonautas, nudibranquios) (Bartick, 2022). Es posible observar
larvas de peces, peces voladores, peces con medusas, peces mesopelagicos e incluso al-
gunas especies abisales, asi como calamares (Figura 4).

Para fotografiar estos seres diminutos en el mar abierto por la noche se debe con-
siderar que existe una gran diversidad de organismos que tienen caracteristicas muy di-
ferentes entre si, por lo que es necesario realizar ciertos ajustes en la camara para lograr
fotografias nitidas y correctamente expuestas.
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FIGURA 3. Medusozoos observados durante las inmersiones nocturnas en la isla de Co-
zumel. A Escifomedusa: Aurelia sp.; B Escifomedusa: Linuche unguiculata; C Hidrome-
dusa; D Cubomedusa; E Sifonéforo; F Ctendforo. Imdgenes: A, B, D-F Frida Jonguitud;
C Pedro Valencia.
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FIGURA 4. Organismos del zooplancton fotografiados durante los buceos en aguas oscu-
ras en la isla de Cozumel. A Copépodo Sapphirina sp.; B Poliqueto; C Crusticeo decipo-
do; D Juvenil de pez volador. Imagenes: Pedro Valencia.

Estas mismas observaciones pueden ser invaluables para los investigadores que
trabajan con estas especies, por lo que la colaboracion entre las comunidades cientificas
y los buceadores recreativos es mutuamente beneficiosa.

Las imagenes y videos de esta actividad ofrecen una ventana fascinante al entorno
epipelagicoyalaformaenquelaslarvas de peces se ven, nadany comportan dentro de él
(Figuras). El buceo blackwater permite observar los apéndices elaborados que presentan,
asi como otras estructuras especializadas de estas larvas, tal como aparecen insitu, antes
de sufrir dafios extensos por redes o fijacién. Esto también lo permite el buceo pelagico
efectuado durante el dia (bluewater), pero esta modalidad reduce el contraste visual. Sin
embargo, el buceo blackwater sigue siendo una actividad casi exclusivamente recreativa,
particularmente popular entre los fotégrafos submarinos, quienes tienen poco interés
en (o se oponen a) recolectar especimenes para los cientificos. No obstante, un siguiente
paso l6gico es la recoleccion cuidadosa a mano de especimenes para su estudio cientifico.
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Figura 5A. Postlarva de monacintido alimentiandose de una medusa; B Postlarva de ca-
rangido empleando a una salpa como refugio. Imagenes: Pedro Valencia.

Un namero creciente de buceadores recreativos en todo el mundo tiene acceso a un
habitat que, de otro modo, seria costoso de investigar (Nonaka et al., 2021).

Ademas, este tipo de buceo busca cerrar la brecha entre la investigacion cientificay
la ciencia ciudadana, invitando a cualquier buzo certificado a participar en la exploracion
de fauna plancténicay compartir los resultados con la sociedad académica. A medida que
nos adentramos en el mundo oculto del zooplancton, nos damos cuenta de la inmensa
importancia de estas pequefias criaturas. No son simplemente organismos a la deriva,
sino componentes vitales de un ecosistema complejo, que sostienen la vida desde las
profundidades hasta la superficie.

Apilamiento de enfoque (focus stacking)

Otra técnica que se puede emplear para fotografiar organismos del zooplancton es el
apilamiento de enfoque. Aunque su uso no es tan frecuente con organismos gelatinosos
como las medusasy ctené6foros, ya que estos se deshidratan, se puede emplear (Figura 6).
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Esta técnica consiste en combinar varias fotos de un organismo, cada una de las cuales se
enfoca en una parte diferente (Roca et al., 2018). Para ello es necesario colocar la camara
en un microscopio estereoscdpico o utilizar un lente macro, empleando siempre los mis-
mos ajustes (tiempo de exposicion, diafragma, sensibilidad e iluminacién), mientras se
desplaza el plano de enfoque hacia adelante o hacia atras con cada disparo, moviendo el
micrométrico del estereomicroscopio o la cdmara montada sobre un riel. La imagen re-
sultante se crea seleccionando la zona mas nitida de cada una de las fotografias apiladas,
lo que da como resultado una imagen con mayor profundidad de campo y nitidez que la
que se podria obtener con una sola fotografia.

FIGURA 6. Apilamiento de enfoque o focus stacking de fotografias de una cubomedusa.

Un aspecto a considerar cuando se realizan fotografias en las que se va a aplicar esta
técnica es que el organismo de nuestro interés no se mueva, ya que esto ocasionaria, al
apilar las fotografias, que laimagen final esté desenfocada (Plata, 2021). Para obtener un
buen resultado también es importante realizar entre 14 y 60 fotografias, o mas, depen-
diendo del volumen del organismo que se va a fotografiar.

En la actualidad hay varios programas que se pueden utilizar para apilary combinar
las fotografiasy obtener un buen resultado, por ejemplo Helicon Focus, CombineZ o Pho-
toshop.
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Otro método

Si no se cuenta con una cdmara submarina y se quiere tomar fotografias de los organis-
mos vivos y de su coloracién, puede emplearse un método un poco méas convencional y
econémico. Sencillamente se lleva al campo una pequefia pecera rectangular cuyo fondo
termine de manera triangular, se coloca allial organismoy se procede a fotografiarlo, em-
pleando una cimara con un lente macro (Figura 7).

FIGURA 7. Fotografiando hidrozoos en una embarcacién en el mar Caribe, empleando
una pecera.

Todo lo mencionado con anterioridad demuestra que la fotografia cientifica aplica-
da alosorganismos marinos ha transformado la manera en que los investigadores obser-
van, documentan y analizan la biodiversidad marina. Mas alla de su valor documental,
lasimagenes constituyen una herramienta analiticay educativa poderosa, capaz de acer-
car laciencia a la sociedad y fomentar una conciencia ambiental mas sélida.
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