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Prefacio:

Este trabajo contiene inforrmacidn demografica de la poblacion de Acropora palmata en et arrecife
de Puerto Morelos, Quintana Roo. México. €l manuscnto se encuentra dividido en tres partes: la
primera describe el marco tedrico general en el que se basa el estudio, la segunda es la parte de
resuitados donde se presenta una estimacion de las tasas demograficas y la tercera incluye una
discusion general de las estrategias demograficas e historia de vida de la poblacidn

La primera parte consta de 2 capitulos. E! primero es introductorio y plantea de manera general la
problematica que trata este trabajo Aqui se definen los objetivos del estudio. En el segundo, se
presenta la informacion tedrica que sustenta el planteamiento de este estudio. Primero, se
describen brevemente las principales técnicas demograficas, haciendo énfasis en el uso de los
modelos matrnciales para el estudio de las poblaciones de organismos modulares (seccién 2.1)
Posteriormente. se resumen |as principales implicaciones demograficas que ocasiona la
construccion modular de 10s organismos, definiendo la mayaria de los conceptos que se emplean
en el texto (seccion 2.2) Despueés se mencionan los resultados de los principales trabajos gque se
han realizado sobre dinamica poblacional de corales (seccidn 2.3). También se incluyen las
principales caracteristicas de la biologia de la especie Acropora palmata (seccion 2.4)
Finalmente, se describe el area de estudio. presentando la zonacidn del arrecife de Puerio

Morelos (seccidn 2 5)

La segunda parte constituye la seccidn de resultados, donde en seis capitulos se presentan las
principales caracteristicas demograficas de la poblacion. Cada uno se presenta como una unidad
integrada por: una introduccidn especifica del tema, la descripcidn de los métodos particulares.
ios resultados y una breve discusion en cada uno. Esta manera de presentar la informacion, tiene
la intencidon de que el lector pueda revisar independientemente cada uno de los temas, siendo el
ultimo de eilos donde se reune la informacioén mas importante de ios anteriores

En el capitulo Il se descrniben los cambios en densidad y cobertura que presenté ia poblacion
durante el tiempo que abarcéd el estudio. Se explica la estimacidn del tamano de las colonias, asi
como las areas permanentes de muestreo que se establecieron para monitorear la poblacion
También se menciona la relacién que se observd entre la especie y otros organismos arrecifales

En el IV, se describe una estructura de tamafos para la poblacion, definiendo los intervalas de
talla y las diferencias demograficas que presentan entre si. Ademas, se explica cuales son los
diferentes tipos de colonias gue se encontraron, los cuales también influyen en las caracteristicas

demograficas

Los tres siguientes capitulos tratan por separado los aspectos demograficos basicos de:
Crecimiento (V), Mortalidad (VI) y Reproduccion (VIi), haciendo un anahsis de la variacidn de
estas tasas vitales, relacionada con el tamafo y el tipo de colonia. En el capitulo V, se presentan
diferentes estimaciones de la tasa de crecimiento y ta influencia de los factores fisicos. También
se analiza la probabilidad de fusidn entre colonias y sus consecuencias demograficas. En el Vi,
se presenta la variacioOn de las tasas de monrtalidad (tanto total como parcial), dependientes del




tamano y tipo de colonia. Ademas se analiza la regeneracion del tejido perdido, en funcién det
tamadfo de la colonia y el de la propia lesion. En el VI, se estima 1a fecundidad especlfica por
clases de tamafios, a parlir del numero de gametos (ovocitos) que una colonia produce. Se
describe el reciutamiento larval observado y se estima el tamafico minimo para 1a primera

reproduccion. También se analiza la produccion de nuevas colonias por propagacidn clonal,
estimando las tasas de fisidn y de fragmentacion

€n el capituto VIlI se integran los resultados de los cinco anteriores, en un modelo de proyeccién
matricial. £ modelo se basa en una estructura de estados. para describic la dinamica y el
crecimiento de 13 poblacion. También se presenta la estimacion de la contribucién relativa de los
procesos de crecimiento {C). sobrevivencia (S) y fecundidad (F), al crecimiento poblacional,
representados en el tridngulo demagrafico. Ademas, se incluye una simulacidn de escenarios
para evaluar la respuesta poiencial de 1a poblacion a cambios en la reproduccion, y a una
reducciéon de la sobrevivencia ocasionada por perturbaciones ambientales del {ipo de un huracan

Finalmente, \a tercera parte, contiene una discusibn general sobre la estrategia demografica de la
poblacidn y se hacen algunas inferencias sobre los posibles factores que han determunado las
caracteristicas de su historia de vida y sobre su potencial evolutivo. También se analiza la utilidad
del modelo y se propone introducy informacibn adicional para mejorar su capacidad de
prediccidn,

Al final de! manuscrito se incluyen las referencias citadas.



Resumen:

En este estudio se describen los principales parametros demograficos y la dinamica poblacional
de Acropora palmata en el arrecife somero de Puerto Morelos, Quintana Roo. Esta especie de
coral es considerada como una de las principales constructoras de la parte somera de los
arrecifes del Canbe, la cual sufre notables alteraciones con los cambios que afectan a los
arrecifes, principaimente las tormentas y los huracanes. La poblacidn en estudio, se dafd
seriamente por el huracdn Gilberto en 1988, debido a la ruptura de las colonias y a un
decremento considerable en su cobertura. Sin embargo, las colonias de esta especie poseen
mecanismos que les permiten recuperarse de los dafos producidos por perturbaciones naturales,
de modo que, después de casi 8 afos, existen lugares con una aita cobertura de esta especie,
que se han recuperado principatmente a partic de 1os fragmentos.

La dinamica poblacional de los organismos madulares, como los corales, ha requerido del
desarrollo de técnicas demograficas especificas que incorporen las caracteristicas propias de su
historia de vida. Para ello, se han empleado estructuras de tamafios y de estados que agrupen a
los organismos que comparten caracteristicas demograficas; ya que la plasticidad morfalogica y
los procesos de propagacidn clonal, distorcionan la relacion entre el tamafno y la edad de las
colonias.

Las tecnicas de proyeccidn matncial han permitido describir el crecimiento poblacional de este
tipo de organismos, con base en una malnz de tefkovitch Recientemente, la proyeccidn
matricial, mediante un analisis de elasticidad ha permitido medir la contribucidn relativa de los
procesos demograficos (sobrevivencia "S", crecimiento “C" y fecundidad “F") en la adecuacidn, lo
cual ha servido para describir patrones en las estrategias demograficas de las poblaciones y
comparar ias historias de vida. El estimar 1a contribucion relativa de los procesos demograficos al
crecimiento poblacional. es un intento de cuantificar y dar una interpretacién dernografica a la
clasificacion triangular CSR de Grime, de estrategias de historia de vida en plantas. Los valores
de elasticidad para el crecimiento (C), la sobrevivencia (S) y la fecundidad (F) se han utilizado
para localizar a cada poblacién como un punto dentro de una grafica triangular (triangulo

afico). Esta m a se ha ulilizade en varias especies de plantas, pero muy
escasamente en animales modulares.

Para illevar a cabo un seguimiento detallado de la poblacién en estudio, se definieron areas
permanentes de muestreo, se marcaron todas las cofonias y se elabord un mapa con la posicion
de cada una. El muestreo abarcd de marzo de 1993 hasta diciembre de 1995. Durante ese
tiempo, se hicieron visitas constantes {1-4 veces por semana) para obtener una estimacidn de las
principales tasas demograficas de esta poblacidn. Las colonias se dividieron en 4 clases de
acuerdo a su tamano y en 4 tipos de acuerdo a su morfologia. Estos grupos difieren entre sl en
sus caracteristicas demograficas y se utilizaron como criterios para definir una estructura en 7
estados.

La variacion en las tasas vitales se analizé en funcidn del tamafio y tipo de colonia. La tasa de
crecinjienlo se estimd con base en el incremento de area de tejido vivo y del incremento apical.
También se estimd 1a tasa de fusion entre colonias. Se registrd la desaparicidn de colonias




enteras (mortalidad total). as! como el decremento en tamafo debido a la mortalidad parcial. La
tasa de fecundidad se calculd para cada clase de lamafo, con base en el nimero de huevos que

cada colonia produce. También se estimod la produccidn de nuevas colonias por propagacion
clonal, a traveés de 1as tasas de fision y de tragmentacion

La informacidn demografica obtenida se resume en un modeio matricial. Este modelo esta
basado en una estructura de 7 estados. el primero incluye a las colonias incrustantes, otros dos a
\os fragmentos (chicos y grandes, respectivamente). y los cuatro Oltimos a las colonias fijas al
sustrato que presentaron la morfologla ramificada tipica de la especie (colonias estables), con un
intervalo de tamano diferemte cada uno. Mediante el analisis demografico de la proyeccién

matricial se estimod gue la tasa intrinseca de crecymiento natural tiene un valor de 0.1583, lo cual
significa que \a poblacién estda creciendo

La distribucidon estable de estados incluye
aproximadamente un 70% de colonias estables (disminuyendo su abundancia de acuerdo a su
clase de tamafo), las colonias incrustantes son abundantes y pocos fragmentos. El valor
reproductivo esta relacionado con la clase de tamafo. siendo alto en los ultimos estados. El
tiempo de residencia es de 1 & 2 aflos en el primer estado y mas de 20 en el Gltimo

Se estimé la contribucion relativa de S, F y C para la pobtacion en estudio, siendo la
sobrevivencia el componente mas importante. particularmenie en las clases de mayor tamano,
mientras que la contribucién de la fecundidad fue baja La zona del tridgulo demografico que
corresponde a esta especie, es similar a la de plantas longevas con propagacion clonal, como se
ha visto en algunos arbustos. Una simulacidn de escenarios, muestra que el decremento en la
tasa de produccion de nuevas colonias, ya sea sexual o asexualmente, reduce ia contribucion
relativa del crecimiento e incrementa 1a de la sobrevivencia; mientras que un decremento en la
tasa de sobrevivencia (debida a un huracan por ejemplo) reduce su contribucidon relativa y origina
una mayor importancia del crecimiento. La variacidon en el reciutamiento sexual tiene un menor

efecto en la tasa de crecimiento poblacional, a pesar de la alta fecundidad observada en las
colonias.

La escasez de reciutas sexuales en la poblacién, puede deberse a la alta mortalidad larval y ala
pérdida de gran parte de los reclutas pequefos, 10 cual reduce su contribucidn relativa al
crecimiento poblacional; aunque tiene importancia como fuente de variabilidad genética. Sin
embargo, un cambio en 1a sobrevivencia puede tener un mayor efecto debido a que la montalidad
en jas Uitimas etapas del ciclo de vida tiene consecuencias mas importantes para la tasa de
crecimiento poblacional y las fluctuaciones en el tamano de 1as poblaciones. Por otro lado, 1a alta
sobrevivencia de los ramelos que se generan, hace que la propagacion clonal sea un modo
importante de manmtener las poblaciones locales. Estas caracteristicas y el rapido crecimiento de
tas colonias, favorece la recuperacion de perturbaciones ambientaies y les permite tolerar el
estres ambiental del lugar donde viven



Abstract:

This work contains demographic information and the population dynamics of the Acropora
palmata in the shallow reefl of Puerto Morelos, Quintana Roo. This species is considered one of
the main hermatypics of the shallow zone in the Caribbean reefs, which suffers notable alterations
with changes that affect the reels, mainly storms and hurricanes. The studied population, was
seriously damaged for the Gilberlo hurricane in 1988, due to the rupture of the colonies and
decrement in cover. Howeaver, the colonies of this spaecies possess mecharisms that allow them
to recover of damages produced by natural disturbances, and after almost 8 years, places with a
high covering of this species exist, that have recovered mainly from the fragments

The population dynarnics of the modular organisms, like corals, have required demographic
specitic techniques that allow to incorporate the characteristic of their ife history. For this reason,
size/stage structures that group together the organisms that share demographic characteristics
have been used. because the morphological plasticity and clonatl propagation processes,
disconnect the relationship between the sire and the age of the colonies

The matrix projoction techmques has allowed to describe the population growth of this kind of
organisms with a Lefkovitch matrix. Recenlly, the malrix projection, through elasticily analysis
have allowed lo measure the relative contribution of the demographic processes (survival "S,”
growth "C* and Iecundlty “F%) to the fitness, which has been used for describe paltierns in the
demographic str of the popt 1s and compare the life histories. To estimate the relative
contribution of the demographic processes to the population growth, is an intent of quantify and
give a demographic interpretation to the Grime CSR tniangular classification, of plants life history
Strategies. Using the values of elasticity for the growth (C), the survival (S) and the fecundity (F), it
is possible to locate a point in a triangular graph for each studied population. This methodology
has been used in several species of plants, but in modular animals have been used scarcely.

In order to carry out a detailed examination of the population in study, permanent samples areas
ware defined, where all the colonies were marked and 8 map was elaboraled with the position of
each one. The sample period was from March 1993 untii December 1995, during that time,
constant visits was done (1-4 times per week), in order to obtain an estimate of the main
demographic rates of this population. The colonias was assigned into 4 classes according to their
size and into 4 types according to their morphology. These groups differ to each other in their
demographic characteristics and were used to define a structure in 7 stages.

The vanahon in the vital rates was analyzed in function of the size and colony type. The growth
rate was by the inc in living tissue area and by the apical increment. The rate of
fusion between colonies also was d. The di of whole colonies (total
mortality), as well as the decrement in size due to the partial mortality were registered. The rate of
fecundity was calculated for each class of size, through the number of eggs that each colony
produces. The production of new colonies for clonal propagation, through the fission and
fragmentation rates, was estimated too.




The in, btained is zed in a ratrix model. This model is based on a
structure ol 7 slates me first includes the incrustant colonies, two others to the fragments (small
and bigs, respectivaly). and the last four to the fixed colonies to the substrate with the ramified
typical marphology of the species (stable colornes), each one with an interval of different size. By
the demographic analysis of the matlrix projection was considered that the intrinsic rate of natural
growth has a value of 0.1593, which means that the populahon is growing. The stage stable
distribution includes a 70% aprox. of stable colomes (di their ab e according to
their size ¢lass), the incrustant colomes is abundant and few fragments. The reproductive value is
related with the size class, being high in the last stages. The time of residence is of 1 or 2 years in

the first stage and more than 20 in the last one

The relative contribution of S, F and C for the studied population was estimated, being the survival
the most important component, parnticularly 1n the bigger size classes, while the contribution of the
fecundity was low. The zone of the demographic tnaguie for this species, is similar o that of iong-
tived plants with clonal propagation, like have been seen in some bushes A scene simulation
shows that the decrement in the production rate of new colonies, either sexual or asexual,
reduces the relative contribution of the growth and increase the survival one; while a decrement in
the rale of survival (due to a hurricane for example) reduces their relative contribution and
originate a major importance of the growth The variation in the sexual recruitment has a minor
effect in the population growth rate. in spite of the high fecundily observed in the colonies.

The scarcity of sexual recruitls in the population. it could be due lo the high larval mortality and to
the Icss of great part of the small recruls, which roduces their lelahve conlnbuhan to the

growth, h it has imporntance as source of g
in the survival could have a major effect because the mo!fall!y in the fast s[ages of the Ille cycla

has more important consequences for the population growth rate and the fluctuations in the
population sizes. On the other hand, the high survival of the ramets that are generated by clonal

propagation is an important way of maintaining the local populations rhsse characteristics, and
i and allow them

the fast growth of the colonies, favour the of enviro,
to toterate the environmaental stress of the place where they live.
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1. INTRODUCCION

'PRIMERA PARTE: MARCO TEORICO

1. INTRODUCCION

El coral escleractinio Acropora palmata (Lamarck, 18186), tiene gran importancia
ecoldégica y geoldgica. Es considerada una de las principales especies
constructoras (hermatipicos) de la parte somera en los arrecifes del Caribe,
tanto en términos de acresiodn arrecifal, como por su abundancia (Lighty et al.,
1982). Por el tamano de sus colonias y por su morfologia ramificada, también
sirven de habitat para un gran numero de organismos arrecifales (Eldredge y
Kropp, 1981, Liberman, et a/., 1995; Risk et al., 1995).

Esta especie pertenece a jos llamados organismos modulares, debido a que sus
colonias estan formadas por la agregacion de polipos (maédulos) (sensu Harper,
1977). En este tipo de organismos, cada modulo tiene un tamano y forma
definidos, pero tas colonias tienen el potencial de crecer indeterminadamente
{(Watkinson y White, 1985), por medio de la produccion asexual de nuevos
polipos (Hughes, 1989). Esto confiere una gran plasticidad en la forma vy la
posibilidad de formar unidades independientes de un mismo genotipo (rametos).
Estas caracteristicas originan que el ciclo de vida de estos organismos sea mas
complejo, en comparacion con aquelios que no estan constituidos en modulos
(Hughes, 1984: Jackson y Hughes, 1985).

Por ello, la construccidn modular tiene importantes implicaciones en la
demografia y dinamica poblacional. En el caso de los corales escleractinios, la
posibilidad de que existan varios rametos que pueden tener diferentes destinos,
provoca que las estimaciones de la edad a partir de su tamafio y los datos de
crecimiento sean muy imprecisos, sobre todo para los corales grandes (Hughes
y Jackson, 1980). Esto se debe a que la mortalidad parcial, fisidon y fusion que
presentan las colonias, distorsionan cualquier refacion entre tamarfo y edad
(Huges y Jackson, 1980).

DEMOGRAFIA DE Acropora palmata '



1. INTRODUCCION

Algunas procesos demograficos de los corales se determinan por la talla de las
colonias, mientras que otros por un efecto interactivo del tamadno y de la edad.
En general, la tasa de crecimiento disminuye con el tamano, pero las colonias
viejas crecen mas lento que las jovenes de la misma talia (Hughes y Connell,
1987). La mortalidad depende del tamano, de modo que las colonias pequenas
mueren completamente o escapan a lesiones, mientras que las grandes tienen
alta sobrevivencia pero sufren frecuentes danos por mortalidad parcial (Hughes
y Jackson, 1985; Babcock, 1991). La fecundidad de una colonia, estimada como
el numero de gametos producidos por polipo. incrementa con el tamano
(Hughes y Jackson, 1985, Babcock. 1991), pero la madurez sexual se alcanza a
cierta edad/talla (Szmant, 1986; Soong, 1993). Las habilidades competitivas y
regenerativas se incrementan con el tamario de la colonia (Jackson y Hughes,
1985).

La mayoria de las técnicas demograficas, base para describir la dinamica y
crecimiento poblacionales, suponen que ias diferencias en las tasas vitales entre
los organismos de una poblacion, se deben a la edad de los individuos, por to
que se basan en una estructura de edades. Por lo tanto, el estudio poblacional
de organismos modulares ha requerido de técnicas demograficas especificas,
que incorporen las caracteristicas propias de su historia de vida. En este
sentido, las técnicas de proyeccidon matrictal han permitido describir el
crecimiento poblacional a partir de una estructura de tamanos, basados en una
matriz de Lefkovitch (1965), a través de diversos modelos (Kirkpatrick, 1984,
Law, 1983, Law y Edley, 1990; Caswell, 1988, 1989). Una manera mas general
de definir la estructura de ia poblacidn, consiste en asignar a los organismos
dentro de calegorias arbitrarias, ilamadas estados, de modo que los organismos
de un mismo grupo comparten propiedades demograficas (Caswell, 1982; 1985;
1988; 1989).

Algunos estudios poblacionales de corales escleractinios han utilizado una
estructura de tamano para estimar las principales tasas vitales. Sin embargo, un
modelo matricial solo se ha elaborado para Agaricia agaricites (Hughes, 1984),
Goniastrea aspera, G. favulus y Platygyra sinensis (Babcock, 1991). En algunos
gorgonaceos también se ha empleado esta metodologia, como en Leptogorgia
virgulata (Gotelli, 1991) vy en el género Pseudopterogorgia (Yoshioka, 1994).
Recientemente esta técnica demografica, mediante un analisis de elasticidad,
ha servido para medir la contribucion relativa de fos procesos demograficos en
la adecuacion, lo cual permite describir la estrategia demografica de las
poblaciones y comparar ias historias de vida. Este enfoque se ha utilizado en
varias especies de plantas con diversas caracteristicas de historia de vida (ver
Silvertown y Franco, 1993; Silvertown et al.. 1993; Enright et al., 1995).
Desafortunadamente, esta metodologia se ha usado escasamente en animales
modulares (ver Gotelli. 1991), por lo que es necesario contar con una mayor
informacion demografica con este enfoque, para realizar estudios comparativos
que incluyan diversas caracteristicas de historia de vida. Esto permitiria
identificar algunos patrones generales en las estrategias demograficas de estos
organismos.
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El principal objetivo de este estudio es estimar los parametros demograficos de
la poblacién de Acropora palmata en el arrecife somero de Puerto Morelos, que
permitan analizar su dinamica poblacional. Esta poblacion resuita de particular
interes, debido a que en afios recientes se vid afectada por el huracan Gilberto
{1988), lo que ocasiond una considerable pérdida de tejido vivo (Rodriguez,
1993). Sin embargo, actualmente se puede observar la regeneracion de nuevas
colonias a partir de los fragmentos que se generaron durante esa catastrofe y un
aumento en la cobertura de esta especie.

Por tal motivo, es importante contar con un estudic demografico que permita
entender las caracteristicas de historia de vida y las estrategias demograficas
propias de la poblacién, que le permiten recuperarse de los dafios producidos
por perturbaciones naturales, asi como tolerar la severidad ambiental que
prevalece en los sitios donde se distribuye esta especie.

1.1. OBJETIVOS

- Generales:
» Estimar los parametros demograficos de ila poblacion de A. paimata, en el
arrecife de Puerto Morelos, que determinan su tamano y estructura.
» Describir la dinamica poblacional de A. pal/mata para analizar sus principales
estrategias demograficas, asi como sus caracteristicas de historia de vida.

- Particulares:
» Monitorear los cambios en la densidad y en la cobertura de A. pa/mata en el
arrecife somero de Puerto Moreios.
» Definir la estructura de la poblacion de A. palmata en estudio.
» Estimar la tasa de crecimiento de las colonias de A. palmata y determinar si
existen diferencias significativas en relacién con el tamado de las mismas.
» Evaluar la mortalidad parcial (de pdlipos) y total (de toda la colonia), asi como
la recuperacion de lesiones, en funcion del tamarno de las cofonias.
» Estimar las tasas de fision y de fusion en el sitio de estudio.
» Calcular la fecundidad en funcion del tamafio de las colonias, y determinar si
existe un tamano minimo para la reproduccién.
» Valorar la importancia del recultamiento sexual y de la propagacion clonal en
la produccién de nuevas colonias
» Describir fa dinamica de la poblacion y estimar el crecimiento poblacional.

» Analizar el efecto de cambios en las tasas vitales sobre el crecimiento

poblacional.
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H. ANTECEDENTES

2.1. TECNICAS DEMOGRAFICAS

La demografia intenta describir los cambios en el tamafno de las poblaciones a
través del tiempo, a partir de las tasas vitales de nacimiento, crecimiento y
mortalidad, las cuales describen el desarrollo de los individuos durante su ciclo
de vida (Soberon, 1987). La respuesta de estas tasas al ambiente, determinan
la dinamica poblacional en un tiempo ecologico (Caswell, 1989);, mientras que
en un contexto evolutivo, las predicciones acerca de estos cambios, permiten
analizar la fuerza de la seleccidon natural sobre las caracteristicas de historia de
vida de las poblaciones (Stearns, 1992).

Para describir la dinamcia poblacional, se han desarrollado varios modelos:

Crecimiento exponencial:

Es el modelo mas sencillo, el cual no considera el efecto de denso-dependencia,
la estructura de edades (o tamanos o estados), la estocasticidad ambiental, ni la
variabilidad geneética. Este modelo supone que todos los individuos de una
poblacién son iguales, que los nacimientos y tas muertes se producen en una
cierta proporcion constante y que las generaciones no se sobreponen. De esta
manera, |a poblacion tiene una tasa reproductiva neta (Rg) constante, de modo
que se puede predecir la densidad poblacional (Ny) en un determinado periodo
de tiempo (t). a partir de un tamado poblacional inicial (No), con 1a siguiente

ecuacion:

N = Ro'No
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Este modelo describe el crecimiento "potencial”" que tienen jas poblaciones, ya
que si Ro>1 la poblacion continuaria creciendo exponencialmente de manera
indefinida (Begon, et al.. 1990). Sin embargo, las poblaciones no mantienen un
crecimiento de este tipo por mucho tiempo, puesto que existen distintos factores
que modifican esta tendencia. como por ejempo la limitacion de los recursos.

Para describir el crecimiento poblacional de una manera mas real se han

desarrollado varios modelos, que intentan corregir algunas de las limitaciones de
1a ecuacion anterior. Los mas utilizados son:

La ecuacién logistica:

Fue desarrollada por Verhulst (1838) para describir el crecimiento de las
poblaciones humanas, asi como el modelo de Ricker (1954) y el de Beverton y

Holt (1857) muy utilizados en pesquerias, los cuales incorporan efectos de
denso-dependencia.

Modelos variantes de tiempo:

Suponen estocasidad ambiental, permitiendo que los valores de las tasas vitales
varien en el tiempo. Esta variacion puede ser al azar, o puede estar definida por

distintas funciones, ya sea una distribucién normal, una uniforme, o alguna otra
especifica.

Modelos de competencia interespecifica y de interacciones predador-presa:

Consideran un efecto de denso-dependencia que estad determinado por la

abundancia de los organismos con los cuales interactua una poblacion (Lotka,
1924, Voliterra, 1926, Gause, 1934).

La ecuacion Euler-Lotka

Descubierta por Euler (1760) y redescubierta por Lotka (1907), que permite

calcular la tasa a la cual crece una poblacién y pondera la contribucion de
diferentes clases de edad.

Las tablas de vida:

Consideran las diferencias demograficas que existen entre distintos estadios del

ciclo de vida mediante una estructura de edades y permite la sobreposicion de
las generaciones (Begon, et al, 1980)

El hecho de que los individuos de una poblaciéon no sean todos iguales, puede
ser un factor importante para el crecimiente pobilacional.
determinan esas diferencias son diversos,

Los factores que
embargo,

e inherentes a cada especie. Sin
tradicionalmente se ha supuesto que las diferencias entre los
individuos de una misma poblacion esta dada principalmente por la edad. De
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este modo, resulta utit dividir a la poblacion en grupos de edad, con tasas de
sobrevivencia y fecundidad especificas por clase de edad.

Las tablas de vida son la representacion de las probabiiidades de nacimientos y
muertes especificas por clases de edad, a parir def nimero de sobrevivientes
de una clase a otra y de las cédulas de fecundidad asociadas a cada una. Al
combinar estos dos componentes se puede estimar la tasa reproductiva neta
(Ro), que equivale al promedio de descendientes producidos por individuo, e
indica en cuanto incrementa o decrementa la poblacion.

Este concepto, también da origen a un principio demografico que se conoce
como "ia teoria estable de edades”, desarrollada por Lotka (1922), que
demuestra que una poblacion sujeta a indices constantes de mortalidad y
natalidad, aumentara el nidmero de individuos geomeétricamente en proporcion
directa a su capacidad intrinseca de crecimiento y podra alcanzar una
distribucion estable de edades, donde la proporcién de los organismos en cada
clase de edad es constante y se mantiene indefinidamente (Caswell, 1989).

2.1.1 Técnicas matriciales.

Estos modelos permiten describir el crecimiento poblacional. logrando integrar
de manera clara ia dinamica poblacional y la estructura de la poblacién. Esta
estructura puede estar determinada por diversos atributos que modifican las
tasas vitales entre los individuos de una poblacidn, como son la edad, el
tamafo, estadios del ciclo de vida o diferentes medidas fisiolégicas. De esta

manera, se puede hablar de una estructura de edades, de tamanos, de formas,
o en general de estados.

-El modelo de Lesiie (1945).

Este modelo predice fos cambios en el tamano poblacional a partir de una
estructura de edades y sus tasas especificas de fecundidad y sobrevivencia. El
modelo consta de una matriz de transicion, en la que se incorpora la fecundidad
especifica por clase de edad (primer rengiéon de ia matriz) y la probabilidad de
que los individuos sobrevivan y pasen a la siguiente clase de edad (en Ja
subdiagonal). La estructura de edades actual se representa por un vector, y de
esta manera es posible calcular la distribucidén de edades en cualquier mormento
futuro, mutltipliicando el vector de la estructura de edades por la matriz de
transicion. E£n la proyeccion matricial, después de un periodo inicial de
fluctuacidon, la estructura de edades adquiere una distribucion estable y la
poblacion crece exponencialmente a razon del valor de la capacidad intrinseca

de crecimiento natural (r), que se calcuia a partir del eigenvalor dominante de la
matriz.

Este modelo ha sido ampliamente utilizado en un gran namero de especies. Sin
embargo, ios cambios en densidad de las poblaciones de organismos que
presentan un ciclo de vida complejo, no son faciles de enmarcarse dentro de

DEMOGRAFIA DE Acropora palmata



i

Il. ANTECEDENTES

este modelo, ya que muchos organismoas muestran un crecimiento
indeterminado o plasticidad de sus caracteristicas demograficas bajo
variaciones ambientales.

- El modelo de Lefkovitch (1945).

Con la intencién de que la estructura de una poblacian, que no esta determinada
por la edad, pueda reflejar las diferencias demograficas entre los individuos,
algunos modelos asignan individuos dentro de las clases de forma deliberada,
de manera que los organismos dentro de un mismo grupo comparten
propiedades demograficas (Caswell, 1982a, 1982b; 1989). Estos son los
flamados “modelos estructurados en estados"”, los cuales representan una
generalizacion de los estructurados en edades, porque reconocen el desarrolio
de estados como las unidades de organizacién. De esta manera, los estados
pueden definirse con base en caracteristicas distintas de la edad (o una
combinacién), siempre y cuando agrupe organismos con tasas vitales similares
(Caswell, 1989).

Este modelo permite incorporar los procesos propios de los organismos
modulares, ya que cualquiera de sus elementos puede ser distinto de cero. Esto
significa que cada clase puede, potencialmente, contribuir a cualguier otra. Asi,
la diagonal de la wmatriz indica la probabilidad de que los organismos
permanezcan en la misma clase, la subdiagonal representa el crecimiento, y los
elementos por arriba de la diagonal los decrementos (sensu Hughes, 1984;
Caswell, 1985).

La proyeccién de una matriz de Lefkovitch permite estimar los siguientes
parametros demograficos:

-La tasa de multiplicacién por unidad de tiempo, equivalente al valor de lambda
(eigenvalor dominante). El logaritmo natural de lambda es igual a la tasa
intrinseca de crecimiento natural (r).

-La distribucion estable de edades (eigenvector derecho), que estima la
proporcidon de organismos dentro de cada estado que tendra la poblacion,
suponiendo que las tasas demograficas no varian temporalmente, a lo que se
denomina constancia en el modelo.

-El valor reproductivo especifico por estado (eigenvector izquierdo), que es una
medida de la importancia relativa de! valor de la descendencia futura de una
colonia que pertenece a un determinado estado (Caswell, 1982a; 1982b).

{.a demografia estructurada en estados se basa en el seguimiento de la
sobrevivencia y el crecimiento de individuos de un periodo a otro, por lo que ei
tiempo esta implicito en los modelos estructurados en estados. Por lo tanto,
algunas caracteristicas de ia historia de vida (como el tiempo de vida esperado,
la tasa reproductiva neta. la edad de la primera reproduccion) y algunos
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parametros demograficos basados en la edad (como la edad de los individuos
en un estado, la distribucion estable de estados y el tiempo generacional),
también son atributos importantes de las poblaciones esructuradas en estados.
Estos parametros, propios de las tablas de vida, se pueden obtener a partir de
una estructura de estados, mediante las ecuaciones desarroiladas por Cochran

y Ellner (1992).

dad y elasticidad.

-Analisis de sensibi

E! analisis de sensibilidad permite estimar qué tan sensible es el valor de
lambda, a pequerios cambios en cada uno de los elemento de la matriz, cuando
los otros se mantienen constantes. Siendo lambda un valor que se ha utilizado

como medida de la adecuacion (Caswell, 1989), esto representa una estimacion
de qué tan fuertes son las presiones de seleccidon sobre un elemenio en

particular (Stearns, 1992).

Sin embargo, como las tasas demograficas estan medidas en diferentes
unidades y escalas, la elasticidad permite obtener coeficientes de sensibilidad
sin dimensiones, por lo que se utiliza con mayor frecuencia. Asi, la elasticidad es
una medida del cambio relativo en el valor de lambda, como respuesta a
pequefios cambios en un elemento de la matriz y también es una medida de la
contribucion de un elemento a la adecuacion.

De esta manera, la proyeccidn matricial, a través de los analisis de sensibilidad,
ha permitido definir ciertos patrones de historia de vida en plantas, al estimar la
contribucién relativa de los distintos procesos demograficos (fecundidad,
crecimiento y sobrevivencia) a la tasa finita de incremento poblacional

(Silvertown y Franco, 1993 Silvertown, et a/. 1993).
Estos analisis de sensibilidad también permiten hacer

escenarios, para predecir el comportamiento potencial de la poblacidn cuando
se producen ciertos cambios de las tasas vitales, por efecto de factores

ambientales o intrinsecos de la misma.

una simulacién de

2.2. IMPLICACIONES DEMOGRAFICAS DE LA MODULARIDAD

Harper (1977) planted una distincion entre organismos "unitarios™, que son
aquellos que existen como individuos unicos y los "modulares™ que existen como
copias multiples. Asi, un organismo modular esta compuesto por la repeticion de
unidades estructurales llamadas "modulos” (Harper, et al, 1986). Las plantas
son los principales organismos modulares en el medio terrestre, mientras que en
el acuatico lo son la mayoria de los organismos sésiles. En las plantas, se
considera un maédulo a la hoja con sus meristemos o a la regién internodal de
tallos o rizomas (Harper, 1981, Silvertown, 1987) y en los animales a los polipos,
los hidroides y los zooides de los cnidarios (Jackson y Hughes, 1985).
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Estos organismos se consideran “coloniales” cuando sus moadulos permanecen
orgéanica y funcionalmente integrados en lo que se conoce como una “colonia®,
tal es el caso de los corales, los zoantidos, las esponjas y los briozoarios
{Mackie, 1986). En cambio, en aquellos que no forman colonias los modulos se
desprenden conforme se van generando Y son independientes entre si, como en
las plantas acuaticas flotantes e hidras (Hughes, 1889). El tamano y la forma del
moédulo estan determinados geneticamente para cada especie, asi como un
tiempo de vida media, pero el crecimiento del individuo genético y su longevidad
son potencialmente indeterminados (Watkinson y White, 1985).

Los organismos modulares también son considerados organismos "clonales”
{sensu Hughes, 1989) por su capacidad de formar organismos genéticamente
idénticos pero separados morfologicamente y capaces de funcionar
independientemente. Cada uno de los organismos que se forman de esta
manera constituye un “rameto” y el conjunto de rametos de un mismo genotipo
forman un “clon” o "geneto”, lo cual equivale al individuo genético (Jackson, et
al., 1985; Hughes, 1989)

Estos procesos generan que la produccion de organismos pueda llevarse a cabo
mediante dos estrategias: una de propagacion clonal, que tiene importancia en
la extension del genoma, sobre todo en la proliferacion de genotipos exitosos y
otra de reproduccion sexual, que permite la viariabilidad genética (Silander,
19885). Por ello, el ciclo de vida de los organismos modulares es mas complejo
que el de los unitarios y sus caracteristicas de historia de vida difieren
ampliamente (Jackson y Coates, 1986). A continuacion se explican las
principales implicaciones demograficas de la modularidad.

2.2.1. Iteracién modular

El término iteracion modular se refiere a la multiplicacion asexual de moédulos
por gemacién o por biparticion dentro de una colonia (sensu Hughes, 1989). Los
moduios permanecen interconectados organica vy fisiolégicamente por medio de
rizomas, estolones, tallos o por simple prolongacién det tejido (Tiffney y Niklas,
1985). Las condiciones ambientales son las que determinan en mayor medida
este crecimiento (Begon, et a/,, 1990), dependiendo de las condiciones fisicas
focales (Pichon, 1981). y de ta interaccién con sus vecinos {(Connell, 1973;
Franco, 1986). Asl, una colonia puede adquirir diferentes formas, tamafos, y
grados de integracion fisiologica, gracias a que esta formada por moduios
("construccion modular”). lo que le confiere una gran plasticidad morfoldgica
(Coates y Jackson, 1985).

Aigunas plantas como las hierbas, arbustos y pastos que se dispersan
lateralmente, tienen l|a capacidad potencial de incrementar su tamafio
indefinidamente, a diferencia de las erectas (arboles) en las que existe una
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restriccion en el tamafo que pueden alcanzar,

impuesta por efectos
biomecanicos (Watkinson y White, 1985).

En los corales escleractinios, que son aquellos que tienen un esqueleto
calcareo, los méduios permanecen unidos en una colonia por medio de la masa

esquelética. Esta estructura calcarea sirve de soporte a los modulos y debe
incrementarse y modificarse durante et crecimiento (Barnes, 1973). Existe una
gran variedad en la morfologia de las colonias de coral, lo cual esta determinado
para cada especie, pero pueden presentarse variaciones dependiendo de las
condiciones ambientales. La forma que adquiere la colonia. determina en gran
medida el tamafno potencial de la misma, ya que aquellas que presentan un
crecimiento erecto y/o ramificado tienen un limite en el tamafio que pueden
alcanzar (como en el caso de los arboles), mientras gue en las formas masivas
y/o postradas el esqueleto mismo sirve de sostén y sustrato.

La morfologia de {a colonia esta determinada por el patron de iteracidon modular
(Waller y Steingraeber, 1985), de modo que las formas masivas o con volumen
se originan cuando todos los moédulos mantienen la capacidad iterativa, en
contraste con las de plato o foliares en las que Gnicamente se dividen los
maodulos periféricos (Hughes y Hughes, 1986). Una morfologia ramificada surge

por una mayor tasa de iteracion en los polipos apicates que en los basales (ver
Goreau, 1959).

£! crecimiento de la colonia tiende a ser exponencial, al menos en ias primeras
etapas (Harper y Bell, 1979), debido a que todos los modulos de la colonia
tienen una tasa de iteracion constante (Hughes, 1989). Esta situacion es tipica
de los corales jovenes en condiciones favorables (Loya, 1985), mientras que las
colonias de mayor tamano muestran una disminucidn de la tasa de crecimiento
(Hughes y Jackson, 1985). Esto se debe a un efecto alométrico, ya que la

colonia deberia acumuliar tejido periférico a un ritmo cada vez mayor para crecer
a una tasa constante (Hughes, 1889).

2.2.2. Propagacion clonal

La propagacion clonal, en términos generales, se refiere a la creaciéon de nuevos
individuos dentro de un clon (Hughes, 1989). Sin embargo, en este trabajo, el
término se restringue a la formacion de rametos independientes, por {o que el
rameto resulta ser equivalente a una colonia. Esto difiere del concepto que se
utitiza en plantas que dispersan sus rametos manteniéndolos unidos fisioldgica y
morfologicamente por medio de diversas estructuras (rizomas, estolones, tallos),
las cuales no existen en los corales escieractinios.

Bajo esta consideraciéon, los procesos de clonacién en los animales modulares
pueden ser enddgenocs: fision de algunas anémonas, 1a gemacion de hidroides,
la produccién asexual de larvas y procesos partenogenéticos o de poliembrionia
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(Jackson, 1985), o causados por fuerzas externas como son la fragmentacion y
la fisidn de una colonia por mortalidad parcial de tejido (Hughes, 1989). El primer
caso es un proceso natural del ciclo de vida y en el segundo, la construccion
modular permite que una colonia que se ha dividido. sea capaz de mantenerse
como dos unidades independientes fisiolodgicamente

En la mayoria de los animales modulares, y sobre todo en los escleractinios, la
formacién de rametos se da principalmente por fuerzas externas. La
fragmentacion se refiere a la ruptura y desprendimiento de una parte de la
colonia (Bothwell, 1981; Wallace, 1985) y es mas frecuente en las colonias
ramificadas y en las erectas. La fision genera la separacion de una colonia en
dos 0 mas partes causada por la mortalidad parcial de tejido intermedio, siendo
comun en las colonias masivas y en las postradas. Estos dos procesos implican
una perdida de tejido y una reduccion del tamaino inicial. En algunas especies
de coral también existe ia produccion asexual de larvas (Stoddart, 1983; Ayre y
Resing, 19886), lo cual también contribuye a la propagacion clonal.

2.2.3..Reproduccion sexual

La reproduccion sexual es el unico mecanismo por el cual se forman nuevos
genetos en una poblacion. En las especies semeélparas (un soélo evento
reproductivo) todos los maodulos estan involucrados (o mueren) en la
reproduccion, y por consecuencia la colonia muere después del evento
reproductivo. En las iteroparas (varios eventos reproductivos en una temporada
o continuos) puede haber mddulos cuya unica funcion es la reproduccién, como
en el caso de las flores (mddulos polimarficos), o tados los maédulos pueden ser
capaces de reproducirse sexualmente, a la vez que llevan a cabo otras
funciones.

En el caso de los corales, todas las especies que se han estudiado son
iterdparas y se piensa que no hay especies semeélparas (Harrison y Wallace,
1980). Todos los polipes de una colonia son capaces de producir gametos, sin
embargo en especies ramificadas se ha observado que las regiones apicales
son infértiles y que existen diferencias de fecundidad dependiendo de la
posicion del pdlipo dentro de la colonia (Wallace, 1985). Los ciclos de
reproduccion varian entre anuales, lunares o diarios (Fadlallah, 1983), pero la
mayoria de los corales liberan sus gametos sincronicamente una vez al aflo en
ta Gran Barrera Australiana (Harrison et al, 1984). Sin embargo, en otras
regiones arrecifales no se ha reportado este mismo fenomeno.
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2.2.4. Sobrevivencia y Mortalidad
Una implicacion demografica importante de la construccion modular es el
incremento de la probabilidad de sobrevivencia del geneto, el cual se considera
potencialmente inmortal (Watkinson y White, 1985). Esto se debe a dos causas,
por un lado, los modulos que se van perdiendo en una colonia, son
reemplazados por iteracidon modular. lo cual evita la mortalidad de todo el
rameto. Por otra parte, el potencial de generar varios rametos de igual
composicidn genética a través de la propagacion clonal, evita la desaparicion del
geneto, adgn cuando una colonia entera muera. Por estos motivos, se considera
que la senectud esta practicamente ausente en los organismos modulares
(Hughes,. 1989).
De esta manera, la mortalidad en los corales puede ocurrir a tres niveles.
Cuando mueren algunos pdlipos dentro de una colonia y se pierde parte dei
tejido vivo, se habla de una mortalidad parcial. Cuando una colonia completa
muere y desaparece un rameto de la poblacion, se denomina mortalidad total,
por ser esta la unidad fisiologica con limites bien definidos que puede
observarse en campo. Por ultimo, la pérdida de un individuo genético solamente
ocurre cuando todos los rametos que tienen un mismo genctipa han muerto, lo
cual se conoce como muerte de un geneto (Hughes y Jackson, 1985).

Todos estos procesos reducen ia cantidad de cobertura de tejido vivo, pero el
cambio en el niumero de colonias y de los genetos varian dependiendo del tipo
de mortalidad que se presente. LLa mortalidad parcial no disminuye la cantidad
de colonias ni de genetos, pero puede incrementar €l namero de los rameltos si
causa la fision de una colonia en dos o mas. La mortalidad de una colonia
entera reduce el nomero de rametos en una poblacion, pero no necesariamente
el numero de genetos. La muerte de un geneto ocurre solo cuando todos fos
polipos y colonias derivados de un mismo cigoto se mueren y suele implicar la
mortalidad de un gran nimero de colonias (Hughes y Jackson, 1985).

2.2.5. Fusion
Otra consecuencia de la modularidad es ia posibilidad de que dos o mas
colonias se fusionen, uniendo sus modulos para formar una nueva colonia de
mayor tamano. Este proceso se da frecuentemente en organismos modujares
como las esponjas, los corales, las ascidias, los briozoarios y las algas. Se
piensa que la fusién debe ocurrir principalmente entre rametos de un mismo
clon, debido a fa existencia de reaccicnes antagonicas entre genotipos
diferentes (Hildemmann et al., 1977). Sin embargo, la fusion alogénica (entre
colonias de diferente genotipo) ocurre naturalments en corales ramificados que
producen una gran cantidad de fragmentos, evitando la reaccion antagdnica aan
entre especies relacionadas, como una estrategia que facilita su fijacion al

sustrato y sobrevivencia (Bak y Criens, 1981)

DEMOGRAFIA DE Acropora palmata



H. ANTECEDENTES

La fusidn tiene como consecuencia directa un aumento en tamahno, el cual
puede estar asociado a una sobrevivencia y una fecundidad mayores, sobre
todo en los primeros estadios del ciclo de vida, los cuales suelen ser infértiles y

altamente vulnerables a la mortalidad.

2.2.6. Integracion fisiolégica

En algunas especies que tienen continuidad morfolégica entre los modulos,
existe un flujo de sustancias entre si, que puede resultar en una coordinacion
fisiologica. Esta integracion favorece una diferenciacion funcional entre elios, lo
cual implica una reparticién de los recursos necesarios para cada modulo. La
integracion fisiologica resulta mas evidente en colonias con modulos
polimorficos, en los que cada uno realiza alguna funcion vital (obtencién de
alimento, crecimiento, reproduccion o defensa de la colonia), puesto que los
modulos asi diferenciados no podrian existir por si solos.

En el caso de los corales escleractinios el nivel de integraciéon es menos notorio
debido @ que. en la mayoria de las especies, los poélipos son isomdarficos y tienen
la misma capacidad para realizar todas las funcidnes vitales necesarias. Sin
embargo, resulta evidente por la reaccion retractil coordinada de los pélipos, por
el transporte de algunos compuestos organicos entre ellos y por la regeneracion
acelerada de sitios dafnados (Soong y Lang, 19982). Probablemente, el mayor
grado de integracion entre los corales se da en las formas ramificadas donde
existen diferencias en las tasas metabdlicas, en la division zooxantelar y en la
depositacion de CaCO3, dependiendo de la posicion del polipo (Goreau, 1959;

Gladfelter et a/.. 1989)

2.2.7. Estrategias de ocupacion del espacio
la

La gran mayoria de las especies modulares son sésiles. Sin embargo,
construccion modular y la integracion fisiologica les permite responder al
ambiente a través de cambios en la direccién del crecimiento o por el tipo de
organos que produce cada modulo, lo cual les confiere un cierto grado de

movilidad (Silvertown, 1987)
Para plantas, se han descrito dos estrategias opuestas en la ocupacion del
espacio, mostrando un amplio espectro entre las dos. En la forma de
crecimiento tipo “falange" los madulos estan muy juntos, los internodos son
cortos y las ramificaciones frecuentes, lo que origina una sobreposiciéon de las
zonas de agotamiento del recurso (RDZ senswu Harper, 1985), con un
crecimiento lento y ocupacion del mismo sitio por largos periodos. £n contraste,
en el tipo "guerrilia® los internodos son largos, hay pocas ramificaciones,
traslape de las RDZs

cambian constantemente de territorio y se reduce el
{Harper, 1985). La estrategia de crecimiento también afecta la interaccion con
los vecinos, de modo que en la forma guerrilla se interactia con muchas otras
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especies y en la estructura falange principalmente con los modulos de la misma
colonia, mostrando diferentes respuestas (Franco, 1986).

En las colonias de los escleractinios, los mddulos interconectados se mantienen
juntos (Coates y Jackson, 1985), por lo que se puede considerarse como una
forma de crecimiento tipo falange. Sin embargo. algunas especies de coral
pueden mostrar una estrategia de propagacion clonal tipo guerrilla similar a la
descrita para plantas por su habilidad de extenderse a través del sustrato
mediante la dispersion pasiva de fragmentos, lo cual evita la competencia
directa con otros organismos. Esta estrategia contrasta con especies que
pueden ocupar el mismo espacio por mucho tiempo, las cuales forman
esqueletos robustos y mantienen constante competencia (Hughes y Jackson,
1985).

2.3. DINAMICA POBLACIONAL DE CORALES

£l diseno de metodologias especificas para el estudio poblacional de
invertebrados marinos tales como los corales, anémonas y briozoarios, se
remonta tan sOlo a la década pasada (ver Hughes y Jackson, 1980, Hughes,
1984, Hughes y Jackson, 1985; Jackson et al., 1985, Babcock, 1991; Lasker,
1991; Gotelli, 1991; Yoshioka, 1994).

En el caso de los corales, la plasticidad morfologica y los procesos de
propagacion clonal, provocan que las estimaciones de la edad de una colonia a
partir de su tamano y los datos de crecimiento sean muy imprecisos, sobre todo
para los corales grandes (Hughes y Jackson, 1980) Por ello, estimar la edad de
estos organismos presenta problemas metodologicos y sodlo es posible
conocerla mediante seguimientos de la poblacién a largo plazo (Hughes y
Connell, 1987) o por las bandas de crecimiento a través de andlisis con rayos-X
(Highsmith, 1979).

Recientemente, se ha demostrando que las caracteristicas poblacionales de
estos organismos estan mas retacionadas con el tamafio de las colonias que
con su edad, por lo que los estudios demograficos han empleado principalmente
una estructura de tamarnos, como se explica a continuacion.

En su trabajo de 1980, Hughes y Jackson afirman que la dinamica poblacional
de corales y otros animales coloniales es complicada por la construccidon
modular y el tipo de crecimiento que estos crganismos presentan. Estos autores
analizaron las consecuencias de procesos tales como fa mortalidad parcial, Ia
fision y la fusion de colonias. las cuales distorsionan la relacion entre el tamafio
vy la edad.

Posteriormente, Hughes (1984) elabord un modelo para describir la dinamica
poblacional de organismos modulares basado en el tamarno de las colonias,
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mediante una modificacidon a la matriz de Leslie. El modelo incorporo el efecto
de varias caracteristicas tipicas de Ia historia de vida de los corales
escleractinios tales como la fusidén de colonias (que resulta en la transicion hacia
una clase de tamano mas grande que la inmediata), la mortalidad parcial (que
provoca que una colonia permanezca del mismo tamano o incluse se reduzca) y
Ia fision (que implica una contribucion hacia clases de tamafo Mas pequernas).
Hughes y Jackson (1985) analizaron la dinamica poblacional de varias especies
de coral con forma de crecimiento foliar utilizando estos mismos criterios.

Al hacer una comparacion entre una estructura de edades y una de tamanos en
tres generos de corales escleractinios (Hughes y Connell, 1887), se concluyd
que dentro de una misma clase de tamarnos existen organismos jovenes y
viejos, pero que jos efectos del tamario de las colonias eran mas fuertes que los
de la edad. Se encontraron ligeros efectos de la edad independientes del
tamano en dos de los tres géneros trabajados, donde las colonias pequefas y
viejas morian mas frecuentemente y crecian mas lentamente que los corales
jovenes de la misma talla. Otro estudio sobre la demografia de tres especies de
escleractinios, utilizd tanto clasificaciones dependientes del tamano como de la
edad, mostrando resultados similares a lo reportado por estos autores (ver
Babcock, 1991).

En el caso de los llamados corales blandos (gorgonaceos), los estudios
demograficos recientes determinaron que wuna estructura de tamarios es
adecuada para la especie Plexaura A (Lasker, 1990) para Lepterogorgia
virgulata (Gotelli, 1991) y para el género Pseudopterogorgia (Yoshioka, 1994).

2.4, BIOLOGIA DE Acropora palmata.

Esta especie, pertenece a los corales escleractinios que mantienen simbiosis
con algas unicelulares llamadas zooxantelas (Goreau, 1979), las cuales
intervienen en los procesos de calcificacion para la formacion dei exoesqueleto
de los corales (Goreau, 1959). Por elio, estos organismos requieren de la
energia luminosa para que se realize la fotosintesis de las algas; asi como de la
captura de particulas alimenticias que son ingeridas por los polipos.

El género Acropora contiene mas de 300 especies nominales ampliamente

distribuidas en el Indo-Pacifico (Kenyon, 13992). En el oceana Atlantico, sdlo se
han reportado tres: A. palmata, A. cervicormis y A. prolifera (Smith, 1972).

La distribucion geografica de la especie A. palmata dentro de la Provincia
Caribena comprende a las Bahamas, México. Centroameérica y las Antillas, sin
haberse registrado en Bermuda, costa SE de E.U. y en la mayor parte de Florida

(Castanares, 1979).
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Esta especie es una de las mas importantes constructoras arrecifales de las
aguas someras en los arrecifes del Atlantico ceste (Lighty, ef al., 1982), tanto en
términos de abundancia como en tasas de accrecion arrecifal (Bak y Criens,
1982), siendo dominante en e! arrecife posterior y en la zona de rompiente
(Castanares y Soto, 1982).

L.a morfologia de las colonias de A. palmata es tipicamente ramificada, con una
base estrecha por la cual se encuentran fijas al sustrato. De modo comun, se
compara la forma de estas colonias con fa de los cuernos de un alce. Las ramas
crecen paralelas al flujo del agua como una adaptacion morfologica para resistir
1a energia del oleaje (Graus, et al, 1977, citado en Schuhmacher y Plewka,
1981). Cuando estas ramas crecen extendidas en forma horizontal se les suele
llamar "frondas". Existen algunas colonias que no presentan esta morfologia
tipica, tal es el caso de los fragmentos que se generan por ruptura de las ramas
o de colonias gque tienen un crecimiento incrustante, lo cual repercute en un
cambio de sus caracteristicas demograficas, segun lo que se observd en este
trabajo.

En cuanto a sus caracteristicas reproductivas, las especies del género Acropora
son hermafroditas simultaneas con un ciclo anual de gametogénesis (Kenyon,
1992; Wailace, 1985; Babcock et al.,, 1986). La fecundidad promedio para el
género varia de 5.6 a 12.8 huevos por pdlipo (Waliace, 1985).

La mayoria de las especies en el Caribe liberan sus gametos a finales del
verano, pero parece Sser que no existe sincronizacion entre las especies
(Szmant, 1986). En el género Acropora la fertilizacion y el desarrollo larval son
externos. La tarva planula crece activamente y las zooxantelas se incorporan al
tejido entrando por el ectodermo cerca del poro oral. Aungue son activas
nadadoras, su capacidad de movimiento es limitado siendo mucho menor que
las velocidades de la corriente, por lo que su dispersidon y asentamiento estan
fuertemente determinados por la duracion de la fase planctonica y las
condiciones hidrologicas prevalecientes (Harrison y Wallace, 1990)

Después del desarrollo larval y de la dispersion, que dura de 3-7 dias después
de la fertilizacidn, la planula presenta un comportamiento de busqueda para
explorar el sustrato, donde su nado es demersal (asociado al bentos). Este
potencial de seleccion de sitios adecuados para el asentamiento representa
ventajas para incrementar la sobrevivencia y cuando se encuentran las
condiciones adecuadas, la planula se fija al sustrato y sufre metamorfosis,
formandose el primer polipo de una colonia (Harrison y Wallace, 1990).

Dado que los polipos recién asentados son muy pequefdos y dificiles de
detectar, se considera como reclutamiento a la etapa en la que la nueva colonia
puede ser visible (Connell, 1985). Para la mayoria de los corales, el
rectutamiento ocurre entre los 8 y 10 meses después del asentamiento inicial.
En algunas especies de !a familia Acropiridae, se estimd que {as colonias
alcanzan 5.1 mm de diametro en 9.3 meses (Babcock, 1985).
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La construccion modular

de los corales escleractinios provoca que et
crecimiento ocurra por una division asexual por gemacion o por bipasticion de

los pdlipos. con el consecuente incremento en biomasa y modificacion de la
masa esquelética (Barnes, 1973). La tasa de crecimiento de A. palmata, se
encuentra dentro de las mas elevadas entre (0os corales hermatipicos (Bak,
1983; Godfiried y Van Moorsel, 1988. Harrison y Wallace, 1990) Bak (1983)

determind un crecimiento lineal de 8.8 cm anuai en las ramas de A, palmata en
la ista de Curagao, siendo variable a través detl ado.

Esta especie sufre notables alleraciones con los cambios ambientales que
afectan a los arrecifes (ver Highsmith et al., 1980, Knowlion., et al, 1981;
Rogers, et al., 1982, Bak y Criens, 1982), observandose que

sobrevivencia de los fragmentos es alta (Highsmith, et al, 1980; Highsmith,
1982), siendo ademas una de las especies mas rapidas y eficientes en ta
regeneracion de tejido perdido por lesiones causadas por abrasion, depredacion

o enfermedad (Bak, 1983), por lo que la fragmentacidon constituye un proceso
imporntante de propagacion clonal en estas poblaciones.

ta tasa de

2.5. AREA DE ESTUDIO
2.5.1. Localizacidn y zonacion

El area de estudio se sitha en el arrecife de Puerto Morelos, 1ocalizado en la
parte noroeste de

la peninsuta de Yucatan, en el
formaciones arrecifates a o largo de
desarroltan  sobte

una plataforma

Caribe wmexicano. Las
la costa este de la peninsula, se

continental muy estrecha, la cuatl
practicamente desaparece al sur de Puerto Morelos (Lopez Ramos, 1974). La
corriente de Yucatan fluye paralela a la costa de Quintana Roo con direccion
hacia el none. Las aguas costeras son oceanicas y oligotroficas, con gran
estabilidad vertical,

elevada transparencia y bajos niveles de nutrimentos
{(Merino y Otero, 1891).

El arrecife de Puerto Morelos es de tipo bordeante con un canal bien definido,
segun la clasificacion de Guilcher (1888). Esta formacion empieza frente al
puerto del mismo nombre y se prolonga hacia et norte por aproximadamente 2
km, sobre una tlerraza comprendida entre

los 0-25 m de profundidad
(Castanares y Soto, 1982). Se localiza entre los 20°48' y 20°52' de iatitud narte y
fos 86°54' de longitud oeste. (Fig. 2.1).
LLa comunidad coralina del sitio de estudio fué descrita por Jordan (1979 1980),
Jordan et al

{1981) y Castanares y Soto (1982), antes del huracan Gilberto
(1988) y por Rodriguez (1993) un ano después del mismo. La batimetria y

caracteristicas det fondo marino han sido detaltadas por Merino y Otero (1991),
En esta seccion del trabajo se describen las zonas de este arrecife, con base en

DEMOGRAFIA DE Acropora palmata




I1. ANTECEDENTES

la zonacién propuesta por Padilla, et al., (1992) para los arrecifes del norte de la
reserva de la Bidsfera de Sian ka'an.

Gatro
de
Mexica Cmvt
MAR
a cARIBE

Moretos

Fig. 2.1. LOCALIZACION DEL AREA DE ESTUDIO. La posicion de las dos areas permanentes
de muestreo se sepresentan con un cuadro

E! arrecife de Puerto Morelos consta de 3 zonas estructurales: 1) la laguna
arrecifal, 2) la cresta arrecifal y 3) el arrecife frontal

1) La laguna arrecifal se forma sobre el canal, el cual tiene una anchura que
varia entre 350 y 1600 m, con una profundidad media de 3 m y una maxima de
8 m en la zona sur, debido a dragados asociados a la actividad del puerto
(Merino y Otero, 1991). La comunidad benténica dominante son los pastos
marinos, principalmente de la especie Thalassia testudinum en casi toda la
laguna y de los géneros Syringodium y Halodule en la parte cercana a la playa.
También existen algunos parches de gorgonaceos que se desarrollan sobre las
piedras que hay en los bancos de arena.

2) La cresta arrecifal consta de 3 subzonas: a) el arrecife posterior, b) la
rompiente arrecifal y c) la transicion hacia el barlovento.

DEMOGRAFIA DE Acronora nalmata



I. ANTECEDENTES

a) El arrecife posterior es el sitio mas diverso y con mayor cobertura de tejido
coralino en el arrecife de Puerto Morelos (Jordan, 1979, Jordan, et al., 1981). Su
extension varia entre 50 y 200 m de ancho y una profundidad que variade 1 a 2
m (Merino y Otero, 1991), observandose 3 diferentes asociaciones de especies
(Castanares y Soto, 1982).

i} El limite entre el arrecife posterior y la laguna se caracleriza por la presencia
de grandes colonias masivas del coral escleractinio Montastrea anularis y
porque el pasto marino es menos abundante, encontrandose aigas verdes de
crecimiento erecto, como las de los géneros Halimeda, Penicullus, Udotea y
Ripocephalus.

ii) En la parte central del arrecife posterior se forma un area mixta con una alta
diversidad de especies en donde se desarrollan acumulaciones de Porites
porites y de Agaricia teunifolia como especies dominantes, ademas de colonias
del género Diplonia strigosa, Colpophyllia natans, Siderastrea siderea, las cuales
son comunes, ademas de otras menos abundantes como Porites astreoides,
Dichocoenia stokessi, Meandrina meandrites, Isophyllastrea rigida, Isophyllia

sinuosa.

ili) Junto a la rompiente arrecifal, se encuentra la zona de Acropora palmata.
Antes del huracan Gilberto, las colonias de esta especie formaban en este lugar
una barrera bien definida de 10 a 15 m de ancho, la cual se interrumpia por
espacios o canales de 5 a 10 m de amplitud que la atravesaban
perpendicularmente. En estos canales, e! desarrollo de colonias era minimo,
debido a las corrientes generadas por el embate de las olas (Castafares y Soto,
1982). Después del huracan Gilberto, esta zona se caracterizaba por la gran
cantidad de colonias de A. pa/mata muertas y algunas volteadas (Rodriguez,
1993). Actualmente, se encuentran algunos grupes de colonias grandes que
forman parches aislados, y muchas otras de menor tamarno que crecen
esparcidas alrededor de esos parches. Asi, la barrera natural que formaba esta

especie, desaparecid por efecto det huracan.

b) La rompiente arrecifal es una estrecha banda donde el basamento arrecifal
alcanza su maxima altura, con una profundidad no mayor a 1 m (Merino y Otero,
1991). Este sitio presenta una alta energia del oleaje y el suelo marino esta
cubierto por pedaceria de coral. Sobre este sustrato crecen algas incrustantes y
feofitas de los géneros Sargassum y Turbinaria. También se desarrollan algunas
colonias del hidrocoral Miflepora complanata y otras pequenas del coral Diploria

clivosa.

c¢) La transicidn hacia el barlovento es la parte donde empieza la pendiente
arrecifal y liega hasta una profundidad de 12 m. En su parte mas somera, entre
2 y 8 m de profundidad, esta subzona se caracteriza por la presencia de varias
colonias de abanicos de mar de la especie Gorgonia flabellum y algunas
colonias pequernas y aisladas de los corales A. palmata, D. clivosa y S. radians.
En la parte mas profunda de esta subzona (8-12 m), los gorgonaceos
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constituyen la comunidad dominante. Su diversidad era alta antes del huracan
Gilberto (Romero. 1991). pero actualmente, las colonias son de tamafo muy
pequefio y existe una marcada dominancia de Pseudopterogorgia americana.
También se encuentran, en menor abundancia, colonias de P. acerosa y del
género Eunicea. Sin embargo, por el efecto de esta perturbacion. ta diversidad
se redujo y algunas especies desaparecieron (Romero, 1991)

3) El arrecife frontal es la parte mas profunda de la pendiente de barlovento y
flega hasta fos 20-25 m de profundidad. donde se forma una plataforma de
arena. La pendiente es suave y dominada por colonias de gorgonaceos, a
diferencia de otros arrecifes de la costa de Quintana Roo. donde existe una alta
cobertura de tejido coralino y se desarrollan macizos y canales de hasta 12 m de
altura (Padilla, et al., 1994). Por efecto del huracan Gilberto, algunas dreas se
cubrieron de arena, y actualmente la abundancia de gorgonaceos es mucho
menor y las colonias son de tamafo pequefo. También se encuentran algunas
pequenas colonias de escleractinios de las especies Dichocoenia stokesii,
Diploria clivosa, Meandrina meandrites y Porites poritles, y algunas esponjas
incrustantes. A una profundidad entre 18-20 m, se encuentran algunos macizos

pequefios, ho mayores a 1 m de alto, que forman aigunas cuevas donde se
refugian peces de gran tamano.

La plataforma arenosa tiene una amplitud que varia entre 2-7 km y termina en
un cantit abrupto que marca el limite de la plataforma continental (Merino y
Otero, 1991). Sobre esta plataforma de arena no se desarrolla ningun tipo de

comunidad coralina, pero habitan algunas especies de moluscos, principalmente
de la especie Strombus pugilis y algunas rayas.

2.5.2. Ctima

Los principales aspectos climaticos y meteorologicos de Puerto Morelos se
describen en el trabajo de Merino y Otero (1991).1.a regidn se ve afectada por
vientos alisios en primavera y verano, y por vienlos provenientes del norte
{"nortes”) en otofo e invierno. Las lluvias son relativamente abundantes en
verano y son frecuentes los huracanes y las depresiones tropicales en otono.
Durante el ano se pueden distinguir tres temporadas: la de nortes, que va de
octubre a febrero y se caracteriza por una dominancia de viento frio proviniente
del norte. La temporada de secas, de marzo a junio, de relativa calma con
vientos del este y del sureste. Por udltimo, la de lluvias, que va de julioc a

septiembre, con alta temperatura ambiente y periodos de vientos fuertes
intercatados con algunos de calma.

La temperatura del agua en el sitio de estudio se obtuvo con un termémetro de
registro continuo, el cual se colocd de julio de 1993 hasta agosto de 1994, La
variacion anual de la temperatura se muestra en et capituio V (Fig. 5.4).

DEMOGRAFIA DE Acropora palrnata



1ll. DESCRIPCION DE L. A POBLACION

SEGUNDA PARTE:
PARAMETROS DEMOGRAFICOS

tIl. DESCRIPCION DE LA POBLACION

3.1. INTRODUCCION

En las partes someras de los arrecifes del Atlantico oeste, el constructor arrecifal
mas importante es el coral escleractinio Acropora palmata (Lighty. et a/., 1982).
En esta parte del arrecife, las colonias de esta especie forman con sus ramas
densas barreras, que sirven de proteccion y amortiguamiento del oleaje hacia
las zonas del sotavento arrecifal. .

En la costa noroeste de la peninsula de Yucatan, A. pal/mata predomina en el
arrecife posterior y en la zona de rompiente. También se encuentra
ocasionaimente en la pendiente arrecifal formando colonias aisladas, en
profundidades que no rebasan los 5 m (Castanares y Soto, 1982).

La marcada dominancia de la especie se debe a ciertas caracteristicas
morfologicas y de su historia de vida que le permiten desarrollarse en sitios de
alto estres ambiental, como son las exposiciones a baja mar, una alta energia
del oleaje y cambios de temperatura y salinidad. El crecimiento de fas ramas,
orientadas en el sentido de ia corriente dominante, es una manera adaptativa de
minizar las fuerzas destructivas (Schumacher y Plewka, 1981). Por otro lado, los
fragmentos que se generan por la ruptura de las ramas de estas colonias, tienen
una alta sobrevivencia (Highsmith, el al., 1980). Asi, esta especie tiene una alta
capacidad de produccion asexual de rametos, de modo que su proliferacion
depende mas fuertemente de la propagacion clonal que de la reproduccion
sexual (Bak y Engel, 1979). También se ha detectado que las colonias de esta
especie son capaces de soportar periodos largos de desecacién, asi como
cambios de temperatura.
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Las colonias de A. palrnata sufren alteraciones con los cambios ambientales que
afectan a los arrecifes, Una de las perniurbaciones naturales mas frecuentes son
los huracanes. Durante estos fenodmenos naturales se incrementa la energia del
oleaje lo que ocasiona el desprendimiento y fragmentacion de colomas.
También se provoca el acarreo de material en suspension que ocasiona
abracién del lejido vivo, aunado a los cambios de salinidad y temperatura del
agua. por lo que estos cambios causan gran mortalidad en esta especie
(Highsmith et al., 1980; Knowlton et al., 1981; Bak y Criens, 1982; Rogers, et al.,

1982; Rogers, 1993).

En el caso de la poblacion de A. pa/mata que se encuentra en el arrecife de
Puerto Morelos, el huracan Gilberto en 1988 ocasiond severos daros. Este
fenomeno origind una alta mortalidad de Ila especie causada por la
fragmentacion y por el desprendimiento total de las colonias, asi como por el

efecto abrasivo del sedimento (Rodriguez, 1993).

3.2. METODOS

Se realizaron recorridos en snorkel para observar diferentes areas de la parte
somera del arrecife de Puerto Morelos. Posteriormente, se eligieron dos areas
que diferian entre si en la densidad de las colonias de A. palmata y en el tamario
de las mismas. Se establecid un area permanente de muestreo de 25m° en
cada una, las cuales se delimitaron con una cadena de plastico, sujeta a 4
varillas de acero clavadas en el sustrato. Estos cuadrantes se denominaron

cuadro "A" y cuadro "B"

En estos cuadros se llevé a cabo un seguimiento detallado de las colonias que
estuvieron dentro del cuadrante al menos en un 50% de su tamano. Para una
identificacion individual, cada una de las colonias se marco con hilo alquitranado
y un numero grabado en cinta plastica (dymo) y se elaboré un mapa con la

posicién de cada una.
El muestreo inicid en marzo de 1993 y finalizé en diciembre de 1995. En ese
periodo, la poblacion se visité constantemente, de una a cuatro veces por
semana en los tiempos de calma (primavera-verano) y una 6 dos semanal
cuando bhabia mal tiempo (otofio-verano), para hacer las mediciones y
observaciones necesarias que permitieran estimar los diferentes parametros
demograficos. En estos cuadros se realizaron nueve censos, en los cuales se
midio el tamano de todas las colonias en cada cuadro. & intervalo entre los
censos fue de aproximadamente de tres meses durante los dos primeros afos y

de 6 meses en el Ultimo (Tabla 3-1).

i
[¥]
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TABLA 3-I. FECHA DE LOS CENSOS

Muestra CUADRO " CUADRO "8"
1 mar 1993 mar 1993
2 jun 1993 jun 1993
3 sep 1993 sep 1993
4 dic 1993 dic 1993
S abr 1994 abr 1994
. 6 jul 1984 ago 1994
7 dic 1994 dic 1994
8 jul 1995 jul 1995
9 nov 1995 dic 1995

Cada una de las colonias dentro de los cuadros permanentes, se midio para
determinar su tamafio con base en una estimacidn del area de tejido vivo que
cada una tenia. Para ello, se aproximé la forma de las colonias a un cono
invertido con base elipsoidal, al cual se le calculd la superficie a partir de 3
medidas: D=diametro mayor (longitud entre el borde de las ramas mas distantes
de una colonia), d=diametro menor (eje perpendicular a! largo) y h=altura
maxima de cada colonia.

La ecuacion para calcular el area de un cono con base elipsoidal es:
Area = [(D+d/2) ~Jn*+(D+d/2)] + 7 (D/2°dr2)

Cabe aclarar que cuando la colonia presento una forma de crecimiento diferente
a la tipica, por ejemplo los fragmentos sueltos y las colonias incrustantes (ver
seccidn 2.4), el area se estimd aproximandola a la forma geométrica mas
parecida, ya fuera un rectanguio, un circulo o un cilindro.

Para determinar el error en la estimacion del tamano a partir del area de un
cono con base elipsoidal, se obtuvo el area de 5 colonias, cubriendo toda su
superficie con papel aluminio. Esta técnica consiste en cubrir el tejido de una
colonia con papel aluminio, recortarlo segun ia forma de las ramas y pesarlo.
Mediante una curva patron de peso/area de papel. se determiné el area de cada
colonia. El area estimada mediante esta técnica, se considera una buena
aproximacion al area de tejido real. Posteriormente se compararon los valores
medios de ambos grupos de estimadores con una prueba de "t", y se obtuvieron
fas ecuaciones de las rectas peso/area de papel y peso/area del cono,

Con los datos que se obtuvieron en los Mmuestreos, se estimo la variacion
temporal que presentaron los siguientes parametros:
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a) La densidad, definida como el numero de colonias por meltro cuadrado.

b) El porcentaje de cobertura de la especie, para lo cual se tomdo en cuenta
unicamente el area de las ramas (sin considerar la altura), y se estimod la
proporcidn del espacio disponible que esa area ocupaba en cada cuadro.

c) L.a cantidad de tejido vivo por unidad de area de sustrato, considerando el
area de tejido coralino (estimada en cm®) que existe por metro cuadrado. Esta
medida puede ser considerada una estimacion burda de la biomasa.

Durante las diferentes visitas que se hicieron al sitio de estudio, también se
registraron algunas observaciones acerca de la interaccion entre las colonias de

esta especie y otros organismos.

3.3. RESULTADOS
3.3.1. Error en la estimacion del tamano.

El area de tejido de una colonia, aproximando su forma a un cono de base
elipsoidal, presenté una ligera sobreestimacion con respecto al area calculada
can la técnica del papel aluminio (Tabla 3-11). Sin embargo. las diferencias en los
valores medios de ambas estimaciones no fueron significativas (t=-0.181; g.1.=8;

p=0.8609).

Se compara el drea de cinco

TABLA 3-il ESTIMACION DEL TAMANO DE LAS COLONIAS
colomas estimada a partir de un cono con base ehpsoidal (Cono) de medidas: D=diametro mayor,
d=diametro imenor y h=altura, con el area del papel alummio con que se cubrio cada colonia

(Papel), calculada a partir de su peso
Area (cm?)y

Medidas (cm)
D d h Cono Papel Peso(gr)
29 12 17 912.55 620.67 2.4340
28 27 22 1761.88 1367.26 5.3618
53 20 18 i 2302.18 2014.04 7.8982
56 36 26 ;. 4091.62 4065.21 15.9420
71 46 31 ; 648164 6199.64 24.3123

255 em? de papel! aluminio pesan 1 gr, de manera que la curva patron de
peso/area de papel aluminio tiene como ecuacion:

area del papel aluminio = 0.0 + (255 * peso)
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Para analizar el error en la estimacion del tamafo, se graficd el area calculada
de las 5 colonias a partir de la superficie de un cono de base elipsoidal. contra el
peso del papel aluminio de cada una, obteniendo una recta cuya ecuacion es:

superficie del cono = 326 60+£111.47 + (248.70+3.12 * peso).

La pendiente de ambas rectas es similar, 1o que significa que el error en la
estimacion es constante para todos los tamanios (Fig. 3.1)

Area estimada (cm®)

8.000 -
5.000 -
4.000 -
3.000 -}
2,000 -

1.000 -

@ =2 a4 8 & 1O 12 14 16 18 20 22 24 206
Pesa del pape! alumimo (gr)

Fig. 3.1. ERROR EN LA ESTIMACION DEL TAMARO. Comparacidn de la estimacion del area de
una colonia obtenida a partir del peso del papel alumimnio (linea punteada) y la calculada
a partir del area de un cono con base elipsoidal (linea continua)

3.3.2. Densidad y cobertura

El patron general que se observd, tanto en la densidad de colonias, como en
porcentaje de cobertura de esta especie y ta cantidad de tejido vivo por unidad
de area, muestra un incremento paulatino durante el tiempo que abarcd este
estudio. Esta situacion fue diferente en la Gltima muestra debido al efecto del
huracan Roxana. que provoco la muerte de algunas colonias y la fragmentacion
de otras dentro de los cuadros de muestreo en el mes de octubre de 1995.

El patrédn de las variaciones en estos parametros son similares en ambos
cuadros de muestreo, sin embargo se osbserva que todos ellos tienen valores
mayores en el cuadro "B" (Fig. 3.2 y Tabla 3-1lI).

te
o
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a) {Col/m?)

1 E 3 - 5 ° 7 8 ©
Muestra
) (cm? de tejido/m? de sustrato)
18.000
14,000
12.000
10.000
8.000
&.000
1 2 3 4 s E) 7 a °
Muestra

Fig. 3 2. DENSIDAD Y COBERTURA DE LA POBLACION. Valores de a) densidad, b} cobertura y
¢) cantidad de tejido vivo por area, para los cuadros permanentes de muestreo. La linea
continua representa el cuadro A y la punteada el B. La fecha de cada muestra se

especifica en la tabla 3-1
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El valor de densidad para el cuadro "A" se incrementd de 2 colonias/m? al inicio
del muestreo, hasta 3 colonias/m? al final; mientras que en el "B”, la densidad
oscilé entre 3 y 5 colonias/m?

Al inicio del muestreo, la cobertura de las frondas fué de 25% para el cuadro "A"
y un poco mas del 35% para el cuadro B, liegando a ser mayor al 50% en
ambos casos, un poco antes de finalizar el muestreo

En cuanto a la cantidad de_tejido por unidad de area, se estimé que existian al
inicio del estudio 6,500 cm? por cada metro cuadrado de sustrato en el cuadro
"A", y 10,500 cm? en el "B". La maxima superficie de tejido que se registrd
durante el muestreo fue de 13,000 y 15000 cm® respectivamente, que
corresponde a la muestra del mes de julio de 1995, antes del huracan Roxana.

El efecto que este huracan tuvo sobre la poblacion en estudio, fue un
incremento de la densidad a causa de la formacién de colonias incrustantes y
fragmentos, ademas de un decremento de la cobertura y del tejido vivo por area
de sustrato. En el cuadro "A" estas variaciones fueron menores que las del
cuadro "B", donde la cobertura se redujo a valores similares a los que se
registraron al inicio del muestreo.

TABLA 3-11l. DENSIDAD Y COBERTURA. Densidad {(numero de colonias por area), cobertura
(porcentaje de sustrato ocupado por A palmata) y area de tejdo vivo por area de sustrato, para
ambos cuadros de muestreo

_Muestra__ De

(Golim?)  Cobertura (%) . Tejido (cm?/m®)

CUADRO "A"

1 2.00 25.0 6,561
2 2.24 28.7 7.436
3 2.32 30.3 7.862
4 2.48 34.2 8,502
5 2.92 37.5 9,428
=} 2.84 40.7 10,169
7 2.56 a6.1 11,529
8 2.40 53.0 13.147

4 528 .. 012439
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Continuacion TABLA 3-lL.
. Tejido (em*/m?)

_.Muestra Densidad (Col/m?) Cobertura (%)
CUADRO "B"
1 3.80 36.7 10,516
2 3.88 42.2 11.657
3 3.76 43.9 12,088
a 3.36 46.0 12,635
s 4.08 50.2 13,470
6 3.92 47.3 13.515
7 4.48 52.7 14.038
8 4.56 56.0 14,522
9 5.24 40.4 10,543

3.3.3. Relacidon con otros organismos

En los arrecifes coralinos, es frecuente la asociacién entre los corales
ramificados y diversos organismos. Existen algunas especies de peces damisela
que habitan entre las ramas de los corales (Liberman, et a/ . 1995), mientras que
otros peces como las loras (Familia Scaridae) se alimentan de los pdlipos del
coral (Huston, 1985). Este tipo de corales también swven de sustrato para
diversos organismos que horadan sus esqueletos como las esponjas del género
Cliona, poliquetos tubicolas, algunos bivalvos y sipunculidos (Risk, ef a/.,, 1995);
asi como algunos crustaceos decapodos que modifican el esqueleto de estos
corales (Eldredge y Kropp, 1981). Ademas. en los arrecifes existe una fuerte
competencia por el sustrato entre los corales y las algas (Huston, 1985).

Las colonias de A. palmata, por sus ramas grandes y extendidas, sirven de
refugio a varios organismos, lo cua! puede causar dano al tejido coralino.
Durante los muestreos realizados para este trabajo, no se observd depredacion
del tejido coralino por parte de peces arrecifaies, ni se detecto alguna evidencia
de ello por marcas de dientes sobre los corales. En cambio, se observo que
algunos organismos que habitan estas colonias y las usan como refugio, pueden
causar deterioro al tejido coralino de diferentes maneras. Se detectaron cuatro
tipos principales de organismos que danan el coral las algas, cangrejos
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decapodos, poliquetos tubicolas y peces damisela de la especie Stegastes
planifrons.

Las algas fueron los epibiontes mas frecuentes y que causaron mayor dado, ya
que crecen rapidamente sobre el coral matando el tejido vivo. Menas frecuente
fué el sobrecrecimiento de esponjas. otros corales o de!l hidrocoral del género
Mitiepora.

El cangrejo que habita en tas colonias de A. palmata, pertenece a la especie
Domecia acanthophora y es uno de los decapodos mas comunes que habitan
entre las ramas de esta especie de coral (Eldredge y Kropp, 1981). Este
cangrejo se posa en los recovecos que forman las ramas, ocasionando la
muerte del tejido coralino y formando oquedades en las que se refugia. Estas
lesiones no 3on muy grandes de tamano. pero sirven de sustrato para la fijacion
de algas cuando los cangrejos los abandonan, lo cual puede aumentar el area
dafada.

En cuanto a ios organismos que horadan el esqueieto coralino, fueron
frecuentes los poliquetos tubicolas y las esponjas. los cuales debilitan la
estructura y hacen que la colonia sea mas suceptible a sufrir una fragmentacion.

Por ultimo, los peces Stegastes planifrons habitan comunmente las colonias de
A. palmata en el area de estudio. Esta especie preferentemente ubica sus
territorios en las ramas del coral Acropora cervicornis (itzkowitz, 1977), pero en
este lugar ha tenido que utilizar otro tipo de sustrato para establecer sus
territorios, por la escases de este coral después de!l huracan Gitberto (Loreto,
1989). Asi, estos peces defienden algunas ramas de las colonias de A. palmata
como parte de su territorio, siendo una de las especies de damisela mas
agresivas (Mendoza y Rios, 1994). El efecto que este comportamiento de
defensa de territorio tiene sobre e! corat es que fomenta et sobrecrecimiento
algal al ahuyentar a los herviboros del area. En algunas colonias de la muestra,
en las que se refugiaba mas de uno de estos peces, el crecimiento de algas
provoco el deterioro de una gran parte de su tejido.

E! porcentaje de colonias que tuvieron lesiones causadas por algun tipo de
organismos fué mayor en el cuado "8" que en et "A", siendo las algas los
epibiontes mas frecuentes que causaron mortalidad parcial en las colonias de A,
palmata, seguidas de los cangrejos y los poliquetos (Fig. 3.3).
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56 [Isin tesién
P CJalgas

= cangrejo
\ / 22% \ —7 Poliqueto
40% 53% I Otros

Cuadro B

Cuadro A

Fig. 3.3 PROPORCION DE ORGANISMOS QUE CAUSAN LESIONES A LAS COLONIAS DE A
palmata. Porcentaje de colomias que luvieron lesiones provocadas por los diferentes
tipos de organismos que fas habitan, para ambos cuadros de muestreo

3.4. DISCUSION

La poblacion de Acropora pal/mata en el arrecife de Puerto Morelos, actuaimente
esta compuesta por algunas agregaciones de colonias de tamano grande, que
abarcan extensiones pequefas y no exceden los 10 metros de longitud.
Alrededor de estas agregaciones, crecen de manera dispersa varias colonias de
tamafo mediano y muchas otras que se han regenerado a partir de fragmentos

y que empiezan a colonizar nueves lugares.

Los cuadros permanentes de muestreo que se definieron para este trabajo, se
pusieron en dos lugares con caracteristicas diferentes cada uno. El cuadro "B”
se establecio en un sitio con alta densidad de colomas, algunas crecian tan
cercanas que entrelazaban sus ramas y habia algunas muy grandes y altas, por
io que se supone que sobrevivieron al huracan de 1988. £En cambio, el cuadro
"A" era un sitio con menor densidad, donde ninguna de esas colonias era de
gran tamano., e incluia varias colonias que evidentemente se estaban
regenerando a partir de fragmentos grandes (los cuales se supone que se
generaron a causa del huracan Gilberto), y que empezaban a fijarse al sustrato
y a extender las nuevas ramas que habian formado. Este cuadro "A" estaba
adyacente a uno de los parches de colonias grandes y con alta densidad.
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La densidad y la cobertura de esta especie, presentd un patrén de variacién en
el tiempo similar en ambos cuadros de muestreo, mostrando un aumento de
ambos parametros durante el periodo que abarca el trabajo de campo.

El incremento de la densidad en cada periodo se debid principalmente a la
formacién de nuevas colonias por propagacion clonal, ya sea por fragmentacion
o fision (ver capitulo VIl). El aumento de cobertura, sobre todo en el area de
tejido vivo, implica que existid crecimiento de las colonias y un incremento de la

biomasa coralina en esta poblacion.

El tamano de las colonias también difiere entre ambos cuadros de muestreo. Ei
cuadro "A" estaba compuesto principalmente por colonias de tamanio mediano,
mientras que el "B" tenia varias colonias grandes. que contribuyeron a la alta
cobertura coralina, aunque también habia muchas de tamaio pequeno que
elevaron el valor de la densidad. Ei tamano promedio de ias colonias también
fué incrementando durante el tempo de muestreo, al igual que el numero de
colonias de tamanos grandes presentes en cada cuadro. Este punto se trata con

mas detalle en la seccion 4.3.1.

El incremento en densidad y en cobertura que se registro en los 3 afos de
muestreo indica que la poblacién esta creciendo. Esto es una evidencia de que
la poblacidn tiene el potencial de reestablecerse de los dafios ocasionados por
una catastrofe natural. Asi, es probable que esta recuperacion se vea limitada,
mas por el efecto de los futuros factores ambientales sobre las tasas vitales, que
por los mecanismos adaptativos y por las caracteristicas demograficas propias

de la poblacion.

3t
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IV. ESTRUCTURA DE LA POBLACION

4.1. INTRODUCCION

Una parte importante en el estudio de la dinamica poblacional, es definir una
adecuada estructura de [a poblacion, en la que las clases que se elijan reflejen
las principales diferencias demograficas de sobrevivencia, crecimiento y
fecundidad de las distintas etapas de! ciclo de vida.

En el estudio de la dinamica poblacional de corales, varios trabajos han utilizado
una estructura de tamanos (ver seccion 2.3.). £1 nimero de clases que definen y
el intervalo de las mismas se ha definido de manera muy variable. En algunos
los intervalos son equitativos, en otros geométricos y en otros arbitrarios,
basandose principalmente en criterios estadisticos. Ademads, la manera de
evaluar el tamarno de los organismos también ha sido muy diversa.

Uno de los primeros trabajos de esta indole, se realizd con colonias de Agaricia
agaricites en forma de plato que crecian en una pared vertical, estimandose el
area de cada una a traves de fotografias. Se utilizé una estructura dividida en 4
clases de tamario con intervalos arbitrarios (0-10; 10-50; 50-200; >200 cm?®)

(Hughes, 1984).

Posteriormente, para cinco especies de coral con forma foliar, se definieron 5
clases (0-10; 10-50; 50-500; 500-1000 >1000 em?). El tamafio se estimé a partir
de la digitalizacion del area proyectada en transparencias (Hughes y Jackson,

1985).
En otro estudio de dinamica poblacional de varias especies de escleractinios, se

utilizd una estructura dividida en 3 clases de tamano (0-10; 10-50; =50 cmz). Etl
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area de cada colonia se estimo mediante el trazo del area proyectada en
diapositivas (Hughes y Connell, 1987).

En un estudio reciente, el area de ilas colonias de 3 especies (Goniastrea
aspera, G. favulus y Platygyra sinensis), se estimd midiendo las colonias,
utilizando una estructura de 4 clases equitativas (0-40; 40-80; 80-120; >120 cmz)
(Babcock, 1991).

Por otro lado, los trabajos de dinamica poblacional de corales escleractinios que
han considerado la edad como un factor que determina diferencias
demograficas., no emplean una estructura de edades propiamente dicha. Esto se
debe a que es un parametro dificil de determinar en estos organismos, de modo
que solo es posible tener estimaciones relativas de la edad a travées del
seguimiento*a largo pilazo de las colonias. De este modo, se ha analizado el
efecto de la variabilidad en la edad dentro de una misma clase de tamafnio,
mostrando que soélo en algunos casos determina diferencias significativas de
algunas tasas demograficas (Hughes y Jackson, 1985; Hughes y Connell, 1987;
Babcock, 1991).

En esta parte del trabajo se presenta una estructura de tamafos para la
poblacién en estudio, utilizando una estimaciéon del area de tejido vivo para
definir el tamano de las colonias. Se presenta una estructura basada en 4 clases
de tamaro, las cuales difieren en sus caracteristicas demograficas de
sobrevivencia y fecundidad. Adicionalmente se describen los distintos tipos de
colonias que existen en la poblacion, los cuales varian en algunas de sus
caracteristicas morfologicas (ver seccidon 2.4), lo cual también determina
diferencias demograficas entre ellas.

4.2. METODOS

El tamano de las colonias se definid con base en el area de tejido vivo de cada
una. La manera de estimar esta area y los periodos en los que se hicieron los
registros se explican en la seccidn 3.2. Adicionalmente las colonias de la
poblacidn se dividieron en 4 tipos, con base en sus caracteristicas morfoldgicas.

Primero se disefio una estructura de tamanos arbitraria, con clases de 1,000
cm? de intervalo cada una, para analizar la distribucion de tallas en la poblacién,
mostrando la frecuencia de tamanos para los tres aftos del muestreo. Por otro
lado, se definen los distintos tipos de colonias que se encontraron en la
poblacidén y se explican las diferencias morfoldgicas que presentan entre si.
Posteriormente se elabord una estructura dividida en 4 clases de tamano. las
cuales difieren en sus tasas de mortalidad y fecundidad principalmente. Se
analizaron los cambios en la estructura de la poblacion entre cada uno de los
censos y se especifica e! porcentaje de cada tipo de colonia que incluye cada
clase.
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4.3. RESULTADOS
4.3.1. Tamano de las colonias

El tamafo de las colonias de A. palmata en Puerto Morelos fue muy variable,
encontrandose en un intervalo entre 1 cm?® y mas de 40,000 cm? de tejido vivo.
Sin embargo el 90% de la poblaclén esta representada por celonias con un area
de tejido menor a 10,000 cm? y aproximadamente el 50% se encuentra entre 1y

1,000 cm?

Los dos cuadros permanentes mostraron diferencias con respecto al tamano de
las colonias. Al inicio del muestreo, las Gnicas colonias que tenian mas de
20,000 cm? de area de tejido vivo se encontraron solamente en el cuadro "B".
En este cuadro el 8% de las colonias tenjan una altura cercana a los 70 cm en
la primera muestra y algunas de ellas ilegaron a tener mas de 80 cm al final del
muestreo. En cambio, la altura maxima de las colonias del cuadro "A" fué menor
a los 50 cm en el primer muestreo, pero mas de! 10% de las colonias

sobrepasaron esa altura al final.

Ei tamano promedio de las colonias varid a lo largo de los 9 periodos de
muestreo. Esta fluctuacidon se debid principalmente al numero de colonias
pequefnas presentes en cada muestra, ya sea incrustantes o fragmentos, que
pueden alterar este promedio porque su permanencia en la poblacidn es muy
variable, ya que se generan constantemente y pueden llegar a ser abundantes,
pero también tienen alta mortalidad y pueden desaparecen de la poblacién

faciimente.

En el cuadro "8" se observd un aumento en el tamano promedio de las colonias
durante las primeras etapas del muestreo, seguidas de una disminucién debido
a una produccidén constante de colonias pequerias, sobre todo a causa de ia
fisiobn. En cambio, en el cuadro "A" el tamano promedio se mantuve mas o
menos constante al inicio, pero a partir de la quinta muestra, aumentoé el tamarsio
promedio de las colonias, lo cual coincide con el aumento en cobertura y area
de tejido vivo por area (seccién 3.3.2). Esta situacién se modifico en el dlitimo
registro porque la abundancia de fragmentos que se generaron por efecto del
huracan Roxana (octubre de 1995), provocaron un decremento del tamaio
promedio de las colonias (Fig. 4.1 y Tabla 4-1).

La variacion en el tamano de tas colonias que ocurrid en la poblacién durante los
tres anos del muestreo, se analiza a través de la frecuencia de colonias en 25
clases de tamarnio de 1,000 cm?® cada una, con excepcién de la Gltima clase que
agrupa a todas aquellas colonias que tienen un area mayor a 24,000 cm” (Fig.
4.2.). Esta distribucion de frecuencias se presenta para 4 etapas del muestreo:
a) durante el primer registro que se hizo al inicio de muestreo en marzo de 1993;
b) después de un aio, en abril de 1994; c) a los dos afios y medio en julio de
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1995, y d) posterior al huracan Roxana, en el muestreo que se llevdo a cabo en
noviembre-diciembre de 1995,

Al inicio del muestreo, el cuadro A" estaba compuesto solamente por colonias
de tamanio pequeno y mediano que paulatinamente fueron incrementando su
tamaifio de modo que al final de! trabajo habia varias colonias dentro de las
ultimas clases. £En cambio, en el cuadro "B" inicialmente habia unas cuantas
colonias muy grandes y muchas de tamanio pequefio, pero durante el muestreo
no hubo un gran incremento en la frecuencia de las clases de tamano
intermedio y grande (Fig. 4.2).

{cm? de tejido/col)

5,000

4,000

3,000

000 L
2 1 2 3 4 5 53 7 8 =]

Muestra

Fig. 4.1. TAMARNO PROMEDIO DE LAS COLONIAS. Linea continua representa el cuadro "A” y 1a
punteada el cuadro "B"
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TABLA 4-1. TAMANO PROMEDIO DE LAS COLONIAS. n= no. de calonias, X= promedio del
tamafo de las colonias (cm?®), D E.= Desviacion estandar, Max= Valor maximo, Min= Valor
"8,

minimos, en los cuadros A" y

CUADRO "A"

Muestra n X D.E. Max Min
mar 1993 50 3280 3749 14397 1.2
jun 1993 56 3320 4270 15878 12.3
sep 1993 58 3389 4377 15948 12.0
dic 1993 62 2428 4649 17337 1.0
abr 1994 73 3229 4599 17424 21.0
jut 1994 71 3580 4999 18397 3.0
dic 1994 64 4504 6049 22512 8.0
jul 1995 60 5478 7445 25888 1.0
..nev.189 L6 .. .4092 38537 1.9
CUADRO"
Muestra n X DE. Max Min
mar 1993 95 2767 4400 28226 7.1
jun 1983 a7 3004 5012 33853 2.5
sep 1993 94 3215 5362 35195 3.0
dic 1993 84 3760 5934 37577 4.0
abr 1994 102 3301 5762 37116 1.0
ago 1994 98 3448 5868 38800 1.0
dic 1994 112 3133 6083 42630 1.0
jul 1995 114 3185 5898 43365 1.0
dic 1995 128 2595 5754 47231 1.0
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b) Abril de 1994

a) Marzo de 1993
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Fig. 4.2.a. FRECUENC!A DE TAMANOS PARA EL CUADRO “A". Distribucidn de frecuencias de
colonias registradas en 4 etapas del muestreo. El intervalo de clase es de 1,000 em? de
area de tejido vuvoj y ta aultima agrupa a todas aqueilas colonias que tienen un area

mayor a 24.000 cm*.
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b) Abrit de 1994

a) Marzo de 1993
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Fig 4.2 b. FRECUENCIA DE TAMANOS PARA EL CUADRO "B". Distribucién de frecuencias de
colonias registradas en 4 etapas del muestreo. El intervalo de clase es de 1,000 em® de
area de tejido vivo, y la Gltima agrupa a todas aquellas colonias que tienen un area

mayor a 24,000 cm}
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) Abril de 1994 a) Marzo de 1993

120, 20
110 1o
00| 100
oo vo| :
g oo d 8o
7o) £ 1o :
& o0 ¥ aa H
o P
2 so £ so N
= i
B a0 £ a0, ;
20 30
20 20! v
0 ) N
o o i
@ 2 4 6 B 101214106 16 20 22 24 02 4 6 B 1012 14 18 182027 24 H
Glasas Clasos +
<) Nov-Dic de 1995 <) Julio de 1995
120 120,
110 1o
100 100

Fea (No de colones}
3 58838¢8

H
i
{
i
§
§
§
i

Fea [No ce colomts)
8888388

20|

20!
1o

10

© 2 4 0 8 101214 1018 20 22 24 ®c 2 & 8 810121418 18 20 23 24
Ciasas Cia

. :

Fig. 4.2 c. FRECUENCIA DE TAMAROS PARA LA POBLACION. Distribucion de frecuenciag de
colonias registradas en 4 etapas del muestreo. El intervalo de clase es de 1,000 cm? de

area de tejido vxvo, y la Olitima agrupa a todas aquelas colonias que tienen un area
mayor a 24,000 cm
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4.3.2, Tipos de colonia

Se reconocieron cuatro tipos de colonias distintos que pueden presentarse en la
poblacion, las cuales difieren principamente en dos caracteristicas morfologicas:

a) La forma de la colonia, ya sea que tuvieran la morfologia tipica de la especie
con ramas extendidas, o que presentaran un crecimiento incrustante con una
tendencia a adquirir la forma det! sustrato en e! que crecian.

b) La fijacion al sustrato, es decir, si se trataba de una colonia bien implantada y
fija al sustrato (las cuales se denomind “colonias estables”), en contraste con las
coionias que pierden fa fijacidn a! sustrato y son susceptibles de sufrir un
desplazamiento y cambioc de posicion por accidon del oleaje ("colonias
inestables").

A continuacion se definen los cuatro tipos de colonia, y se explican las
observaciones de campo que se registraron en cada caso.

-Colonia estable (CE).

Son todas las colonias que se encuentran fijas al sustrato y tienen la morfologia
ramificada tipica de 1a especie. En este tipo de colonias, se consideraron como
ramificaciones: la presencia de frondas (ramificaciones extendidas en forma de
hojas o laminas), las ramas (que son mas bien cilindricas similares a las de los
arboles), o los brotes (protuberancias que se forrman en una colonia y que daran
origen a nuevas ramas). El rango de tamano que presentan este tipo de colonias
fué muy amplio, entre los 10 cm® de area de tejido vivo, hasta mayores de
40,000 cm? en la muestra que se trabajo.

-Colonia incrustante (C!)

Colonias que no presentan formacion de ramas. ni de frondas, ni de brotes y
que crecen cubriendo el sustrato al que se encuentra fija, el cual generalmente
era el esqueleto de la misma colonia que le dié origen. Este tipo de colonias se
genera muy frecuentemente por efecto de la mortalidad parcial de una colonia,
lo cual puede originar una fision y formar un rameto, cuyo crecimiento sera
incrustante. El tamafio que presentaron este tipo de colonias pocas veces
excedid los 1,000 cm?®.

-Fragmento (F)

Colonia que no esta fija al sustrato y que se genera por la ruptura de una parte
de la colonia o por desprendimiento tota! de la misma. Los fragmentos se
pueden dividir en dos tipos segun su tamarno: i) los fragmentos chicos (Fch)
menores a 1,000 cm?, ios cuales se desplazan facilmente por accion del oleaje y
como consecuencia Uenen pocas probabilidades de fijarse al sustrato. ii) los

fragmentos grandes (Fg), que por su peso y tamarfio tienen mayor probabilidad
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de estabilizarse y lograr nuevamente su fijacién al sustrato, para posteriormente
converlirse en una nueva colonia que puede empezar a formar ramas.

-Recluta sexual (R)

Estas colonias se forman a partir de ta fijacion de una tarva, producto de la
reproduccion sexual. Cuando se detecta este tipo de colonias tienen un tamario
aproximado de 1 cm de diametro y se encuentran fijas firmemente a! sustrato,
con una base de forma bien definida (circular o elipsoidal), de la cual empiezan
a brotar ramas incipientes (Wallace, 1995). Estas ramas incipientes forman
protuberancias, resultado de un crecimiento vertical de la masa esquelétia (ver
colonia estable). Estas dos caracteristicas permiten diferenciarias de los
fragmentos (los cuales no estan fijos al sustrato) y de las colonias incrustantes
{(que no tienen una forma bien definida y que como son tan pequefias nunca
forman brotes, ni crecen verticalmente). Debido a que estas colonias estan fijas
al sustrato y empiezan a desarroliar un tipo de ramificacién (brote), se
consideran como colonias estables de tamano pequefio en los siguientes
capitulos.

Estas diferencias de morfologia y de fijacién al sustrato que presentan las
colonias de esta poblacidon, determinan variaciones en las caracteristicas
demograficas entre estos cuatro tipos de colonias. Una primer diferencia resulté
en la tasa de mortalidad, siendo alta en las colonias incrustantes y en los
fragmentos, mientras que en las colonias estables es muy baja (ver seccion
6.3.1). En cuanto a ia fecundidad, solo las colonias estables son capaces de
producir gametos. ya que las colonias inestables y las incrustantes generalmene
son de tamarnfo muy pequefio por lo que son infecundas (ver seccién 7.3.2).

4.3.3. Estructura de tamarnos

La estructura de tamaios que se presenta en este trabajo consta de 4 clases,
las cuales se definieron de acuerdo a ciertas diferencias en las tasas
demograficas de sobrevivencia y fecundidad dependientes del tamano, segun
se explica enseguida.

La probabilidad de que una colonia entera sufra mortalidad estd fuertemente
determinada por el tamano de las colonias, presentandose durante el tiempo del
muestreo Unicamente en aquellas de talla pequenia. Las colonias que sufrieron
mortalidad total durante el muestreo tenian un area de tejido vivo menor a 1,000
cm? (ver seccion 6.3.1). Por este motivo. |la primera clase de tamano se definid
usando este limite, de modo que se incluyeron dentro de esta clase de tamano
las colonias estables mas pequenas, los fragmentos chicos, los reclutas y ta
mayoria de las colonias incrustantes. Una vez que una colonia sobrepasa este
tamafio, ya sea incrustante, estable o fragmento, la probabilidad de presentar
mortalidad total se reduce considerablermnente.
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Por otro lado, la fecundidad esta rejacionada con la cantidad de podlipos por
colonia, de modo que las colonias grandes son tipicamente mas fecundas. Asi,
en este trabajo, se observd que sdlo las colonias mayores a 5,000 em® producen
una cantidad de gametos considerable, y que aquellas colonias con mas de
15,000 cm? de tejido tienen una contribucion a la fecundidad significativamente
mayor {ver seccidon 7.3.2.). Por consiguiente, estos tamarnos se emplearon como
limites de las siguientes clases, de modo que la uditima incluye a las colonias
mas grandes que tienen una alta fecundidad, mientras que las clases
intermedias estan divididas con base en el tamario minimo que deben alcanzar

las colonias para ser fecundas.
De esta manera la estructura de tamarios de la poblacion se divide en 4 clases
que presentan diferencias demograficas entre si (Tabla 4-1).

TABLA 4-ll. CLASES DE TAMANO Intervalo de las clases de tamafno y diferencias demograficas

entre ellas.
Clase Intervalo (cm?) Mortalidad Fecundidad
1 < 1.000 Alta Nula
i 1.001 - 5,000 Nula Baja
1 5.001 - 15,000 Nula Media
v > 15,000 Nula Alta

Sin embargo, una misma clase de tamarno agrupa varios tipos de colonias
(descritas en la seccion anterior) que tienen el mismo intervalo de tamaifio.
Todas las clases incluyen colonias estables de acuerdo con su tamafio (lo cual
se indica con un subindice), pero los otros tipos de colonias quedan restringidos
a ciertas clases, de manera que las clases también difieren entre si por el tipo

de colonias que cada una abarca, como se muestra a continuacion:

CE; +Clj +Fech+R

CLASE | =
CLASE i = CEy +Cliy + Fg
CLASE il = CEmn + Fg
CLASE v = CEpv

La clase | representa a las colonias de menor tamafio y en su mayoria son
incrustantes y fragmentos chicos. Estos dos tipos de colonias tienen una
probabilidad de sobrevivencia muy baja. En esta clase también se incluye a los
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reclutas sexuales, los cuales se observd que presentan una alta tasa de
mortalidad (seccion 6.3.1).

Un aito porcentaje de las colonias estables se incluyen en las clases [l y lil. Los
fragmentos que se incluyen en estas clases tienen una alta probabilidad de
sobrevivencia y las colonias incrustantes mas grandes tienen un tamarsno tal que

se incluyen dentro de la clase .
La clase (V esta constituida exclusivamente por las colonias estables de mayor
tamano, las cuales tienen una alta sobrevivencia.

4.3.4. Distribucion de tamafios por clase
La distribucidon de frecuencias en la estructura de tamafios tuvo ligeras
variaciones en cada periodo de muestreo (Fig. 4.3). En estas graficas se
presenta por separado la estructura de tamanos de cada uno de los dos cuadros
permanentes (A" y "B") y la de la muestra total (poblacion). También se
especifica la proporcion de los diferentes tipos de colonia que cada clase de

tamafio contenia.

La principal diferencia que se observé entre ambos cuadros al inicio del
muestreo fue que el "A" no tenia colonias de la clase IV, ni colonias
incrustantes. La frecuencia por clase, en general fué incrementando en el
transcurso de! tiempo. La cantidad de colonias estables de las clases Hl y IV
aumentaron en ambos cuadros, mientras que en la clase | la produccién de
colonias incrustantes y de fragmentos fué lo que elévd su frecuencia, siendo
mas abundantes las primeras en el cuadro "B" y los fragmentos en el cuadro

A,
La proporcion de colonias en cada clase, o distribucidn de tamarios, no varidé
mucho en el cuadro "B", observandose que la clase | es la mas abundante y que
la frecuencia de colonias disminuye hacia las clases de mayor tamaiio. En
cambio en el cuadro "A", la distribucidon de tamanios tuvo variaciones durante el
tiempo que durd el muestreo, pero en los ditimos periodos la estructura fué
parecida a la del cuadro "B".

Las colonias estables son mas abundantes en las clases de tamarno intermedio
y pocas son grandes o muy pequefas. Las dos ultimas clases incrementaron su
frecuencia, mientras las primeras permanecieron con un ndmero similar de
colonias. Paor otro lado, la aparicion de reclutas sexuales sélo se registrd al inicio

de cada ano de muestreo.
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IV.ESTRUCTURA DE LA POBLACION

4.4. DISCUSION

Como consecuencia de la construccion modular que presentan los organismos
coloniales, las variaciones demograficas entre los individuos de una poblacién
estan determinadas mas por el tamaio que por la edad de las colonias. como es
el caso de los corales escleractinios (ver seccidn 2.3.). Por este motivo e!
estudio poblacional de estos organismos requiere det empleo de una estructura
de tamanos que refieje dichas variaciones entre las diferentes clases que se
elijan

La estructura de tamanos que se describe en este trabajo para la poblacion de
A. palmata, define los intervaios de clase considerando las principales
diferencias demograficas, de sobrevivencia y fecundidad dependientes det
tamano de las colonias, que se observaron durante el periodo de muestreo (ver
capitulos VI y VII).

Las cuatro clases de tamario que se definieron de esta manera, representan
diferentes etapas en el desarrollo de los organismos. La clase | agrupa a las
colonias mas pequenas de la poblacion y es la que tiene la mayor frecuencia,
pero la probabilidad de sobrevivencia es baja. Una vez que una colonia
pertenece a la clase Il y logra tener un mayor tamano, se incrementa su
probabilidad de sobrevivencia. aunque la mayoria de ellas aun son infecundas.
En cambio, las colonias de las clases lll y IV estan sexualmente maduras, pero
la contribucion de la ultima clase es mucho mayor.

Sin embargo, al utilizar una estructura de tamanos, cada clase esta compuesta
de varios tipos de colonias, las cuales presentan ciertas caracteristicas
(morfologicas y de fijacién al sustrato) que pueden modificar sus tasas vitales,
sobre todo la de sobrevivencia.

Cuando una colonia tiene un crecimiento incrustante, tiene una mayor
suceptibilidad a la mortalidad parcial de tejido debido a la intensa competencia
por el sustrato, principalmente con las algas (Huston, 1985). Debido a esto, muy
probablemente disminuira de tamano e incluso !a muerte de toda fa colonia
puede ocurrir. Asi, la sobrevivencia de este tipo de colonias es menor que en
otra con la misma cantidad de tejido que tenga un crecimiento ramificado, ya
que su crecimiento erecto le permite reducir esa competencia.

En los fragmentos, la probabilidad de muerte se incrementa a causa de la
accién de la corriente, Esta inestabilidad o falta de fijacién, puede causar una
pérdida considerable de tejido por dos motivos principalmente: la abrasién del
tejido vivo que ocurre cuando el fragmento es acarreado por el oleaje sobre el
fondo marino, y la reduccidon de luz que sufren las partes de la colonia que
quedan hacia abajo y en contacto con el sustrato, lo cual causa la muerte de
ese tejido. Por este motivo, ambas caracteristicas, el tamafno y el tipo de la
colonia, se consideran para definir una estructura basada en estados, la cual se
describe en el capitulo Vill.
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V. CRECIMIENTO

§5.1. INTRODUCCION

A diferencia de los organismos unitarios,
crecimiento definido segun su especie, los organismos meodulares son capaces

de incrementar su biomasa sin restricciones de dimensidn o morfologia (Hughes
y Cancino, 1985). En el caso de las colonias de corales escleractinios, Ia
produccion de biomasa también implica un crecimiento y una modificacién de la
masa esquelética. En ciertos tipos de colonias, la cantidad de esqueleto que se
requiere forrmar varia segun la forma y la talla de fa colonia (Barnes, 1973).

los cuales poseen un patréan de

La forma ramificada de las colonjas de A. palmata es resultado de un
crecimiento apical (axial) mayor que el de las regiones laterales y basales
(radial). Esto es consecuencia de un gradiente metabdlico, donde las tasas de
calcificacion, respiracion y division zooxantelar en las puntas, son mayores que
en otras partes de la colonia (Goreau, 1959; Fang ef al/.,, 1989, Gladfelter e? a/.,
1989), estimandose que en corales ramificados, los pdlipos apicales crecen
entre 4 y 8 veces mas que ios de las regiones laterales y basales (Goreau,

1959).
Para estimar la tasa de crecimiento de los corales, se han empleado diferentes
métodos. Una manera sencilla consiste en realizar mediciones periodicas de la
superficie de las colonias (Vaughan, 1915). Actualmente se cuenta con una gran
variedad de técnicas mas sofisticadas como son: la tincidn del esqueleto
(Lamberts, 1978; Buddemeier y Kinzie, 1976; Dustan, 1975); el uso de rayos-X
para observar las bandas de diferente densidad en el esqueleto (Knutson et al.,
1972, Buddemeier, et al., 1974, Hudson et al., 1976, Highsmith, 1979); calcular
el area de una colonia por medio de fotografias y videos (Johannes y Tepley.
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V. CRECIMIENTO

1974; Hughes, 1985; Hughes y Jackson, 1985) o cubriéndola directamente con
papel aluminio: y estimar la tasa de depodsito de calcio, utilizando °*°Ca
radioactivo (Goreau, 1959; 1961; Pearse y Muscatine, 1971).

La mayoria de los estudios de crecimiento en corales se han centrado en la
influencia de diversos factores ambientales, obteniendo resuitados diversos y
hasta contradictorios. La variacién anual de los parametros quimicos como el
oxigeno disuelto en el agua, la salinidad y el pH no se correlacionan con el
crecimiento coralino (Yap y Gomez, 1981). En el caso de corales ramificados, |a
sedimentacién no limita el crecimiento (Glynn y Stewart, 1973, Yap y Gomez,
1981; Charuchinda y Hylleberg, 1984), al igual que otros factores como Ia
abundancia de plancton (Gladfelter, 1984), ia cantidad de materia en suspensién
y la precipitacion pluviatl (Charuchinda y Hylleberg, 1984}).

Probablemente los dos factores ambientales gue tienen mayor influencia en el
crecimiento coralino son: {a temperatura del agua, la cual se ha relacionado
principalmente con variaciones en el incremento lineal (Yap y Gomez, 1981;
Charuchinda y Hylleberg, 1984) y la cantidad de luz, que altera la tasa a la que
se deposita el CaCQO3 (Gladfelter, 1984; Guzman y Cortés, 1989). Sin embargo,
muy pocos estudios han analizado el crecimiento dependiente del tamano de los
organismos (Hughes y Jackson, 1985; Hughes y Conneli, 1987; Babcock, 1991).

En este trabajo se estimo el crecimiento de las colonias de tres maneras: el
incremento apicial (1A) que se refiere atl crecimiento en longitud de las ramas o
extension lineal, el incremento basal (IB) que es el crecimiento del tejido de la
base de las colonias hacia el sustrato y el incremento en tejido (IT) que se
refiere al aumento en el area de tejido vivo de cada caolonia. Se analizd el efecto
de las variaciones en el crecimiento dependientes del tamanio de ia colonia, asi
como de factores ambientales (temperatura del agua y cantidad de luz).

Por Oltimo, en este capitulo se describe el proceso de fusidon de colonias y las
implicaciones demograficas de que dos o mas colonias unan sus tejidos para
formar una sola de mayor tamano. Por medio de este proceso es posible que
una colonia alcance una clase de tamarno mas grande que la inmediata superior

(Hughes, 1984).

5.2. METODOS

Las mediciones para estimar el crecimiento de los organismos se llevaron a
cabo en las colonias que se encontraban en los cuadros permanentes de
muestreo (ver seccion 3.2).

Para estimar el A y el IB se utilizaron marcas fijas en las ramas y en la base de

las colonias, respectivamente. En el primer caso se usaron ligas piasticas, a una
distancia entre 3 y 5 cm del borde de las ramas y para el IB se colocd un alfiler
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con plastiina epdxica en el sustrato, cerca de la base de la colonia, a una
distancia de 2 a 5 cm. La distancia entre fa marca y el borde (apical o basal) se
midid en varios periodos con un vernier de plastico. Para el IA se hicieron 6
mediciones entre mayo de 1893 y mayo de 1994 (Tabla 5-i) y para el IB se
realizd un primer marcaje en mayo 1993 con dos mediciones posteriores en

junio y jutio del mismo ano

TABLA 5-1. PERIODOS DE MUESTREO PARA Et. CRECIMIENTO APICAL. Fecha y temporada

en que se tomaron las muestras, n=numero de ramas medidas
Muestra Fecha Temporada CUADRO A CUADRO B

) (n)
1 may 1993 1er.marcaje 45 79
2 jun 1993 secas 40 59
3 jut 1993 Hluvias 36 54
4 oct 1993 Huvias 24 25
5 nov 1993 nortes 40 39
6 may 1994 nortes-secas 34 34

El IT se basd en mediciones periodicas del area de tejido vivo (ATV) de cada
colonia, segtin se describe en la seccion 3.2. La diferencia en ATV entre un
periodo de muestreo y otro se considerd como el nuevo tejido producido (NTP).
Este dato se utilizd para obtener una estimacion de crecimiento relativo que
permitiera estimar el porcentaje del ATV que representaba el NTP.

La relacidon entre el crecimiento (IA, IB e IT) y el tamanfo se analizo mediante un
analisis de varianza unifactorial para las 4 clases de talla, y el IT relativo de cada
por no presentar una distribucidon normal, se comparé mediante un

clase,
analisis de varianza no parameétrico por rangos de Kruskal-Wallis.

En cuanto a los parametros ambientales, la temperatura del! sitio de estudio se
obtuvo con un termdmetro de registro continuo (ver seccidn 2.5.2) y el
fotoperiodo se obtuvo con un programa de computadora (Luna-sol), que calcula
el numero de horas de luz diarias, dependiendo de la posicion geografica del

sitio de estudio.

El efecto que el tamarno de las colonias ejerce sobre la tasa de crecimiento se
compard mediante un andlisis de varianza entre las 4 clases de tamarfio
definidas anteriormente. También se analizdé el efecto de otros factores tales
como la orientacidén en la que las ramas crecen y la época del afo.
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Se estimo el porcentaje de colonias que en un aio pueden pasar a una clase de
tamano mayor por efecto del crecimiento, y se presenta esta probabilidad de
transicion para los diferentes tamafios de clase y tipos de colonias.

£n cuanto a la tasa de fusién, se hizo un registrd inicial (marzo) del numero de
colonias que evidentemente eran producto de la fusidn de una o mas colonias
Durante las visitas posteriores, se registré continuamente la fusidn de dos o mas

colonias.

5.3. RESULTADOS
5.3.1. Efecto de! tamafio

E! tamano de la colonia es un factor que influye en la tasa de crecimiento, de
manera que las grandes tuvieron un mayor incremento apical, basal y de tejido
vivo (IA, IB e IT) que las pequenas (Fig. 5.1 y Tabla 5-H).

TABLA 5-1l. EFECTO DEL TAMANO DE LAS COLONIAS EN EL CRECIMIENTO. Incremento
apical (lA), incremento basal (IB) e incremento en tejido (IT) mensual y anual por clase de
tamafa. Inlervalo de confianza al 95% entre paréntesis y tamafio de muestra (n). *Para el IT, las
unidades son cm®/mes y cm?/ano respectivamente

CLASE Mensual n Anual (cm/ario)
{mm/mes)

incremento apical
58

| 5.21
1564 7.01
134 7.00
40 7.85
. 386 83
I 10 2
n 14 2.7
1t 12 2.27
v 10 4.0
Total 46 2
Incremento en tejido
1 24 (-25-74) 60 290
] 109 (73-144) 119 1310
H 315 (274-357) 87 3780
v 515 (450-581) 35 6180
Total 199 (176-221) 301 2390
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Fig. 5.1. RELACION ENTRE EL. CRECIMIENTO Y EL. TAMARO DE LA COLONIA. Promedioc e
intervalo de confianza al 95%. para el a) Incremento apical (JA), b) Incremento basal (IB)
y €} Incremento en tejido (IT). Clases: 1=<1,000; H=1,001-5000; 11=5,001-15,000;

tv=>15,000 cm? de area de tejido vivo.
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La tasa promedio de IA fué de 5.69 mm/mes (n=386, D.S.=2.85), por lo que se
estimod que la tasa anual de crecimiento apical para esta poblacion es de 6.83
cm/afio. La tasa de IA muestra diferencias significativas dependientes del
tamano de las colonias (F332=6.04; p=0.0005), siendo las de mayor talla las que
tuvieron un incremento lineal mayor. También existieron diferencias significativas
en la tasa de IA en ambos cuadros de muestreo (F,.1352=15.22; p=0.0001), siendo

mayor en el cuadro "A".

La tasa promedio de IB fué de 2.34 mm/mes (n=46, D.S.=1.63). EIl crecimiento
basal fué ligeramente mayor en el cuadro "A", aunque no existieron diferenias
significativas (F,.45=0.273; p=0.6082). Las diferencias por clases de tamado
tampoco resultaron ser significativas (F3.45=2.09; p=1153), pero se observd una
tendencia de mayor incremento basal en las colonias grandes, en comparacion

con las otras clases.
L.a cantidad de tejido que produce una colonia por iteracidn modular esta
relacionado fuertemente con el tamaro de las mismas. Esto se debe a que las
grandes, al tener una mayor cantidad de polipos, son capaces de generar,
mediante iteracidn modular, una cantidad de tejido significativamente mayor que
las pequefas (F1297=75.21; p<0.00001). En las colonias de la Oltima clase, este
incremento es cercano a 2,000 c¢m? en cada periodo trimestral de la muestra,
mientras que las pequefas incrementan su area en menos de 100 cm?.

5.3.2. Crecimiento relativo

El IT depende del tamario de las colonias debido a que el crecimiento se da por
iteracion modular, por lo que entre mas grande sea una colonia es capaz de
producir una mayor cantidad de tejido. Sin embargo, el crecimiento relativo,
definido como el NTP anualmente entre el ATV inicial, permite comparar la tasa
a la que una colonia puede multiplicar su area de tejido, entre las diferentes
clases de tamano. Asi, se observéd que el tarmanio de la colonia influye en la tasa
a la que se puede multiplicar el ATV inicial, de manera que las colonias
pequenas pueden duplicar su tamano mas rapidamente que las grandes (Tabia

5-11i).

TABLA 5-lll. CRECIMIENTO RELATIVO POR CLASE DE TAMANO. Porcentaje del area inicial

que produce anualmente una colonia de cada clase de tamano.

Cilase % n

1 70.34 60

" 51.53 119

"t 43.94 87

v 29.62 35

Total 50.23 301
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Aunque esta tendencia es evidente, el crecimiento relativo anual es bajo en las
colonias grandes, pero muy variable en las pequenas. por lo que el coeficiente
de correlacion entre éste parametro y el tamadfo inicial, es bajo (r=-0.25,

R?=6.16. p<0.001) (Fig. 5.2).

crecimiento relativo anual (%)

3o as 40
(emx1000)

tamano

Fig. 5.2. CRECIMIENTQ RELATIVO ANUAL DEPENDIENTE DEL TAMARNO Y TIPO DE LAS
COLONIAS.

5.3.3. Efecto de los factores ambientales
Se analizé también el efecto de algunos factores ambientates sobre el
crecimiento coralino. tJno de ellos fué la orientacién en la que crecen las ramas
(norte. sur, este u ceste), como un factor que pudiera alterar la tasa de IA por
acciéon de las corrientes dominantes y/o la energia del oleaje, pero las
diferencias no fueron significativas (F3 250=1.634; p=0.1817).
En cuanto a las tres épocas del afio que se prevalecen en el sitio de estudio

(nortes, lluvias y secas), las diferencias en las tasas de crecimiento tampoco
fueron significativas para el IA (F2183=1.263; p=0.2840), ni para el IT

(F2.205=1.743; p=0.1768).

Por otro lado, las variaciones del crecimiento entre los 5 periodos de muestreo a
través del afio no fueron significativas para el IA (F4,238:1=0.796; p=0.5284), ni

para el [T (Fs205=1.388; p=0.2286).
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A pesar de que las variaciones en el crecimiento que se dan a lo largo del aio
no son significativas y de que tampoco estan determinadas por las épocas del
ano que persisten en el sitio de estudio, se observd que existe una tendencia
relacionada con la temperatura del agua y con la cantidad de luz.

La temperatura mas baja que se registro fue de 25.6 OC (al final de la época de
nortes y principios de la de secas) y la mas alta de 29.2 ©C en verano
(temporada de lluvias y fin de las secas), con una diferenia de 2.5 horas de luz
entre los dias mas largos (verano) y los mas cortos (invierno) (Fig. 5.3.a). El 1A
tuvo un promedio mayor a 6mm/mes durante el invierno, cuando la temperatura
del agua es baja y el fotoperiodo es menor, mientras que el resto del afio varié
alrededor de los 5.5 mm/mes. En contraste, el IT en invierno fué bajo, con un
promedio menora 2.5 cm?*/mes, mientras que en verano fue mayor a 3 cm®/mes

(Fig. 5.3.b)
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Fig. 5.3. RELACION DE LA TEMPERATURA DEL AGUA Y DE LA CANTIDAD DE LUZ CON EL
CRECIMIENTO CORALINO. a) Temperatura del agua (linea continua) y numero de
horas de luz diarias (linea punteada). b) Variacion anual del IA (cuadros) y del IT
(romboes). Las lineas horizontales muestran el periodo que abarca cada promedio y las
verticales e! limite de confianza al 95%
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5.3.4. Probabilidad de transicién anual.

En el periodo de un arfio una colonia puede, através del crecimiento, pasar de
una clase de tamahno a otra mayor. Esta probabilidad varia de acuerdo al
tamario y tipo de la colonia. Las colonias estables son las que tienen una mayor
probabilidad de transicion, estimandose que mas del 15% de ellas se transfiere
a la proxima clase después de un afo, y en el caso de las colonias estables de
la clase I, este porcentaje es mayor al 20% (Fig. 5.4).

% de colonias

25

20 -
15 -1~

10 -~

(o] ~r — T —
ct Fch Fg ) " m w
o ]

[[837 | 147 | 899 [ 17.06 [ 2099 | 16.18 |
Tipo de colonias

Fig. 5.4. PROBABILIDAD DE TRANSICION ANUAL POR CRECIMIENTO. Porcentaje de colonias
que en un afo se transfirieron a la clase inmediata superior, debido al crecimiento. Tipo
de colonias: Cli=Colonia ncrustante, Fch=Fragmento chico, Fg=Fragmento grande,
1=<1,000; 11=1,001-5,000; 11=5,001-15,000. IV=>15,000 cm*® de area de tejido vivo (I-

Iv=Colonias estables)

Por definicién, 1a Gltima clase no tiene una probabilidad de transicién asociada,
mientras que en las colonias que no son estables, como los fragmentos y las
colonias incrustantes, la transicion significa, en el primer caso que logran fijarse
al sustrato y en el segundo que empiezan a formar brotes, y en ambas
situaciones se pueden considerar colonias estables. Los reclutas cuando forman

el primer brote se les considera dentro de la clase |.
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§.3.5. Fusion

Durante los dos primeros anos de trabajo de campo (de marzo de 1993 a
diciembre de 1994) se fusionaron un total de 33 colonias, originando 15 nuevas
colonias de mayor tamarno, 7 en el cuadro "A” y 8 en el "B". La mayoria de las
fusiones ocurrieron entre dos colonias, y solamente en una ocasion se
fusionaron tres y en otra cuatro.

La tasa de fusion se favorece en sitios de alta densidad donde aumenta la

probabilidad de que las ramas de las colonias se toquen entre si. Se registré un
total de 21 ocasiones en las que dos o mas colonias hicieron contacto, pero sodlo
en 15 de esas veces (70% aproximadamente) se produjo una fusion del tejido
entre ambas colonias. En el cuadro "A"” todas las colonias que hicieron contacto
se fusionaron (100%), mientras que en el “8" sélo 8 de las 14 veces que esto
ocurrid (57%).

En todas las ocasiones en que no hubo fusidn de las colonias que hicieron
contacto, se formo un borde liso de color café palido 6 amarillo intenso, debido
al sobrecrecimiento del tejido de ambas colonias. Esta situacién durd hasta
varios meses en algunas ocasiones, pero después, pare del tejido cercano a
ese borde presentd mortalidad parcial en algyuna de las dos colonias y
posteriormente hubo crecimiento de la otra sobre el esqueleto recién expuesto.

Por otro iado, no se observd una relacion entre el tamano de la colonia y la
frecuencia de fusién, sin embargo el tamarno de las colonias que se fusionaron
fué importante para determinar la clase a la que pertenecia la nueva colonia.
Cuando dos colonias de talla similar se fusionaron, la nueva colonia era de una
clase de tamarfo mayor que las originales. Lo mas frecuente fué gque dos
colonias de la clase [Il se fusionaran originando una de la clase V. El contacto
entre colonias grandes se favorece debido a que tienen una mayor probabilidad
de alcanzar a otras colonias vecinas, al extender sus ramas durante el
crecimiento, mientras gue las colonias que crecen incrustantes sobre el
esqueleto de otra, (que probablemente pertenecen al mismo geneto), tienden a
fusionarse pero eso no representd un incremento significativo en tamaio.

Las observaciones de campo sugieren que la fusion sélo se efectaa entre
rametos del mismo geneto. Todas las colonias que se sabla que procedian de
una misma e hicieron contacto, se fusionaron. Las que estaban fusionadas
antes del muestreo, parecian ser rametos de una misma colonia. Las ocasiones
en las que hubo un rechazo se trataron de fragmentos procedentes de alguna

colomia fuera del cuadro de muestreo.
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5.4. DISCUSION
En los organismos modulares, como los corales, el crecimiento de una colonia
se da por la produccién asexual de jos moddulos. Cuando ia tasa de iteracion por
modulo permanece constante, el numero de modulos y por [o tanto el tamarno de
la colonia incrementan exponenciaimente. Esto sélo es posible si el crecimiento
es lineal o volumeétrico, pero cuando el crecimiento es bidimensional, como en
los corales foliares, existen ciertas restricciones impuestas por su morfologia, ya
que los médulos centrales no pueden multiplicarse y la produccion de nuevos
1989). En el caso de los

polipos se restringe a la zona periférica (Hughes,
corales masivos o ramificados, la forma que adquieren durante el crecimiento

esta determinada por el patrén de iteracion de los pélipos (Barnes, 1973), el cual
puede modificarse por diversos factores intrinsecos y ambientales.

§.4.1. Factores ambientales

Los trabajos sobre demografia de corales han determinado que el crecimiento
relativo disminuye conforme la colonia aumenta de talla (Connell, 1973; Hughes
1987), debido a que la extencidn lineal permanece a una tasa

y Conneill,

constante durante el crecimiento en colonias foliares (Hughes y Jackson, 1985)
y masivas (Babcock, 1991). Una extencion lineal constante también se ha
reportado para los géneros Acropora, Porites y Pocillopora, que tienen un
crecimiento tipicamente ramificado, pero que presentaron un crecimiento
horizontal debido a que estaban cubiertas por unos cuantos centimetros de
agua durante la marea baja (Hughes y Conneli, 1987). Lo mismo ocurre en las
etapas tempanas del crecimiento, en las que todas las especies tienen un
crecimiento similar a los corales foliares, antes de que las especies ramificadas
empiecen a desarrollar sus ramas (Van Moorsel, 1988).

Esta extensiéon lineal a tasa constante en colonias con crecimiento horizontal,
sugiere que los bordes estan expuestos a condiciones similares,
independientemente del tamafnio de la colonia. Una situacion parecida ocurrié en
el 1B que se estimd en este trabajo., donde el tejido de la base de las colonias
crece sobre el sustrato a la misma tasa, sin importar su tamarno.

En cambio, el IA en las colonias ramificadas de la especie A. palmata, presentd
una correlacion positiva con el tamafno, a diferencia de otras especies con
formas masivas o foliares. Este resultado, sustenta la idea de Randall (1981)
acerca de que la morfologia de las colonias de este género representan una
estrategia adaptativa en la competencia por espacio. La extension de las ramas
hacia arriba y hacia los lados, les permite crecer por encima de la superfice de
otras colonias, ademas de gue ia forma extendida de las ramas incrementa la
proporciéon superficie-volumen, tanto de la captacion de luz (para calcificacion y
actividad fotosintética de las zooxantelas), como para la alimentacién
heterotréfica. Asi, las colonias grandes que tienen ramas altas pueden
extenderlas mas facilmente, lo que repercute en un crecimiento lineal mas

acelerado, como se observo en este trabajo.
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La tasa de extension lineal para la pobtacion en estudio (6.8 cm/ano) fué menor
a lo reportado por Bak (1976; 1983) para la misma especie en las Antillas
Holandesas (B.8 cmv/afio). Esta diferencia se puede originar si las colonias en
ese trabajo eran de mayor tamario, lo que ocasionaria un aumento de la tasa de
1A, de acuerdo con o que se observd en este estudio. Estos valores son
similares al de otras especies del género: 8 cm/afo para A. formosa en
Tailandia (Charuchinda y Hylleberg, 1984) y 10 cm/ano para A. cervicornis en
las Islas Virgenes (Gladfelter, 1984); y son bajos comparados con los 18.1 cm
que crece anualmente A. pulchra en las Filipinas (Yap y Gomez, 1881).

En cuanto a! crecimiento relative (nueva cantidad de tejido producido por unidad
de area), se observdo una disminucidn conforme una colonia aumenta de
tamanfio, porque la tasa de iteracién modular no es constante para todos los
polipos. En el casc del género Acropora, se ha estimado que los polipos
apicales tienen una tasa de calcificacidon entre 4 y 8 veces mayor que los
laterales o basales (Goreau, 1959; Fang et al., 1989), de modo que entre mayor
sea la relacion perimetro-area (colonias pequedas), la tasa de crecimiento
relativo se incrementa.

Por otro tado, las colonias grandes son mas suceptibles a la pérdida de tejido
por mortalidad parcial, por fragmentacién de las ramas y por fisién de cotonias
(ver secciones 6.3.2.y 7.3.3), lo que también limita su crecimiento. Esto
contribuye a la disminucidon del crecimiento relativo durante el crecimiento de A.
palmata, a pesar de que las colonias grandes pueden tener un IA mayor que las
pequenias.

Otro factor que podria ocasionar cambios en la tasa de crecimiento dependiente
del tamarnio es el referente a la reparticién de recursos entre el crecimiento y la
reproduccion. Se ha sugerido que la disminucidon de la tasa de crecimiento,
relacionada con el aumento de tamano, se asocia al inicio de la reproduccion
sexual e incremento de la fecundidad (Loya, 1985; Harrison y Wallace, 1990).
También se ha observado una relacion entre la acrecion estacional en bandas
de distinta densidad en el esqueleto y el periodo de produccion de gametos
(Wellington y Glynn, 1983).

En el caso de A. palmata, la liberacidon de los gametos en el Caribe a finales del!
verano (Szmant, 1986), coincide con el periodo que Highsmith (1979) describe
como el cambio entre la depositacidn de una banda de baja densidad a una de
alta densidad, y con la época del aflo en que el IA fue menor. De esta manera,
la actividad reproductiva podria ocasionar una limitacion de los recursos
asignados para el crecimiento, lo cual contribuiria al decremento del IT relativo
en funcion del aumento de tamafo que se observd en este trabajo. Sin
embargo, la correlacién positiva entre el IA y el tamano de la colonia que se
encontré en este estudio, sugiere que las colonias pueden invertir energia en la
calcificacion de las ramas, aun cuando tienen actividad reproductiva, ya que ias
colonias de esta poblacion son capaces de producir una gran cantidad de
gametos (ver seccidon 7.3.2.). Esta idea concuerda en parte con las conclusiones

DEMOGRAFIA DE Acropora palmata 39



V. CRECIMIENTO

de Bak y Engel (1979). Bak y Criens (1982) y Bak (1983) acerca de que esta
especie utiliza la mayor parte de su energia para la calcificacion, tanto para el
crecimiento como para la regeneracion de tejido lesionado. Por lo tanto, dadas
estas aparentes contradicciones, es necesario llevar a cabo estudios especificos
tendientes a definir la inversion de energia y el reparto de los recursos entre las

principales funciones fisiolodgicas de estos organismos.

5.4.2. Factores internos

Existe controversia acerca del efecto que ejerce la temperatura del agua sobre
el incremento lineal. Por un lado, Glynn y Stewart (1973) encontraron una
correlacion positiva entre ambos parametros, mientras que en especies del
género Acropora se ha encontrado una correlacion negativa (Yap y Gomez,
1981; Charuchinda y Hylleberg. 1884). Otros trabajos muestran que la extension
lineal no sufre alteraciones dentro de un intervalo optimo (26-29°C), pero que
tiende a disminuir cuando la temperatura es mayor o menor (Gladfelter, 1984).
En estudios de laboratorio se definieron dos valores optimos (27 y 31°C)
dependiendo de la temperatura a la que el coral estaba adaptado previamente
(Clausen y Roth, 1975). Sin embargo. Yap y Gémez (1981) encontraron que aun
por debajo de esos rangos, las colonias de A. pulchra incrementaron su tasa de
crecimiento. En el presente trabajo, la variacidn anual en la temperatura del
agua es similar al intervalo que Gladfelter (1984) consideré como optimo, o cual
coincide con que la variacion anual del IA no fué significativa. Sin embargo, seria
conveniente realizar mediciones de crecimiento con intervalos de tiempo
menores para detectar con mayor precisién las viariaciones a través del arfio, ya
que el incremento que se observd en el 1A durante los meses mas frios,
concuerda con las observaciones de Yap y Gomez (1981).

En cuanto al efecto de la luz en el crecimiento de los corales. se ha sugerido
que tiene importancia sobre el proceso de clacificacién, donde la intensidad y la
cantidad de la luz solar son mas importantes que las horas de luz al dia
(fotoperiodo) (Gladfeiter, 1984). La carencia de datos de nubosidad o irradiancia
para la zona de estudio, impide hacer alguna inferencia a este respecto, pero
seria interesante analizar el aparente decremento que se aprecia en el IT
durante el invierno como una probable reduccién de la tasa de caicificacion, por
efecto de una menor cantidad de luz durante el invierno.

5.4.3. Fusion
El otro mecanismo por el cual las colonias incrementan su tamarnio es la fusion.
Este proceso no implica la produccidn de nuevo tejido, pero influye en la

estructura de tamanos y en la dinamica poblacional.
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Las observaciones de este trabajo concuerdan con los resultados obtenidos a
partir de injertos experimentales en varias especies de corales, donde la fusidn
solo se {levé a cabo cuando provenian de una misma colonia (Hughes y
Jackson, 1985; Potts, 1978; Hildeman ef a/., 1977, Bothwell 1881).

Ef estudio de Bak y Criens (1982) demostré que fragmentos de A. palmata
amarrados a las ramas de la misma colonia se fusionaron despues de 10
semanas y cuando los fragmentos se pusieron sobre colonias vecinas. la
mayaria de las veces hubo sobrecrecimiento de la colonia receptora hacia los
infjertos. En la inspeccidn histolégica encontraron un cierto grado de
cementacion en (a zona de sobrecrecimiento, por lo que pensaron que las
reacciopes antagonistas no son muy fuerdes. Sin embargo, segun las
observaciones de campo de este estudio, el contacto entre ambos tejidos puede
durar varios meses, pero después, una de las colonias perdia gran parte del
tejido cercano a la zona de contacto y la ctra colonia crecia sobre ese esqueleto.
Lo que no se pudo determinar es si la colonia afectada termina por morir
completamente. o si en algun momento se invierte el sobrecrecimiento, lo cual
permitiria que ambas colonias se mantuvieran en el tiempo.

Si la fusion solo ocurre a nivel de rametos y existe un rechazo entre colonias con
distinto genotipo, es de esperar que fas barreras que forma esta especie (donde
existen mudltiples interconecciones de tejido entre una y otra), esten formadas
por pocos clones. De este modo, !a mayoria de las colonias se producen por
propagaciaon clonal, siendo este el principal mecanismo de produccion de
significativa para el reclutamiento en el tiempo ecaldgico.

Para demaostrar estas hipdtesis es necesario realizar estudios de genética, ya

que fas observaciones del comportamiento de fas fusiones en ef campo y aun
tas manipulaciones para simular el contacto natural a través de injerfos, no

colonias, mientras que la reproduccidon sexual resultaria menos favorable y poco

permiten esclarecer por completo esta situacion. Los problemas se deben a que
se desconoce si efectivamente existe un sistema de auto-reconocimiento para
esta especie que permita, a través de injertos, obtener la identidad clonal y
analizar la estructura genética de la poblacidn. En algunos estudios se ha
probado que para algunas especies de coral no se cumple la hipdtesis de auto-
reconocimiento, por lo que los injertos son un indicador inadecuado de Ia
identidad clonal (Resing y Ayre, 1985). Ademads, otros factores pueden alterar
las respuestas de fusion como pueden ser ef tamanio de los injertos, variacidn en
la suceptibilidad individual de cada colonia o e! efecto de parametros
ambientales.
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VI. MORTALIDAD

6.1. INTRODUCCION

La constitucién modular de los corales escleractinios confiere al genoma un gran
potencial de longevidad, mientras que la propagacion clonal permite incrementar
la sobrevivencia del geneto debido a que cada rameto es capaz de subsistir
independientemente y tener destinos diferentes (ver seccion 2.2.4). Asl, la
mortalidad puede ocurrir a nivel de los mddulos ("mortalidad parcial”), de las
colonias ("mortalidad total”) o del geneto ("muerte del geneto”). Estos procesos
reducen la biomasa, pero el nimero de ccionias y genetos varia dependiendo
de la forma de mortalidad que se presente (ver seccion 2.2.4).

Demograficamente, la mortalidad se refiere especificamente a la desaparicion
de una colonia de la poblacion y por lo tanto a la pérdida de un rameto. Sin
embargo. la moralidad parcial que sufren las colonias, puede tener varios
efectos en la demografia de las colonias. Si la tasa de muerte de moduios no
supera a la de produccién de los mismos, entonces la colonia tiene un
crecimiento neto y puede transferirse a una categoria de tamano mayor después
de algun tiempo. Si estas dos tasas son similares, entonces ia colonia
permanece del mismo tamadfo por mucho tiempo y entonces entra en un “loop"
(sensu Hughes, 1984) o periodo de estasis (sensu Silvertown et al., 19893),
permaneciendo en la misma clase de tamano. En cambio, si la mortalidad de
polipos es mayor que su produccion, la colonia disminuye de tama#fo y la colonia
sufre un encogimiento (sensu Hughes, 1984) 6 retroceso a clases de tamarfio

menores (sensu Silvertown ef al., 1993).

En este trabajo se consideraron unicamente la mortalidad total y la parcial,
estimando la primera a través del censo de las colonias. y la segunda por medio
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de la cantidad de tejido que perdia cada colonia. La muerte de un geneto es
muy dificil de detectar en el campo con la metodologia que se empled, excepto
por la muerte de un recluta sexual recién implantado, ya que esa colonia
representa el Unico rameto de ese genotipo.

También se analizaron las variaciones en las tasas de mortalidad dependientes
del tipo y del tamafio de las colonias, asi como la probabilidad de que una
colonia sufriera un retroceso a clases de menor tamaro a causa de la pérdida
de tejido por mortalidad parcial. Se analizd ademas la regeneracion del tejido
muerto en funcidén del tamano de la colonia y de la dimension de la lesién.

6.2. METODOS

Los censos que se realizaron en periodos trimestrales para estimar el tamano
de las colonias (seccion 3.2), sirvieron para Hevar un registro y poder detectar la
pérdida de alguna de ellas por mortalidad total. Se calculd la probabilidad de
mortalidad total anual dependiente del tamano y del tipo de la colonia, definida
esta como el porcentaje de rametos que se pierden de la poblacién en un ano,
para cada tipo de colonia. Se obtuvieron estos porcentajes para los tres afios
del muestreo, y por no presentar una distribucién normal, se aplicd un andlisis
de varianza por rangos de una via de Kruskal-Wallis, para comparar el
porcentaje de mortalidad total anual entre jos tres anos del muestreo y entre los
distintos tipos de colonias y clases de tamano.

La monrtalidad parcial se estimd midiendo el area de tejido muerto en cada
colonia, a lo que se le denomind lesiéon. Para eilo se usd el largo y el ancho de
cada una de las lesiones que presentd cada colonia y se calculd el area de un
rectanguio o de un circulo, segin el caso. Estas mediciones se lievaron a cabo
en todas ias colonias de los dos cuadros de muestreo en 4 ocasiones, en mayo
y junio de 1993 y en los mismos meses de 1994. Esto permiti6 comparar los
efectos de mortalidad parcial después de un afo y la capacidad de recuperacion

del tejido muerto. €n un mes.

Se calculd el porcentaje de colonias afectadas por mortalidad parcial.
compard el tamano de las lesiones, entre Jos dos cuadros de muestreo, asi
como entre las clases de tamasio de las colonias, con un analisis de varianza de

Se

una via en ambos casos.

Se obtuvo una medida reiativa del dano producido por lesiones, a partir del
porcentaje del area tejido vivo de la colonia que representaba el tejido muerto.
Mediante un analisis de frecuencias, se analizaron las variaciones de este
porcentaje, en cada una de las 4 clases de tamahfo definidas en la tabla 4-1i, asi
como entre los anos de muestreo. Para este analisis, se definieron 4 categorias
de dafio segun el porcentaje de monalidad parcial que presentaba una colenia:
a) sin lesidn; b) hasta 10% de tejido muerto; c) entre 10-50 %; y d) >50% de
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tejido dafiado. Adicionalmente se estimo la probabilidad que tiene cada clase de
tarmarnio de regresar a otras clases inferiores por efecto de ia mortalidad parcial.

Finalmente se analizo la capacidad de regeneracion del tejido danado al cabo
de un mes, en funcion de dos parametros: el tamano de la colonia y el tamano
de la propia lesién. En el primer caso se analizéd el efecto de las 4 clases de
tamarno de la coloma y en el segundo se lelle et tamaﬁo de la leS|én en 5
categorias: a) Ocm® & sin lesiéon; b) 1-10cm?; c) 10-50ecm?; d) 50-100cm? y e)
>100cm?. Para calificar la recuperacién de Ia lesidn se usaron 3 categorias:
Mejor, Igual y Peor, segun si disminuyeron de tamafo, permanecieron del
mismo o aumentaron de talla, en e! periodo de un mes, respectivamente. Las
variaciones en la capacidad de regeneracion dependientes del tamafio de la
colonia se analizaron por medio de una chi-cuadrada para una tabla de
contingencia de 4x3, y las dependientes del tamano de la lesién para una tabla

de 5x3.

6.3. RESULTADOS
6.3.1 Mortalidad total

Durante el periodo que abarco el muestreo, se registrd la muerte de 165
colonias (57 en el cuadro "A” y 108 en el "B"), lo que representd un 44.2 %
(41.6% en el "A" y 45.7% en el "8B") del total de 373 colonias que se registraron
durante los censos (137 y 236 en los resgectnvos cuadros). Esto permitié estimar
una tasa de mortalidad total de 2.5 col/m*/ano.

La mortalidad total ocurrid principalmente en colomas pequefias que tienen
tuvieron un area de tejido vivo menor a 1,000 cm?. La mayoria de ellas fueron
colonias incrustantes, fragmentos y reclutas,. El nesgo de mortalidad total se
redujo en las colonias de mayor tamaro, tal es el caso de los fragmentos
grandes y de las colonias estables mayores a 1,000 cm?, las cuales llegaron a
morir danicamente a causa de alguna perturbacién, como sucedid durante el
huracan Roxana en octubre de 1985, lo que provocd la muerte de algunas
colonias estables de la clase de tamado Il (Fig. 6.1).

La probabilidad de que una colonia sufra mortalidad total presenta diferencias
significativas dependientes del tipo de la colonia (H=15.5; g.1.=5; p=0.0083). Las
que tuvieron un mayor porcentaje de mortalidad total fueron los fragmentos
chicos, los reclutas y las colonias incrustantes. En cambio, en los fragmentos
grandes ese porcentaje se redujo. Las colonias estables de tamario grande no
Hlegaron a desaparecer de la poblacion en un ano y las unicas que presentaron
este tipo de mortalidad fueron las de area menor a los 1,000 cm? de tejido. En
situaciones de perturbacion ambiental (como en el udltimo afio el huracan
Roxana), algunas coionias estables de la clase | también presentaron
mortalidad total en el pericdo de un ano (Fig. 6.1).
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% de colonias con mortalidad

Tipo de colonias
[J1se3 (Ji1oese K3199s

Fig. 6.1. PROBABILIDAD DE MORTALIDAD TOTAL ANUAL. Porcentaje de colonias de cada
clase que presentaron montalidad total, en los tres anos de muestreo. Tipo de colonias:
R=Recluta sexual, Cli=Colonia incrustante, Fch=Fragmento chico. Fg=Fragmento
grande, 1=<1,000; li=1,001-5,000; 111=5,001-15,000; Iv=>15,000 cm® de area de tejido

vivo (I-IV=Colonias estabies).

Las variaciones en la probabilidad de muerte entre los 3 arfios de muestreo, no
fueron significativas (H=0.190; g.l.=2: p=0.9095), a pesar de que en el altimo
afo se notdé un incremento en la mortalidad a causa del huracan Roxana, de
modo que se observo un aumentd en el porcentaje de mortalidad anual en Ia
clase | y murieron algunas de la I, lo cual no habia sucedido en los dos arios

anteriores (Fig. 6.1 y Tabla 6-1).

TABLA 6-1. MORTALIDAD TOTAL. Porcentaje de colonias de cada tipo que rnurieron anualmente

en ios 3 anos de muestreo

Tipo de colonia 1993 1994 1985
Reclutas (R) 66.7 100 100
Colonia incrustante (Cl) 50.0 51.4 54.4
Fragmento chico (Fch) 82.2 52.9 68.8
Fragmento grande (Fg) o] 25.0 20.0
Colonia estable | 20.7 34.8 47.8
Colonia estable ! o] [0} 16.3
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6.3.2 Mortalidad parcial

La mitad de las colonias de la poblacién, estuvieron afectadas por mortalidad
parcial. El porcentaje de colonias que presentaron dafos de este tipo fué menor
en el segundo ano de muestreo, y mayor en el cuadro "B” en ambos anos

(Tabla 6-I1).

TABLA 6-11. MORTALIDAD PARCIAL. Porcentaje de colonias afectadas por mortalidad parcial

para cada cuadro de muestreo en dos afos consecutivos.
1993 (%) 1894 (%) Ambos afos (%)
Cuadro A 48 40 44
Cuadro B 69 44 55
Ambos cuadros 60 43 50

El tamano de las lesiones que se produjeron por mortalidad parcial fué muy
variable (Fig. 6.2 y Tabla 6-lll). Se encontraron diferencias significativas en
funcion del tamano de las colonias (F3302=22.20, p<0.0001), de modo que las
clases de mayor talla tuvieron lesiones mas grandes. £l tamano de las lesiones
también fue significativamente mayor en el cuadro "B" (F, 302=8.64, p=0.0035),
debido a que las colonias de la clase |l y sobre todo de la Il presentan, en
promedio, una mayor area de tejido danfada. en comparacién con o observado

en el cuadro "A".
Mortalidad parcial

Tamano de la lembn (cm?)

Y A A Av®l it B BV
Clanas qe tamano por cuadro

Fig. 6.2. TAMARO DE LAS LESIONES. Promedio del tamanfo de las lesiones y su intervalo de
confianza al 95%. para 4 clases de tamano (1=<1.000; 11=1,001-5,000; HI=5,001-15,000;
1V=>15,000 cm? de area de tejido vivo), para ambos cuadros de muestreo "A" y "B".
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TABLA 6-Il. TAMANO DE LAS LESIONES. Promedio del tamano de la lesién para cada cuadro y
por clase de tamano Al final se muestran los valores de ambos factores combinados

Lesion (cm?) n 1.C. al 95%
Cuadro A 78.7 125 -0.3- 157.8
Cuadro B L2089 .. e 178 .. 140.6-273.2 .
Clase | 20.3 144 -53.5-94.0
Clase I 93.6 88 -0.6-187.8
Ciase It 421.3 55 302.1-540.5
Claselv. = = 7703 16 549.3-991.3
Al 24.2 57 -92.9-141.3
Al 23.9 35 -125.5-173.4
Al 53.1 25 -123.7-229.9
Alv — 786.8 .8 474.2-1099.4
=¥ 17.8 87 -77.0-112.6
Bl 139.7 53 18.2-261.1
B 728.0 30 566.6-889.1
B iV 753.8 8 441.2-1066.4

Los resultados anteriores indican que ta mortalidad parcial es muy frecuente y
que las colonias grandes pierden una mayor cantidad de tejido. Sin embargo, el
tamano de las colonias influye de manera inversa entre la probabilidad de
perder tejido y el porcentaje del tamanio de la colonia que representa el area
danada; de modo que las colonias grandes son mas suceptibles a ser afectadas
por mortalidad parcial (pocas tienen todo su tejido intacto), pero el area danada
rara vez es mayor al 10% de su area total. En cambio, existen muchas colonias
pequenas sin pérdida de tejido, pero aquellas que han sufrido mortalidad parcial
tienen un area danada que representa un alto porcentaje de su tamaino, siendo
en ocasiones, mayor al 50% (Figs. 6.3.ay 6.3.b).

Asi, gran parte de las colonias pequeias pueden escapar a
parcial, pero en caso contrario, las lesiones representan un alto porcentaje de su
tejido, lo cual reduce sus probabilidades de sobrevivencia. En cambio, las
colenias grandes siempre tienen areas deterioradas, pero que representan un
porcentaje bajo de su tamado. La comparacion entre los dos anos indica que el
numero de colonias que no tienen tejido muerto (sin lesién) se incrementsd en
todas las clases, aunque las que presentan una mortalidad entre ¢l 10-50% se
increments en las tres clases de mayor tamano (Fig. 6.3 a y b).

la mortalidad
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Fig. 6.3.a. MORTALIDAD PARCIAL POR CLASE DE TAMANOS EN 1993. Distribucién de la
frecuencia det! dano ocasionado por maortalidad parcial (las categorias se definen en el
eje "x"), para_cada clase de tamaro: |=<1,000; I1=1,001-5000: HNi=5,001-15000;

1V=>15,000 cm? de area de tejido vivo
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Fig. 6.3.b. MORTALIDAD PARCIAL POR CLASE DE TAMANOS EN 1994. Distribucion de la
frecuencia del dano ocasionado por monalidad parcial (las categorias se definen en el
eje "x"), para _cada ciase de tamafno: I=<1.000; 11=1001-5000; 111=5001-15000;
tv=>15.000 cm? de area de tejido vivo
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Por otro lado, la pérdida de tejido por monalidad parcial puede provocar que una
colonia disminuya su tamano e ingrese a una clase inferior a la que pertenecia.
Esta probabilidad de regresion depende de la talla y tipo de colonia. Los
fragmentos grandes son los que tienen una mayor probabilidad de reducir su
tamado y pasar a una clase menor, es decir a fragmento chico. En cambio, esa
probabilidad se reduce en las colonias estables y es muy baja en la clase IV. En
la clase |, el retroceso implica que se convierten en colonias incrustantes. (Fig.

6.4).

% de colonias que retrocedan de clase

30
LY ,
10
i
° Fa ] 1" " %
[ Ze17 | 1101 17.85 | 11.7 | 5 i}

Tipo de colonias

Fig. 6.4. PROBABILIDAD DE DECREMENTO ANUAL. Porcentaje anual de colonias que
regresan a clases inferiores, debido a la pérdida de tejido por mortalidad parcial. Tipo de
colgnias: Fg=Fragmento grande, 1=<1,000; I1=1,001-5,000; I1I=5,001-15.000; Iv=>15,000
cm?® de area de tejido vivo (I-Iv=Colonias estables).

6.3.3 Regeneracion de tejido dafiado

La capacidad de regenerar el tejido que se pierde por mortalidad parcial
(lesiones) no esta determinado por el tamano de las colonias, ya que no se
encontraron diferencias significativas en la regeneracion de lesiones entre las
clases de tamafo (x2=4.72: g.l.=6; p=0.5796; n=105). Independientemente de la
clase de tamario, se observo que en el lapso de un mes, aproximadamente la
mitad de las colonias son capaces de reducir el tamano de sus lesiones
(categoria Mejor), mientras que la otra mitad tiende a aumentar el area de la
lesién (Peor), y solo unas cuantas midieron lo mismo (lgual) (Fig. 6.5).
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Fracuancia (26)

Peaor a42.42 40.63 60.71 33.33

tgual 6.06 12.5 7.14 8.33

Mejor 51.52 46.88 32.14 58.33
CLASES DE TAMANO

Fig. 6.5. EFECTO DEL TAMANO DE LAS COLONIAS EN LA RECUPERACION DE TEJDO.
Porcentaje de colonias en las que aumentd el area de tejido danade por mortalidad
parcial (Peor), que no cambid (fgual) y que se redujo su tamario (Mejor) después de un
mes.. seqgin su clase tamano: 1=<1,000; H=1,001-5.000; 1i=5,001-15,000; (V=>15000

cm?® de area de tejido vivo

Por lo tanto, el tamano de la colonia no influye en la recuperacion de las
lesiones, sino que la capacidad de regenerar el tejido perdido, esta mas bien
determinada por el tamarnio de la misma lesidn. Asi, la proporcion en la que se
recuperan las lesiones varia en funcion del tamafno de la propia lesién, de
manera que ambas caracteristicas estan relacionadas significativamente
(x_2=62.49; g.1.=8; p<0.0001; n=129). Después de un mes, mas del 50 % de las
fesiones menores a 10 cm?® fueron capaces de disminuir el area danfada, e
incluso algunas se recuperaron por compieto. Esta probabilidad tiende a
disminuir conforme aumenta el tamano de ta lesidon. Un porcentaje bajo de fas
lesiones pequefas aumentan de tamafno, en cambio aproximadamente en la
mitad de las lesiones grandes se incrementa el tejido danado. En el caso de las
colonias que no tenian mortalidad parcial, ta mayoria de ellas permanecio sin

dano (Fig. 6.6).
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Frecueaencia (%%)

oSln tesion a-10 10-50 50-100 >100
Peor 21.2 26.7 53.8 55.6 61.5
igual 78.8 20 15.4 22.2 15.5
Meajor o 53.3 30.8 22.2 23
Tamahao de la lesién (ecm?)

Fig. 6.6. EFECTO DEL TAMANO OE LA LESION EN LA RECUPERACION DE TEJDO.
Parcentaje de colonias en las que aumento el area de tejido dafiada por mortalidad
parcial (Peor), que no cambiaron (lgual) y que redujeron su tamano (Mejor) después de
un mes. segun el tarnano de la lesion, el cual se dividid en las 5 categorias que se

definen en el eje “x”.

6.4. DISCUSION
La mortalidad, tanto parcial como lotal, esta fuertemente determinada por ef

tamano de las colonias. La mortalidad total afecta principaimente a las colonias
pequeias, mientras que la parciat a las grandes, tanto en frecuencia como en la
cantidad de tejido que se pierde. En cambio, la recuperacion del tejido perdido
por mortalidad parcial esta en funcidn mas bien del tamano de la propia lesidn y

no del de {a colonia.
La alta tasa de mortalidad total asociada a las colonias pequedas se debe a
que, por su tamafdo, es mas probable que el deterioro de tejido (causado por
depredacion, sedimentaciéon, sobrecrecimiento de otros organismos, etc.)
provoque su muernte. Un deterioro similar, en colonias de mayor tamadio, es poco
probable que origine una mortalidad total, entendida como una muerste
“instantanea™ de toda la colonia. Pero sin duda, las colonias de gran talla
pueden llegar a desaparecer de la poblacion, atl ir reduciendo su tamafio en et

transcurso def tiempo.
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Esta probabilidad de morir se incrementa aun mas en las colonias que no son
estables, como los fragmentos, porque al no estar fijjos en el sustrato estan mas
expuestos a la abrasidn y a ser cubiertos por la sedimentacidon. En el caso de las
colonias incrustantes y los reclutas sexuales, se observd que frecuentemente
son atacados por sobrecrecimiento algal. En cambio, en una colonia grande, el
Area que se puede daifiar mediante estos mismos factores no representa un
porcentaje alto de su tamano, sinc que solamente provoca una disminucion de
su talla y probablemente un retroceso a clases de tamaino menor.

En cuanto a la mortalidad parcial, fas colonias grandes son las que pierden una
mayor cantidad de tejido y frecuentemente sufren lesiones. Sin embargo, los
dafos no representan una gran disminucién de tejido y dificiimente provocan
mortalidad total. En contraste, las pequenas suelen ser menos afectadas por
monrtalidad parcial, pero cuando ocurre tiene peores consecuencias, ya que
pueden perder hasta un 50% de su tejido, haciéndolas vulnerables a sufrir una

mortalidad total.

Con respecto a la capacidad regenerativa de las especies de coral, Conell
(1973) argumentd que la sobrevivencia de las colonias pequefias es baja debido
a su poca capacidad de recuperarse de dafnos, por lo que sugirid que deben
tener pocas reservas de energia para utilizarlas en la reparacién tejido perdido.
Sin embargo, en este trabajo se observd que la capacidad de recuperacion del
area perdida por mortalidad parcial no esta refacionada con el tamanio de las
colonias, sino que depende mas bien del tamano de la propia lesiéon. Esto ocurre
también en las colonias de Montastrea annularis, segun lo reportado por

Meesters, et al. (1994).

Esto hace pensar que el costo asociado a la regeneracion de tejido dafado,
esta en proporcion directa del area a reparar, de modo que, independientemente
del tamario de la colonia, las lesiones pequeias tienden a recuperarse mas
rapidamente y que las lesiones grandes dificilmente pueden recuperarse por ta
produccién de nuevo tejido, ya que esa area tiende a ser colonizada por otros
organismos. Esto también ha sido documentado para varias especies (Bak y
Steward-Van Es, 1980; Bak, 1983) y no implica necesariamente que las colonias
chicas tengan pocas reservas para regenerar tejido, sino mas bien que las
lesiones pueden representar una mayor area del tamano de la colonia. En este
sentido, el perimetro de la lesion también puede tener importancia en la
capacidad regenerativa, ya que es el sitio donde empezara a regenerarse el
tejido (o a extenderse la lesion), siendo proporcional a la cantidad de tejido
necesario para ir cubriendo la lesiéon.

Tambieén se ha detectado que existen diferencias en el tiempo de recuperacién

dependiendo de la especie, considerandose a A. pa/mata como uno de los
escleractinios con mayor capacidad de regeneracion en el Caribe (Bak, 1983).
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Vii. REPRODUCCION

7.1 INTRODUCCION

Los corales escleractinios presentan tanto reproduccién sexual como asexual.
Existen cuatro patrones basicos de reproduccidn sexual: especies hermafroditas
o didicas. con desarrollo externo (liberacion de gametos) o interno de la larva. La
mayoria de las especies son hermafroditas y expulsan los gametos. por lo que 1a
fecundacion y el desarrollo larval son externos. Se ha reportado que los corales
escleractinios de la Gran Barrera Australiana y de algunas otras localidades del
indo-pacifico, liberan sus gametos de manera masiva y sincrénica una vez al
ano a finales de la primavera (Kojis and Queen, 1981; Harrison et al., 1984;
Babcock et al., 1986; Wallace, et al.. 1986; Stodart, et al., 1988; Oliver y Willis,
1987; Harrison y Wallace. 1990; Babcock. et al., 1984). En cambio, en el Caribe
no existe una sincronizacion de ese tipo en la liberacién de los gametos, a pesar
de que la mayoria liberan sus gametos a finales de! verano (Szmant, 1986).

Las especies del género Acropora son hermafroditas simultaneas y el arreglo de
las gonadas esta mejor definido que en otras especies, ya que los ovarios y las
testas se desarrollan en pares de mesenterios separados (Harrison y Wallace,
1990). Presentan un ciclo de gametogénesis anual en el cual los oocytos se
desarrollan en un periodo de aproximadamente nueve meses y las testas en
diez semanas (Kenyon, 1992; Wallace, 1985; Babcock et al/, 1986). La
fecundidad promedio para et género varia de 5.6 a 12.8 huevos por polipo
(Wallace, 1985; Szmant, 1986). Sin embargo. en algunas especies existen
diferencias de fecundidad dependientes de la posicién de! pdlipo dentro de la
colonia y del tamarno y/o edad de ia misma (Wallace, 1995).

DEMOGRAFIA DE Acropora palmata 74



Vil. REPRODUCION

Adicionaimente a la reproduccién sexual, la propagacion clonal es un medio
asexual de produccion de colonias, a traves de varios procesos (ver 2.2.2.). En
la especie A. palmata la produccion asexual de colonias se da por dos
mecanismos: la fragmentacién y la fisién. LLa continua ruptura y regeneraciéon de
las ramas, aunado al alto porcentaje de sobrevivencia de los fragmentos
generados, ha sido considerado como el modo predominante de reproduccion y
distribucion de esta especie en Belice (Highsmith ef al., 1980) y en Curagao y
Bonaire (Bak y Engel, 1979). Por otra parte, la fisidn de una colonia se origina
por la mortalidad parcial del tejido intermedio, jo que provoca !la formacién de
colonias separadas que pueden sobrevivir y crecer independientemente.

7.2 METODOS

En este capitulo se presentan aspectos relacionados con la reproduccion
sexual, como son la fecundidad en funcién del tamano de las colonias, el
tamadio minimo de la colonia para la reproduccién y la tasa de reclutamiento
sexual (nuevos genetos). En cuanto a ta propagacién clonal, se estimaron Ia
tasa de fragmentacion y la sobrevivencia de los fragmentos en relacion con su

tama#no, asi como la tasa de fisidn.

Para estimar la fecundidad, el muestreo tuvo que realizarse en dos etapas. tLa
primera parte consistio en determinar la época reproductiva de la poblacién en
estudio y definir ia técnica para observar los gametos. Con esta finalidad, a partir
de marzo de 1993 y hasta diciembre del mismo ano, se colectaron muestras
mensuales de tejido (aprox. 2 x 2 cm) de colonias cercanas a los sitios
permanentes de muestreo. Se tomd una muestra de tres regiones de la colonia;
apical, media y basal, de 2 © 3 colonias., cada mes. Solamente se utilizaron
colonias de tamarno grande, que no tenian un alto porcentaje de mortalidad

parcial, ni pérdida de ramas.
Las muestras se fijaron en forrmoil-H2Qmar al 10% por un pericdo minimo de 1
semana y después se descalcificaron trozos pequenos en acido suifurico al
10%. El tejido libre de esqueleto se almaceno en formol al 10%. Las muestras
descalcificadas se analizaron al rnicroscopio y se hizd la diseccidn de algunos
polipos para identificar los oocytos (huevos). Los procedimientos que se llevaron
a cabo fueron una combinacién de las técnicas descritas en Kojis y Quinn
(1981), Szmant-Froelich, et a/. (1985), Soong (1991), Kenyon (1992) y Waliace

(1995).
Una vez determinada la época reproductiva y definida la técnica para observar

fos gametos, se escogieron 30 colonias de diferentes tamanos y se colectaron
pequenas muestras {(entre 2 y 5 cm de diametro) durante varios dias antes de la
iiberacion de los gametos (entre el 11 julio vy el 8 de agosto de 1994). L os trozos
colectados se examinaron en fresco bajo microscopio de diseccion para
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observar el color y tamario de los gametos que se encontraban en el borde de la
muestra, luego se fijaron y posteriormente se descalcificaron.

£n las muestras descalcificadas, se escogieron 30 polipos al azar, los cuales se
disectaron para contar el numero de huevos por polipo y estimar el porcentaje
de podlipos gravidos. Adicionalmente se estimo el numero de pdlipos por cm?,
para poder calcular el numero de pdlipos que tiene una colonia de un tamano
determinado. Todos estos datos se utilizaron para evaluar si existen diferencias
de fecundidad en funcién de! tamarno de las colonias, y para determinar el
tamano minimo al que las colonias producen gametos.

Para estimar la tasa de reclutamiento sexual, cada vez que se visitaron las
areas permanentes de muestreo para estimar los demas parametros
demograficos, se revisaba detenidamente el suelo de las areas permanentes.
Estas prospecciones minuciosas tenian la intencién de detectar nuevas colonias

de menos de 1 em de diametro. que pudieran ser reclutas de origen sexual.
el muestreo

En cuanto a la produccidén de colonias ppr propagacién clonal,
consistid en registrar el numero de colonias que se generaron, tanto por
fragmentacion como por fision, durante los censos de los cuadros permanentes
(seccidn 3.2). Estos datos sirvieron para estimar las tasas de ambos procesos.
Adicionalmente, se analizd el tiempo gue son capaces de sobrevivir los
fragmentos en dependencia de su tamarnio.
Para evaluar si existen diferencias significativas en
reproductivas, en funcion del tamano y de la regidn de la colonia, se utilizd
andlisis de varianza unifactorial. t.as variaciones en el porcentaje de pdlipos
fecundos, por no presentar una distribucion normal, se evaluaron mediante un

anadlisis de varianza por rangos de Kruskal-wWallis.

las caracteristicas

7.3 RESULTADOS
7.3.1. Liberacion de gametos

Las gdnadas femeninas (oocytos o huevos) se observaron facilmente en las
disecciones de pdlipo y en las muestras en fresco. Su apariencia es de esferas
acomodadas en hilera dentro de la cavidad mesentérica de cada pdlipo, por lo
que semeja un “rosario” de gametos. Los huevos son blancos hasta 2 6 3
semanas antes de su liberacidn, y cuando empiezan a madurar adquieren un
{igero tono rosado o naranja palido y aumentan de tamarnio. Cuando esto ocurre,
los huevos se pueden distinguir a simple vista en tas muestras en fresco. En
esas semanas, el color se vuelve mas intenso, llegando a ser naranja brillante o
color marrén, pocos dias antes de la liberacion. La identificacién de las gonadas
masculinas (testas) fué mas dificl y sdlo en algunas disecciones pudieron

observarse.
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La liberacidon de los gametos ocurrié durante el verano en un periodo de 2
semanas, durante los ultimos dias del mes de julio y los primeros de agosto,
iniciAndose una semana después de la luna llena. En esta época del ano es
cuando la temperatura del agua es mas elevada y el fotoperiodo mas largo (ver
Fig. 5.4.a). Las observaciones de 2 anos indican que durante este periodo no
existe sincronismo en la maduracién de las gonadas entre las colonias de esta
especie, ni en el dia de la liberacion de los gametos, ya que ocurre primero en
algunas colonias que en otras. En 1993, las primeras colonias liberaron sus
gametos entre el 6-12 de agosto. En 1994, se observd que algunas colonias
empezaron a tener huevos color rosa (maduros) desde el 11 de julio, y ia
liberacion de gametos de las primeras colonias ocurrid entre el 26 y 28 de julio
(una semana después de la luna llena), mientras que en las uUltimas sucedid
entre el B y e! 10 de agosto. En ambos arios, las colonias que liberaron sus
gametos al principio de la temporada, fueron las mismas, siendo estas las de
mayor tamanao y las mas cercanas a la rompiente arrecifal.

7.3.2. Reproduccion sexuatl

De las 30 colonias que se escogieron en 1994, se tomaron por io menos 2
muestras de cada parte (apical, media y basal) antes de [a liberacidn de los
gametos, encontrandose oocytos sclamente en el 63% de ellas. Todas las
colonias de ta clase | carecian de gametos, por lo que se supuso que sodlo las
colonias de las clases Il Ill y IV son capaces de producir gametos. Por este
motivo, los calculos y las pruebas estadisticas solo se muestran para las tres

ultimas clases de tamario.

- Fecundidad

El valor de fecundidad se estimé a partir del niomero de huevos (oocytos) que
produce una colonia en cada evento reproductivo. Para estimar la fecundidad de

una colonia fue necesario considerar:

i) el nimero de polipos que tiene,

ii) el porcentaje de pdlipos fecundos y

iii) el nimero de huevos que produce cada padlipo fértil.

Para estimar la cantidad de polipos que tiene una colonia, se calculo el numero
de pélipos por centimetro cuadrado, siendo de 27 pélipcs/cm2 de tejido, en
promedio. Sin embargo, existen diferencias significativas dependiendo si los

pdlipos son apicales. basales o de !a parte media de la colonia (F23:2=28.511,
p<0.0001), siendo mas abundantes en la region intermedia (Fig. 7.1 y Tabla 7-1).

77

DEMOGRAFIA DE Acropora palmata



Vil. REPRODUCION
—

No. polipos/cm?
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Fig. 7.1. VARIACION EN £ NUMERO DE POLIPOS SEGUN LA REGION DE LA COLONIA
Promedio y limite de confianza al 95% del nimero de pdlipos/em2 de tejido, en 3
regiones de la colonia: A=apical, B=Basal, I=Intermedio.

TABLA 7-1. NUMERO DE POLIPOS POR AREA SEGUN LA REGION DE LA COLONIA.
Promedio y desviacidon estandar del nimero de polipos por area (cm?) en funcién de la regién de
la colonia (Apical, Media y Basal). n=tamadfo de muestra.

Region polipos/em?® £ D. E. n
Apical 25.16 + 0.47 179
Media 31.28 + 0.62 91
Basal 27.90 + 0.91 43
Total 27.32 1 0.33 313

El porcentaje de podlipos fecundos fue de 35% en promedio. Sin embargo, la
prueba de rangos de Kruskal-Wallis muestran que este porcentaje varia
significativamente en funcion del tamafio de las colonias (Estadistico de Ia
prueba=6.287;, p=0.04313), siendo mas alto en las grandes (Tabla 7-ll). En
cambio, las tres diferentes partes de una colonia (apical, basal y media) no
presentan diferencias entre si, con respecto  a este porcentaje
(Estadistico=5.449; p=0.06557).
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TABLA 7-i. PORCENTAJE DE POLIPOS FECUNDOS POR CLASE. Porcentaje y valor del rango
promedio de la prueba de Kruskail-Wallis. n=numero de muestras (de 30 pdlipos cada una) que

Se examinaron.
Clase Porcentaje Rango promedio n
! o 5
n 03.33 11.8 3
i 21.02 15.7 13
v 46.58 24.2 24
Total 35.03 45

El numero de huevos que produce un polipo fertil también difiere
significativamente en dependencia del tamano de las colonias (F220=4.593,
p=0.0192), de modo que las dos ultimas clases de tamano producen entre 3.5 y
4 huevos por polipo, mientras la clase Il presenta en promedio 1.5 huevos por
polipo (Fig. 7.2 y Tabla 7-i1l). Sin embargo, este numero no sufre variaciones
entre la regidn apical, la basal y la media (F32¢=2.368, p=0.1129).

Numero de huevos/pdlipo

Y — —

-1
1 Ht
Clases de tamano

Fig. 7.2. VARIACION EN EL NUMERO DE HUEVOS POR POLIPO. Promedio y linute de
confianza al 95% del numero_de huevos/pdlipo para cada clase’ [=1.001-5,000;
IN=5.001-15,000: IV=>15.,000 cm? de area de tejido vivo
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TABLA 7-lil. NUMERO DE HUEVOS POR POLIPO POR CLASE. Promedio del numero de
huevos por pdlipo fecundo y su desviacion estandar para cada clase de tamafo. n=numero de

polipos fecundos.
Clase Huevos + D. E. n
i o]
i 1.50 + 0.82 3
i 3.48 + 0.41 82
v 4.03 +£0.26 296
Total 3.72 £0.21 381

Con la informacion presentada en las tres tablas anteriores, se estimd una tasa
de fecundidad especifica para cada clase de tamafo, seglun se presenta en la

Tabla 7-1v.
ta suposicion de cada colonia de una clase de tamano

Primero, se hizo

determinada, tiene un area de tejido vivo igual al valor intermedio del intervalo
de la clase correspondiente (T). El numero total de pdlipos por colonia (Fol) se
obtuvo considerando que un tercio del area corresponde a cada una de las
regiones de la_colonia (apical, intermedio y basal), las cuales tienen un ndmero
de pzfﬂipos/ct'n2 distinto (Tabla 7-1). Después se calculd el numero de pdlipos
fecundos que tiene una colonia de cada clase (Pol-fec) con base en las
diferencias en el porcentaje de pdlipos gravidos, dependientes de la talla de la
colonia (Tabla 7-ll). Finalmente se calculdé el numero de oocytos por colonia
{Huevos). considerando las variaciones en el numero de huevos por podlipo en

cada clase de tamarnio (Tabla 7-111) {(ver Tabta 7-1V).

TABLA 7-IV. TASA DE FECUNDIDAD ESPECIFICA POR CLASE. Nurmero de oocytos (huevas)
producidos por una colonia de las clases de lamafo I, Il y IV. T=area de tejido vivo,
correspondiente ai valor intermedio del intervalo de clase de tamafio; pol=nGmero de poélipos por

colonia; pol-fecsnumero de polipos fecundos. Los calculos se detallan en ei texto.

Clase T (em?) pol pol-fec huevos
n 3,000 84.340.0 2.808.5 4,212.8
1] 10,000 281,133.3 59,094.2 205,647.9
[\ 20,000 562,266.7 261.903.8 1'055.472.4
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- Tamafo minimo para la reproduccion.

De las 30 colonias que se utilizaron para estimar la fecundidad, en ninguna de
las que pertenecia a la clase | se observaron gametos en las muestras en fresco
ni en los pdlipos que se disectaron. Esto hace pensar que las colonias que
tienen un area de tejido vivo menor a 1.000 cm®, ain no estan maduras
sexualimente. En algunas de las colonias de mayor tamarfio, tampoco se
observaron huevos durante las disecciones. Sin embargo, la proporcion en la
que esto ocurrio fué considerablemente distinta entre las clases de tamano, de
modo que sdlo el 100% de las colonias de la dltima clase presentd oocytos
(Tabia 7-Vv)

TABLA 7-V PORCENTAJE DE COLONIAS FECUNDAS POR CLASE.

Clase (%) n
t o] 5
1] 30.0 3
" 60.0 10
v 100.0 12

En la clase Il, el porcentaje de colonias fecundas fué bajo., ademas de que la
cantidad de huevos que puede generar una colonia de esta clase, es poca en
comparacion con las colonias de mayor tamarno (ver tabla 7-1V). De esta
manera, es probable que una porcidn de estas colonias ho haya madurado
sexualmente, y las que producen gametos lo hacen en cantidades muy bajas.

Por ello, es probable que el tamafno minimo que deben alcanzar las colonias
para madurar sexuaimente esta en el intervalo de la clase !l de tamano. Sin
embargo, es claro que_UGnicamente las colonias que tienen un area de tejido
mayor a los 5,000 cm? (clases Il y 1V) son las que contribuyen de manera
importante a la produccidn de gametos. y que ese aporte es muy alto en las
colonias de la Ultima clase.

- Reclutamiento

La tasa de reciutamiento sexual que se observd en los sitios de muestreo fue
muy baja. En ambos cuadros permanentes, durante el periodo de tres anos,
anicamente se encontraron 4 colonias que median menos de 1 cm de diametro,
con un pequeno brote de unos cuantos milimetros y que por la morfologia que
presentaron durante su crecimiento, parecian ser de origen sexua! (ver seccidon
4.3.2.d.)
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Estas colonias se detectaron durante el primer censo de los dos primeros afnos.
Tres de ellas en marzo de 1993 y una en abril de 1994. De las primeras, dos
murieron invadidas por algas al cabo de 2 y 3 meses respectivamente, antes de
tener una base mayor a 2.5 cm de diamétro y una altura de mas de 1.5 c¢m. La
otra murid en diciembre de 1994, cuando tenia una base elipsoidad de 6 x § cm
de diametro y 4 ¢m de altura. La colonia que se detectd en abril de 1994 fué la
que durd mas tiempo, pero murio durante el huracan Roxana en octubre de
1995. cuando tenia una base circular de 4 x 4 cm y 6 cm de altura.

La tasa de reclutamiento sexual que se puede calcular a partir de estos datos es
de 0.04 colonias/m?® al ano. Estas colonias presentaron una mortalidad
aproximada del 50% en el primer afno subseceente a que se detectan como

colonias de la especie.

7.3.3. Propagacion clonal

La produccion de nuevas colonias por reproduccion asexual se did mediante dos
procesos: la ruptura y desprendimiento de ramas de colonias ya existentes
(fragmentacion) y la division de una colonia en dos o mas por mortalidad parcial
de tejido intermedio (fisidn)

En los dos primeros anos del muestreo (marzo de 1993 a diciembre de 1994) se
formaron 137 colonias por reproduccion asexual, de las cuales el 72% fué por
fision y el 28% por fragmentacion. En el cuadro "A", aproximadamente la mitad
de las colonias se formaron por fragmentacion, mientras que en el "B" Ia
mayoria de las nuevas colonias se produjeron por fision (Tabla 7-Vi).

TABLA 7-VI. PRODUCCION ASEXUAL DE COLONIAS. Porcentaje de colonias producidas por
fragmentacion y por fisibn en ambos cuadros de rmuestreo.

Fragmentacion Fision
Cuadro % n Y% n
A 54.7 29) 45.3 (24)
B 10.7 (9) 89.3 (75)
Total 27.7 (38) 72.3 (99)

- Fragmentacion

Al inicio del muestreo se encontraron 15 colonias que eran fragmentos (A=7,
B=8) y después de 21 meses, 17 colonias (A=12, B=5) se fragmentaron,
originando otros 38 fragmentos. Esto implica que del total de colonias presentes
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al inicio del muestreo (A=50, B=95), el 11.7% sufrieron fragmentacion durante
un periodo de casi 2 anos. Este proceso fue mas frecuente en el cuadro "A",
donde se fracciond el 24% de la poblacion, mientras que en el "B" sélo el 5% de
las colonias.

El porcentaje de colonias de cada clase que sufrieron rupturas, asi como el
numero de nuevos fragmentos generados, es mayor en las colonias grandes
(Fig. 7.3 y Tabla 7-VII). El 90% de los fragmentos generados pertenecieron a la
clase de tamariol y el 10% a la ll.

nuevas colt/col fragmentada

% do Fragmentacién
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Fig. 7.3. PROBABILIDAD DE FRAGMENTACION Y NUMERQO DE COLONIAS PRODUCIDAS
Porcentaje de fragmentacidn por clase (barras) y numero promedio de colonias
producidas (inea)} por cada colonia fragmentada de diferente clase de tamano: [=<1,000;

11=1,001-5.000: 11!=5,001-15,000, IV=>15,000 cm? de area de tejido vivo.

TABLA 7-VIl. TASA DE FRAGMENTACION POR CLASE. Colonias por clase que sufrieron
fragmentacion en 21 meses (%). X=Numero de colonias promedio que generd una colonia al ;

fragmentarse.
Clase (%) x ;
! 2.33 1.00
n 11.32 1.66
i 23.10 2.16
v 27.27 2.00
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La sobrevivencia de los fragmentos esta directamente relacionada con su
tamarnio, de modo que e! 100% de los que tenian menos de 55 cm”® murieron en
el transcurso del tiempo que duro este estudio. La probabilidad de sobrevivencia
fue del 25% en aquellos que tenian hasta 1,100 cm? de area, y se incrementd
rapidamente en dependencia del aumento en el tamafno del fragmento, llegando
a ser del 100% en los de mayor talia (Fig. 7.4). La correlacion entre el tamario
de los fragmentos y los dias que estos sobrevivieron, fue altamente significativa

(r=0.824, R*=67.97, p<0.0001) (Fig. 7.5).
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Fig. 7.4. TASA DE SOBREVIVENCIA DE LOS FRAGMENTOS. Porcentaje de sobrevivencia en
relacién con et tamano de los fragmentos, en el tiempo que durd el estudio. Los
intervalos del eje “x" estan en escala log-normal (el valor indica el timite maximo de cada
uno). El numero arriba de cada columna sefiala el tamafio de muestra
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vencia

Dias de sobrevi

500 1.000 1,500 2,000 2,500
Tamario del fragmento (cmg)

Fig. 7.5 MODELO DE SOBREVIVENCIA DE (LOS FRAGMENTOS. La relacion entre la
sobrevivencia de los fragmentos y su tamafo presenta una funcidn del tipo y=a+bx;
donde y=numero de dias de sobrevivencia, x=tamafno del fragmento. a=88.17£12.91, y

b=0.22020.025

- Fision

En los dos primeros anos de muestreo se fisionaron 53 colonias (A=13, B=40),
originando 99 rametos (A=24, B=75). Esto implica que el 36.5% del total de
colonias sufrieron fision. Este proceso fue mas frecuente en el cuadro "B,
donde se fisiond el 42% de la poblacidn, mientras que en el "A" soélo el 26%.

La tasa de fision y el numero de colonias generadas muestra relacién con el
tamano de la colonia, observandose que las colonias grandes tienden a
fisionarse mas frecuentemente y a generar un mayor numero de colonias (Fig.

7.6 y Tabla 7-Vill).

TABLA 7-VIIl. TASA DE FISION POR CLASE. “%=Porcentaje de colonias de cada clase gue
sufrid fisidn durante un periodo de 21 meses. X=Numero de colonias promedio que generd una

colonia que se fisiond
Clase Y% X
' 16.28 1.21
1l 39.62 1.95
i 50.00 2.08
v 45.45 2.80
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En un 77% de las veces que ocurrid una fision (41 colonias), se originaron
colonias incrustantes de tamano pequeio, por lo que fa otra parte de la colonia
mantuvo un tamano dentro del intervalo de fa misma clase a la que pertenecia
antes de la fisidn. En las olras ocasiones, la fision provoco el retroceso a una

clase de tamafio menor.
Con respecto al tamafo de las colonias generadas por fisidn, el 84% (83

colonias) fueron de la clase 1. 13% (13) de la clase It y 3% (3) de la clase Hi.

nuevas col/cotl fisidon
3

% de Fision
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fD% Fision -*- Nuevas col. !

Fig. 7.6. PROBABILIDAD DE FISION Y NUMERO DE COLONIAS PRODUCIDAS. Porcentaje de
fisidn y numero promedio de calomas producidas por colonia fisionada, en cada clase de
tamafio; 1=<1,000; 1=1,001-5,000; 11=5,001-15,000; V=>15,000 cm=~ de area de tejidc

vivo,
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7.4. DISCUSION
La produccidon de colonias en la especie A. pa/mata se da mediante tres

mecanismos: reclutamiento farval, fragmentacion y fision. El primero de ellos es
y los otros dos mediante mecanismos

a travées de la reproduccidn sexual
asexuales de propagacioén cional.

El origen de cada tipo de colonia es facimente distinguible en el campo. Los
fragmentos son asimeétricos y no estan fijos al sustrato, pero pueden desarrollar
puntos de fijacion después de algun tiempo. Los reclutas sexuales son
pequefios y tienen un area basal simétrica de la cual surgen ramas incipientes
(brotes). Por aitimo, las colonias que se producen por fision tienen forma
irregular y crecen incrustantes sobre el esqueleto de la colonia que les dio
origen. Las dudas que pudieran surgir acerca del tipo de colonia, sobre todo
entre las colonias incrustantes y los reclutas sexuales, pueden esclarecerse
cuando se ha observado su crecimiento durante algunos meses. Esto es porque
las colonias incrustantes que tienen un tamado similar al de los reclutas
sexuales, nunca muestran una tendencia a formar un brote, el contorno de la
colonia es asimeétrico y cambia constantemente de forma. En cambio, {a base de
los reclutas es siempre simétrica y el brote que se desarrolla presenta un
crecimiento acelerado. de modo que tiende a adquirir una forma cilindrica.

7.4.1. Tamafo minimo para la reproduccién

En la mayoria de las especies, los organismos alcanzan la madurez sexual a
una edad determinada. En el caso de los corales escleractinios, Conell (1973)
observd que algunos organismos presentaban un retraso en la edad de la
primera reproduccidn, por lo cual sugirid que el tamafio de la colonia puede
influir en la actividad reproductiva. Recientemente, se ha reportado para varias
especies que el tamario de la colonia es el factor que determina la madurez
sexual (Harrison y Wallace, 1990; Szmant, 1991). Sin embargo, colonias
fecundas que sufren pérdida de tejido por monalidad parcial, fragmentacion o
fision, pueden mantener la capacidad reproductiva. aun después de reducir su
tamarnio por debajo de la talla minima que requieren ias colonias jovenes para
reproducirse (Hughes y Connell, 1987). En otros casos, una reduccion de tejido
provoco la pérdida de ta capacidad para reproducirse sexualmente, lo cual se
atribuyd a una reasignacién de los recursos para acelerar el crecimiento y poder
asi recuperar su funcién reproductiva (Szmant, 1886). En este sentido, Soong
(1993) demostré que el tamafno minimo en el que las colonias son fecundas.
esta determinado por el tipo de reproduccidn sexual y la estructura de tarmanios
de la especie, siendo mayor en aquellas que tienen reproduccion externa

(liberacion de gametos) y colonias de gran tamano.

De esta manera, es probable que los procesos fisioldgicos que
reproduccién se deban a una accidn combinada de la edad y del tamafno, pero

inician Ia
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una vez que la colonia ha madurado sexualmente debe mantener un tamarno
minimo que le permita obtener la cantidad de recursos necesarios para la
maduracidon de las génadas y la gametogénesis. Si la edad no tiene ninguna
influencia en la maduracién sexual, entonces el tamarfo minimo de la
reproduccion y el tamano que deben tener las colonias para mantener su
actividad reproductiva, debe ser el mismo.

En la poblacion en estudio, fué evidente la relacion entre el tamaro de las
colonias y su actividad reproductiva, ya que el niumero de colonias fértiles, el
porcentaje de pdlipos fecundos y 1a cantidad de huevos producidos por pdlipo,
mostraron variacion en funcion del tamario de las colonias.

Las colonias menores a 1,000 cm? que se revisaron, no tuvieron huevos, esto
sugiere que a ese tamario no se ha alcanzado la madurez sexual en las colonias
jovenes, y que las que redujeron su tejido no asignan recursos a la reproduccion
sexual. El bajo porcentaje de colonias fecundas en la clase I, indica que el
tamarno minimo que las colonias deben alcanzar para_producir gametos, se
encuentra en el intervalo de esta clase (1,000-5,000 cmz). Sin embargo, como
se desconoce la edad de estas colonias, no es posible determinar si las
diferencias de edad determinan que algunas colonias de esta talla esten
produciendo gametos y otras no. Lo unico que se puede concluir con certeza, es
que las colonias que tienen un tamafo mayor a los 5,000 cm?, son las que
tienen una contribucién importante a la formacidn de gametos. Por lo tanto, las
variaciones observadas (colonias fecundas de menor tamasdo, y colonias de
mayor talla sin gametos) se pueden deber a una diferencia de edad entre las

colonias de la misma clase de tamado.

7.4.2. Dispersion larval

Con respecto a la capacidad de dispersion de la larva planula, algunos trabajos
apoyan la idea de que las planulas se establecen principalmente en su arrecife
de origen (Done, 1982, Sammarco and Andrews, 1988), en contraste con otros
que plantean que los arrecifes estan interconectados y son interdependientes en
el reclutamiento larval (Harrison el a/., 1984; Babcock y Heyward, 1986).

En el caso del arrecife de Puerto Morelos, se puede pensar que una parte de las
larvas se transporta a lus demas arrecifes del! Caribe, por medio de la corriente
de Yucatan. Sin embargo, es probable que otra parte de las larvas se reclute
localmente, por la existencia de pequeiias contracorrientes cercanas a la costa,
que forman giros entre las puntas mas prominentes (Merino, 1986),

El patron de dispersidn de las larvas tiene importancia para determinar la
distribucién espacial de los adultos, de modo que una distribuciéon agregada o de
parches puede ser consecuencia de una dispersion larval limitada (Carlon y
Oison, 1993). Por otro lado, la distancia que recorren las larvas antes de su

L4
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asentamiento, también tiene influencia en determinar la estructura genética de la
poblacién. Si el reclutamiento ocurre de manera local, es de esperar que la
variabilidad genética entre poblaciones sea mayor que dentro de cada una. En
cambio. si existe un flujo genético entre poblaciones separadas, a traves del
reclutamiento larval en sitios alejados al de su origen, lo mas probable es que
exista una aita variacion geneética dentro de una misma poblacién y pocas
subdivisiones genéticas a lo largo de una gran distancia, con similitudes entre

poblaciones separadas.

7.4.3. Reproduccion sexual vs. asexual

Los resultados de este trabajo serfalan que la propagacion de esta especie se
da principalmente por mecanismos asexuales. En cambio, el reclutamiento a la
primera clase de tamano por la via sexual fué poco frecuente, a pesar de que la
poblacion se encuentra sexualmente madura y la produccién de gametos es

alta.

Esta situacidn concuerda con las observaciones de Waliace (1985) en un
estudio para nueve especies del género Acropora en el arrecife de la Gran
Barrera Australiana. Todas las especies de ese estudio tienen la capacidad de
presentar reclutamiento larval, pero su contribucién a la poblacién estuvo
relacionada con la capacidad de fragmentacidon de cada especie. Asi, el
reclutamiento sexual fué muy bajo en las que también presentan fragmentacion
durante todo el afno; medio en aquellas que los fragmentos se generaban
ocasionalmente durante situaciones adversas, y alto en las que no se
fragmentaban. Otros autores también han establecido la importancia de la
fragmentacion en el reclutamiento de nuevas colonias en el género Acropora

(Bothwell, 1981, Highsmith, 1982; Kenyon, 1992).

Los dos procesos de propagacién clonal, la fragmentacion y la fisién, se
ocasionan por factores ambientales, de modo que no estan determinados por
aspectos fisioldégicos de los propios organismos. La produccién de fragmentos
se da por accién de las corrientes y de la energia del oleaje, que pueden romper
las ramas de las colonias y la fisidn ocurre por la mortalidad parcial de! tejido de
una colonia causado por el efecto de otros organismos o por perturbaciones
fisicas. Por eso, Ia produccion de colonias mediante estos mecanismos implica
una disminucién de tejido de la colonia que las origina; pero en condicones
ambientales cotidianas, este decremento no suele ocasionar grandes pérdidas
de tejido, y se compensa por el rapido crecimiento de las colonias y poder de

regenerar tejido.

En cambio, en condiciones adversas, como pueden ser las generadas por
tormentas y huracanes. una gran cantidad de colonias se fragmentan y algunas
se desprenden completamente, provocando una pérdida de tejido considerable.
En estas situacicnes. los fragmentos generados pueden ser de gran tama#no, los
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cuales tienen una menor probabilidad de ser acarreados por el movimiento del
agua debido a su peso, lo que les da la oportunidad de ir creciendo sobre el
sustrato y fijarse nuevamente, para posteriormente desarrollar nuevos puntos de
crecimiento para la formacion de rarmas. Esta alta sobrevivencia es un factor
importante para que la poblacion pueda recuperarse de los daffios causados por

eventos catastréficos.
En cuanto a fa reproduccion sexual., parece contradictorio que exista una gran
inversién de energia en la produccion de gametos y que no se vea reflejado en
un reclutamiento exitoso. Desafortunadamente, los métodos usados en este
trabajo no permiten determinar las causas del bajo reclutamiento sexual, ni las
tasas de muerte en las primeras etapas del ciclo de vida. Sin embargo, la tasa a
fa que ocurre el reclutamiento sexual, probablemente sea suficiente, en tiempo
evolutivo, para mantener la viariabilidad genética necesaria para que los
mecanismos de adaptacion se lleven a cabo, por medio de !a seleccidn natural.
Ademas es probable que exista un aporte de larvas que se hayan originado en
otra poblacion, lo cual es otra manera de introducir variabilidad genética.

°0
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VHI. DINAMICA POBLACIONAL

8.1. INTRODUCCION

tas principales técnicas demograficas se han desarrollado para organismos
unitarios y consideran a la edad como la variable que determina las diferencias
en las tasas vitales dentro de los organismos de una poblacién. Sin embargo,
los organismos modulares presentan ciclos de vida complejos donde la edad no
suele estar relacionada con el destinc de las colonias, por lo que estas técnicas
han resultado inadecuadas para describir la demografia y la dinamica de las
poblaciones. Las principales técnicas demograficas que se han utilizado en
estudios poblacionales, se describen en Ia seccidn 2.1, haciendo énfasis en los
principales conceptos que se utilizan en los modelos matriciales y su aplicacién
para estudios de poblaciones estructuradas en estados.

Las caracteristicas particulares que forman el ciclo de vida de un organismo,
tales como su longevidad. el tamano que pueden alcanzar, que tan rapido crece,
el tiempo de madurez sexual, el niumero de veces que se reproduce y cuanta
descendencia genera, definen su historia de vida. Estas caracteristicas varian
ampliamente entre las distintas especies, lo cual hace pensar que son
caracteres adaptativos que se han determinado por seleccidn natural y que
reflejan una variacién en la adecuacion (Stearns, 1992). En el caso de los
organismos modulares, la historia de vida incorpora procesos que contiene
aspectos combinados de crecimiento y reproduccion, diferentes a los de los
unitarios, como son la iteracion meodutar, la propagacién clonal, la mortalidad
parcial y la fusién de las colonias (ver seccién 2.2)), los cuales representan
ciertos beneficios adaptativos (Cook, 1985).
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tUn problema fundamentat en la teoria de las historias de vida es determinar la
contribucién que tiene cada uno de los procesos demograficos a la adecuacién,
siendo el valor de la tasa intrinseca de incremento natural (r), una medida que
frecuentemente se ha usado para evaluarla (Caswell, 1989, Stearns, 1992). Las
diferencias en la optimizacidon de esos parametros, es lo que define la estrategia
demografica de una poblacion. Este concepto se sustenta en la existencia de
disyuntivas (trade-offs) entre los diferentes paradmetros demograficos (en
particular entre la reproduccion, el crecimiento y la sobrevivencia), lo cual regula
la evolucién de las historias de vida. (Stearns, 1992; Silvertown. et al., 1993).

Recientemente, el analisis demografico de la proyeccion matricial, a través del
analisis de sensibilidad, se ha utilizado para obtener una medida de qué tan
importante es una determinada tasa vital para e! crecimiento poblacional. Por
ello, los valores de elasticidad se han empleado para medir la contribucidn
relativa de diferentes procesos demograficos, lo cual ha permitido caracterizar
diferentes patrones de estrategias de historia de vida de pastos (Kroon et a/.,
1987), de hierbas (Sarukhan y Harper, 1973; Sarukhan, 1974; Bierzychudek,
1982; Eriksson, 1988; Charron y Gagnon, 1991, Pitelka et a/.,, 1985), de palmas
(Pifiero et al., 1984) y de arboles (Ebert e Ebert, 1989; Scandrett y Gimingham,
1989). Este analisis también se ha empleado para dar una interpretacion
demografica a las estrategias de historia de vida propuestas por Grime (1977)
(Silvertown et al., 1992), a través de graficar los valores de sensibilidad del
crecimiento, la fecundidad y la sobrevivencia, en un espacio triangular que los
autores denominaron "triangulo dernografico", y hacer una comparacién de fas
historias de vida de diferentes plantas (Silvertown y Franco, 1993; Enright et al.,

1995).

Sin embargo, en animales modulares, los estudios demograficos a través de
proyeccidon matricial son escasos, aplicandose principalmente a una especie de
gorgonaceo (Yoshioka,1994) y a algunos escleractinios (Hughes, 1984;
Babcock, 1991). Pero sélo los trabajos de Gotelli (1991) y los de Lasker (1891)
contienen un analisis de elasticidad para evaluar la importancia relativa de los
procesos demograficos, y los de Tanner et al. (1994) para analizar la tasa de
sucesion en una comunidad y la importancia relativa de cada especie.

Con la finalidad de contribuir al conocimiento de los patrones de historia de vida
de animales modulares, en este trabajo se elabord un modelo matricial
estructurado en estados para describir el crecimiento y la dinamica poblacional
de Acropora palmata en el arrecife de Puerto Morelos. En este capitulo se
presenta el analisis demografico y se estima la contribucién relativa de la
fecundidad, el crecimiento y la sobrevivencia, al crecimiento poblacional, que
permitan discernir acerca de su estrategia demografica. También se hace una
simulacidn de escenerios para evaluar los efectos de posibles variaciones en la
reproduccién, asi como los ocasionados por una reduccion de la sobrevivencia a
causa de un huracan, como un ejemplo sencillo de la funcidn de! modelo para
hacer predicciones y poder evaluar la respuesta potencial de ia poblacion ante

tales cambios.
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8.2. METODOS

El modelo que se presenta en este trabajo considera la estructura de la
poblacién dividida en 7 estados, con diferentes caracteristicas demograficas de
sobrevivencia y fecundidad, los cuales se definieron con base en el tipo de
colonia (seccién 4.3.2) y en el tamano (seccion 4.3.3).

La transferencia de organismos entre los diferentes estados, después de un
periodo de tiempo determinado, se llevé a cabo mediante diferentes procesos
demograficos. El tipo de proceso especifico para cada caso se representa en un
modelo matricial y la conexion que se establece entre los estados, a causa de
estos procesos, se simboliza en un modelo grafico. Con el propdsito de facilitar
la descripcion de los procesos demograficos que ocurren en la poblaciéon, ambas
representaciones (matricial y grafica) se muestran en dos partes por separado.
Aquellos que determinan el destino de las colonias ya existentes forman la
matriz (o el grafico) de sobrevivencia, mientras que los procesos que provocan
la produccién de nuevas colonias se incluyen en la matriz (0 en el grafico) de
nacimientos. La suma de estas dos matrices (o la sobreposicidon de ambos
graficos) es la que describe la dinamica poblacional.

La tasa anual a la que ocurre cada uno de los procesos demograficos., o
probabilidad de transicién, se estimé a partir del porcentaje de colonias que se
transfieren de un estado a otro después de un pericdo de un ano. Esta
informacién se obtuvo de los censos que se llevaron a cabo a partir de marzo de
1993 y hasta diciembre de 1995 (ver seccidén 3.2). Los datos de campo que se
usaron para este fin fueron de los meses de junio-julio de los 3 anos. El
procedimiento consistid en determinar la probabilidad de que una colonia que
pertenecia a un estado determinado en junio de 1993, se haya transferido a otro
diferente en el transcurso de un ano, con base en la condicidn que guardaban
en julio de 1994; y a su vez las de esta fecha con las de julio de 1995. Asi, se
obtuvieron dos valores de transicion anual para cada uno de los procesos
demograficos, con los cuales se estimé un valor promedio para cada elemento
de la matriz. De este modo, cada uno representa la probabilidad de transicién
anual en el periodo de 1993-1995. La matriz que se obtuvo de esta forma, sirvid
para realizar el analisis demografico.

Por otro lado, como los datos se colectaron en 2 areas permanentes diferentes
(ver seccién 3.2), este procedimento se llevé a cabo para cada una de ellas,
obteniendo asi una matriz de transicién para el cuadro "A” y otra para el "B".
Posteriormente, se consideraron a todas las colonias juntas para formar una
tercer matriz que representa una mejor estimacidon de las probabilidades de
transicidn de la poblacion de Puerto Morelos.

El analisis demografico se llevdo a cabo mediante proyeccion matricial, para lo
cual se emplearon fos programas RAMAS/STAGE (Ferson, 1981) y PROJECT
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(Enright y Watson, 1991). Los principales parametros demograficos que se
estimaron fueron: la tasa de crecimiento poblacional por unidad de tiempo
(lambda=eigenvalor dominante), la distribucion estable de estados (eigenvector
derecho), el valor reproductivo por estado (eigenvector izquierdo) y el tiempo de

residencia por estado.

Otros parametros demograficos, relacionados con la edad de los organismos, se
calcularon a partir de la estructura de estados que se propone para la poblacién
en estudio, utilizando el programa STAGE-COACH (Cochran y Eliner, 1992).
Estos parametros son: la tasa reproductiva neta, el tiempo de generacion y las
curvas de sobrevivencia para los diferentes tipos de recién nacidos.

También se obtuvieron los valores de sensibilidad y elasticidad con los tres
programas citados anteriormente, para medir la contribucion relativa de las
procesos demograficos, lo cual se representa en una grafica triangular
denominada triangulo demografico (sensu Silvertown, et al., 1992).

Por dltimo, se hizo una simulacion de escenarios para analizar la importancia de
la reproduccion sexual en comparacion con la produccidon asexual de colonias.
También se simuld el efecto de un huracan sobre la sobrevivencia, y se utilizé el
programa LAMONE para calcular los valtores minimos de los etementos de la
matriz que permitieran obtener un eigenvalor dominante (lambda) igual a uno
(Enright y Watson, 1991).

8.3. EL MODELO

La dinamica poblacional de Acropora palmata del arrecife de Puerto Morelos se
describe en este trabajo, mediante un modelo matricial basado en una
estructura de 7 estados. La transferencia de organismos de un estado a otro a
través del tiempo, ocurre mediante distintos procesos demaograficos.

Estos procesos se presentan divididos en dos tipos: los que son propios de los
organismos ya existentes al inicio del muestreo (procesos de sobrevivencia), y
aquellos que originan nuevas colonias en la poblacién (procesos de nacimiento).
La probabilidad de que cada uno de estos procesos ocurra en la poblacién, o
probabilidad de transicidon, determina la dinamica de 1a poblacion.

8.3.1. Los Estados
Los estados se definieron con base en dos criterios:

- El tipo de colonja, de acuerdo a su morfologia y fijacion al sustrato,
definiéndose tres tipos: colonias estables, colonias incrustantes y fragmentos

(ver seccibn 4.3.2).
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- El tamafo de la colonia, para lo cual se agruparon en 4 clases de tamario que
difieren en la tasa de mortalidad y fecundidad entre si (ver seccién 4.3.3).

De esta manera, el modelo propuesto consta de 7 diferentes estados, que
considera las caracteristicas del tamadno y tipo de 1a colonia (Tabla 8-1).

TABLA 8-1. DESCRIPCION DE LOS 7 ESTADOS DEL MODELO.

Estado Definicion

Ci Colonia incrustante

Fch Fragmento de tamarfio menor a 1,000 cm?
Fg Fragmento de tamano mayor a 1,000 cm?
1 Colonia estable menor a 1,000 cm?
1 Colonia estable entre 1,000 y 5,000cm?
nt Colonia estable entre 5,000 y 15,000cm?
[\Y4 Colonia estable > 15,000 cm?

8.3.2. Los supuestos del modelo

1. La primera suposicién de un modelo estructurado en clases o estados, es que
existen diferencias demograficas, de fecundidad y sobrevivencia, entre los
individuos de la poblaciéon (Caswell, 1989). En el modeio que se propone en este
trabajo, estas diferencias se atribuyen al tipo y tamano de las colonias, de
acuerdo con la estructura de estados que se describid en la tabla anterior. Por lo
tanto, se supone que cualquier otra caracteristica de las colonias es irrelevante
para determinar et destino demografico de los individuos y que alguna otra

propiedad que pudiera ser importante debe estar altamente correlacionada con
el tamano y tipo de 1a colonia.

2. El modelo es invariante en el tiempo, por 1o que una proyeccion matricial
supone que las tasas vitales permanecen constantes indefinidamente. Esta
situacion describe un crecimiento (o0 decremento) exponencial de 1a poblacion y
supone que esta debe alcanzar una distribucidon estable de estados, la cual se
mantiene indefinidamente (Law, 1983; Caswell 1989). De esta manera, el
modelo no considera cambios en el ambiente (estocasidad ambiental) que
puedan alterar los procesos demograficos. ni variaciones en las tasas vitales
debido a efectos de denso-dependencia. ni variacién genética que pudiera
ocasionar cambios en la reproduccién y/o sobrevivencia por seleccidon natural.
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El periodo de tiempo que considera el modeio es de un anio, lo cual incluye un

periodo reproductivo.

3. El valor de fecundidad que se empled en el modelo, esta expresado como el
numero de colonias que se producen sexualmente por cada colonia existente,
durante un periodo reproductivo. Esta tasa de reclutamiento sexual no se pudo
estimar con precisidn en el campo debido a la escaces de colonias de este tipo
(ver seccion 7.3.2). Por ello, el valor que se incorpord en el modelo, es una
estimacion que se obtuvo a partir de jos datos de fecundidad (namero de
oocytos producidos por colonia) que se calcularon para esta poblacion (Tabla 7-

).

Esta tasa de reclutamiento sexual se estimé suponiendo un porcentaje de
mortalidad en cada una de las fases que deben pasar los oocytos, desde que se
liberan de la colonia madre hasta que originan una nueva colonia, para poder
considerarse dentro del estado |. Este calculo proporciona una tasa de
reclutamiento sexual especifica por clase de tamafho. la cual es muy baja para
los estados | y I, por lo que en este modelo se consideré unicamente la
contribucion al reclutamiento sexual que proviene de los estados Il y IV (Tabla

8-11).

TABLA 8-1l. ESTIMACION DEL RECLUTAMIENTO ESPECIFICO POR CLASE DE TAMANO.
CLASE 1l = 205,647 huevos/col .
Fase Yornort contribucion/col
fecundacion 99.9 205.647 cigotos
periodo larvario 99 2.05647 larvas
metamorfosis 90 0.205647 pdlipos establecidos
70 0.061694 colonias

reclutamiento

CLASE IV = 1'055.472 huevos/c

Fase Yemort contribucién/col
fecundacion 99.9 1,055.472 cigotos

periodo larvario 99 10.55472 larvas

metamorfosis 80 1.055472 pdlipos establecidos
reclutamiento 70 0.316642 colonias
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4. La mortalidad total (pérdida de una colonia entera) soélo afecta a aquellas que
tienen un area de tejidc menor a 1,000 em? lo cual incluye a las colonias
incrustantes (Cl), a los dos tipos de fragmentos (Fch y Fg) y a las colonias
estables mas pequeftas (I). Los otros 3 estados (I, I y V) no presentan
mortalidad total en el lapso de un afoe, porque cuando sufren mortalidad parcial,
fragmentacion o fision, regresan a otros estados inferiores (ver seccién 6.3.).

8.3.3. Descripciéon de los procesos demograficos

En esta seccion se describen los procesos demograficos que determinan la
transferencia de los organismos de un estado a otro en un periodo de tiempo.
Para una descripcion mas clara, estos procesos se han dividido en dos: aquellos
que afectan a los organismos sobrevivientes, y los que determinan el nacimiento
de nuevas colonias, segun el criterio empleado por Cochran y Eliner (1992).
Estos procesos se representan en este trabajo en un modelo matricial, el cual se
complementa con un modelo grafico.

En el modeloc matricial se especifica, mediante siglas, el tipo de proceso
demografico que interviene en cada caso. Estos se presentan en dos matrices
por separado: Una de sobrevivencia, que define el destino de los organismos
que sobreviven de un periodo a otro, y una matriz de nacimientos, que resume
el aporte de nuevas colonias a la poblacion. La suma de estas dos matrices es
la que describe los procesos de ia dinamica poblacional (Fig. 8.1)

De manera complementaria, la conexidn que existe entre los 7 estados se
presenta en un modelo grafico. La ventaja de este modelo es que permite
visualizar, mediante flechas, las fuentes de procedencia de los organimos que
se reclutan a un estado, asi como los posibles destinos de las colonias que
salen de cada uno. En este modelo también se presentan por separado los
procesos de sobrevivencia de los que corresponden a los nacimientos (Fig. 8.2).

- Procesos de sobrevivencia

Estos procesos son los que determinan el destino de los organismos que se
encuentran al inicio de un periodo de tiempo. Los que sobreviven al inicio del
proximo, pueden permanecer en el mismo estado, o pueden transferirse a otros,
lo cual implicaria un cambio en la clase de tamano y/o en el tipo de la colonia.
Aquellos que sufren mortalidad total, son considerados como pérdida de la
poblacion, El destino de los organismos sobrevivientes se puede englobar en 3
procesos demograficos basicos: la PERMANECIA, el CRECIMIENTO y et
DECREMENTO. Dentro de estos procesos, también se incluyen otros 3: La
FUSION de colonias, la FIJACION de un fragmento y la formacion de BROTES
en una colonia incrustante, los cuales son considerados como un tipo de

crecimiento.
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MATRIZ DE SOBREVIVENCIA
Ct Fch Fg ] 1} " v
Ci P D D
Fch P D D
Fg Cr P D D D
1 =] P D D
1} B Fj Cr P D
Ht Fj Fu Cr P D
v Fu Cr P
M M M M
MATRIZ DE NACIMIENTOS
Ci Fch Fg ] 1 i v
~Cl Fi Fi Fi Fi Fi Fi Fi
Fch Fr Fr Fr Fr
Fg Fr Fr
] Fi Fi Re+Fi Re+Fi
1 Fi Fi Fi
ut Fi Fi
v
MODELO MATRICIAL
Ct Fch Fg 1 i i v
i P+Fi Fi Fi D+Fi D+Fi Fi Fi
Fch P D+Fr D+Fr Fr Fr
Fg C P+Fr D D D +Fr
] B P+Fi D+Fi D+Re+ Re+Fi
1 B Fj C P+Fi D+Fi Fi
i Fj Fu C P+Fi D+Fi
v Fu C P
M M M M

Fig. 8.1. MODELO MATRICIAL. Matriz de sobrevivencia (arriba) y matriz de nacimientas (en
medio), la suma de ambas representa el modeio matricial (abajo). Procesos
demograficos: P=permanencia en el misrmo estado; Cr=crecimiento y transferencia al
proximo estado superior; Fu=fusion y transferencia a estados mas avanzados que el
inmediato superior; B=formacion de brotes en una colonia incrustante; Fj=fijacién de un
fragmento (B y Fj implican transferencia a un estado de colonia estable); D=decremento
Yy retroceso a estados menos avanzados, Res=reciutarniento sexual y contribucidn al
estado I; Fr=fragmentacion;, Fi=fisitn, M=monalidad ¢ pérdida de una colonia en la

pobiacién. Estados: Ci=Colonia incrustante, Fch=Fragmento chico. Fg=Fragmento

grande. 1=<1.000: 1=1,001-5,000; II=5.001-15,000: IVv=>15000 cm® de area de tejido

vivo (I-iv=Colonias estables)
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a) Sobrevivencia

—

Apram—

~ o e,
~

.. ~ I

~ .. Ta ¥

b) Nacimientos

Fig. 8.2. MODELO GRAFICO. 3) Procesos de sobrevivencia, b) Procesos de nacimientos.
Ci=Colonia incrustante, Fch=Fragmento chico, Fg=Fragmento grande, I=<1,000;
11=1,001-5,000; 1I=5,001-15,000; IV=>15,000 cm’ de area de tejido vivo (I-iV=Colonias
estables). Los procesos demograficos que indican las flechas se explican en el texto.
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La permanencia (P) representa la probabilidad de que los organismos
pertenezcan al mismo estado, después de un periodo de tiempo. Esta situacion
ocurre cuando el incremento de la colonia no es suficiente para rebazar el limite
de tamano de su estado, o cuando el crecimiento neto es muy bajo porque la
tasa de produccidn de pdlipos y la tasa de pérdida son similares. Esta perdida
de pdlipos se puede originar por mortalidad parcial, por fision de la colonia o por
fragmentacion. En el modelo grafico, la permanecia se simboliza como
pequerias flechas curvas debajo de cada estado. mientras que en el modeio

matricial conforman la diagonali de la matriz.

El crecimiento (Cr) se define como la transferencia de los organismos hacia el
estado inmediato superior. Este proceso implica el incremento en el tamarno de
la colonia por medio de la iteracibn asexual de podlipos, con el consecuente
aumento de la masa esquelética. Por definicidon, el crecimiento sdélo se presenta
en las colonias estables de los estados I, Il y lll, y en los fragmentos chicos,
debido a que las colonias incrustantes y los fragmentos grandes no pueden
alcanzar estados superiores mediante el crecimiento, y porque no existe un
estado superior en el caso del IV. Este proceso se representa con flechas
continuas hacia la derecha en el modeio grafico y quedan en la sub-diagonal de

la matriz.

La transferencia de organismos a estados mas avanzados que el inmediato
superior se puede dar mediante 3 procesos: La fusion de colonias, la fijacion de
un fragmento y la formacion de brotes en una colonia incrustante. Estos se
pueden considerar como un tipo de crecimiento, ya que implican el paso a
estados superiores, pero con la diferencia de que éste avance no se debe a un
aumento del tamano de la colonia por iteracién modular.

La fusion (Fu) puede ocurrir entre dos © mas colonias, provocando un aumento
de tamano y un cambio a un estado mayor que el inmediato superior. La fusiéon
puede ocurtrir practicamente entre colonias de todos los estados, pero solo en
las colonias estables | y It genera un cambio a un estado mas avanzado que el
proximo. Este proceso se representa graficamente como una linea curva hacia
la derecha por arriba de los estados, mientras que en el modelo matricial son los
elementos que se encuentran por debajo de la sub-diagonal en los estados de

colonias estables.

Por otro lado, las colonias incrustantes y los fragmentos también pueden

alcanzar estados mas avanzados cuando se convierten en colonias estables. En
el caso de las colonias incrustantes esto ocurre cuandao logran desarrollar
ramas, lo cual se distingue porque presenta pequenas protuberancias o brotes
(B). En el caso de los fragmentos, estos pueden convertirse en colonias
estables si logran la fijacion al sustrato (Fj), lo cual le da estabilidad a la colonia
y evita su desplazamiento, de modo que es capaz de formar nuevas ramas.
Estos dos procesos se representan como pequenas flechas discontinuas hacia
estados de colonias estables, y en la matriz por debajo de la sub-diagonal.
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El decremento (D) se define como la regresiéon de un organismo a estados
menos avanzados. e implica una reduccion del tamano por pérdida de tejido, y
en algunos casos también ccurre un cambio en el tipo de colonia. Las causas
por las cuales una colonia pierde tejido y reduce su talla son: la mortalidad
parcial, la fision y la fragmentacion. En el modelo matricial, los decrementos se
representan en los elementos que estan por arriba de la diagonal. En el modelo
grafico, cuando el decremento se debe solo a una reduccion de tamano, se
representa mediante flechas continuas hacia la izquierda (rectas=reduccidon de
un estado y curvas=mas de uno). Cuando ademas el decremento incluye un
cambio en el tipo de colonia, se simboliza con flechas discontinuas grandes (por
fision hacia arriba y por fragmentacion hacia abajo). Si el proceso que provoca
la pérdida de tejido es la fisibn de una colonia en dos o mas rametos, o la
fragmentacidn de alguna de sus partes, ademas de que la colonia sobreviviente
pasa a un estado menos avanzado, se producen otras colonias por
reproduccidon asexual. Este aporte de nuevas colonias a la poblacion forma
parte de la matriz de nacimientos.

Por ultimo, cuando las colonias sufren mortalidad total (M), esto no implica una
transferencia de estados, sino mas bien la pérdida de una colonia de la
poblacién. Graficamente se representa como pequenas flechas hacia abajo de
cada estado que presenta mortalidad y en el modelo matricial se presentan por
debajo del ultimo renglén de la matriz (Fig. 8.1 y Fig. 8.2.a.).

- Procesos de nacimiento

Son todos aquellos procesos que generan nuevas colonias de un periodo de
tiempo a otro. En ta poblacion en estudio, los nuevos organismos se pueden
originar de 2 maneras: por ia formacion de una nueva colonia por la fijacion de
una larva de origen sexual (RECLUTAMIENTO SEXUAL) o por la producciéon
asexual de rametos, ya sea por FISION o por FRAGMENTACION (propagaciéon
clonal). Siguiendo fas observaciones de Cochran y Ellner (1982), la propagacion
clonal se ha considerado como un tipo de nacimiento, debido a que las nuevas
colonias que se forman por esta via, comparten las caracteristicas demograficas
de las colonias del estado al que se reclutaron, y son diferentes a aquellas de la
colonia que le did origen.

El reclutamiento sexual (Re) esta dado por ia contribucién de colonias al estado
i, proviniente de los estados de mayor tamano (Il y V). La fecundidad
tipicamente se representa en el primer rengldn de un modelo matricial, pero
dadas las caracteristicas de los 3 primeros estados que se definieron para esta
poblacién, el reciutamiento sexual se incluye en lfos dos ultimos elementos del
cuarto renglén en €l modelo matricial.

La propagacion clonal, ocurre por fisidon o por fragmentacioén de las colonias.
Cuando una colonia se fisiona (Fi) en dos o mas partes, aquella con mayor
cantidad de tejido se considerd en la matriz de sobrevivencia, mientras que las
demas se incluyeron en la matriz de nacimientos. Estas nuevas colonias pueden
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ingresar a diferentes estados, dependiendo del tipo de colonia que se forme. Si
el nuevo rameto es una colonia estable, puede tener un tamarno dentro del
mismo rango que la inicial o uno menor, o pueden ser colonias del tipo
incrustante.

En el caso de la fragmentacion (Fr), la parte de la colonia que quedod fija al
sustrato se considerd como un proceso de la matriz de sobrevivencia, mientras
que los fragmentos generados se incluyeron en la matriz de nacimientos como
produccion vegetativa, los cuales se reclutan a alguno de los dos estados de

fragmento.
La reproduccion asexual en el modelo matricial, se representa en los elementos
de la diagonal y en los que estan por arriba de ella. En el maodelo grafico de
nacimientos, las flechas de arriba representan a aquellas que se forman por
fision; las de la parte media a las generadas por reclutamiento sexual y las de
abajo a las que se fragmentaron de una colonia existente (Fig. 8.1 y Fig. 8.2.b,).

8.3.4. Probabilidades de transicion

Las probabilidades de transicidn estan definidas por la tasa a la que ocurre un
determinado proceso demografico. Este valor se estimo a partir de la proporcion
de organismos, procedentes de un determinado estado, que se transfirieron a
otro (o que permanecieron en el mismo) en un periodo de tiempo. Las
probabilidades de transiciéon que se calcularon para la poblacién en estudio,
segtin el modelo descrito en la seccion anterior, se representan graficamente
para cada uno de los estados (Fig. 8.3). Estos mismos valores se reunen en una

matriz de transicion (Fig. 8.4).
En ambas figuras, se presentan por separado, la probabilidad de que ocurran
procesos de sobrevivencia de los de nacimientos. La suma de estos dos valores
es lo que constituye la probabilidad de transicion anual. En Ila figura 8.3 se
representa la probabilidad asociada a los procesos de sobrevivencia (barras
blancas) y la probabilidad de produccién de nuevas colonias, tanto por
produccion vegetativa ((barras de puntos) como por reproduccidn sexual (barra
negra). También se muestra la probabilidad de mortalidad total en cada estado
(barras a rayas). En el caso de la matriz de transicion (Fig. 8.4), se presentan
primero las probabilidades de transicidn de la matriz de sobrevivencia. después
fa de nacimientos y al final la de la poblacién (suma de ambas).

Los estados a los que se transfieren los organismos, asi como en la proporcion
en la que esto ocurre y los procesos demograficos que intervienen para ello,
varia para cada estado. La primera diferencia notable es que la montalidad total
solo existe en los 4 primeros estados. Los fragmentos chicos tienen una mayaor
tasa de mortalidad, siendo mayor al 50% de ias colonias existentes, y tiende a
disminuir a 20% cuando los fragmentos son grandes o la colonia es estable.
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Colonias inestables

a) Colonia incrustante b) Fragmento chico

Probabilidad Peobabitidad

[ "
ESTADOS ESTADOS

Fg v [ [ ~

c) Fragmento grande

Probabiidad

s

a6

oal’ q’

€1 Ffen  Fg t [ [ [ ™M
ESTADOS

Clrep a Rrep. soxuat l

Fig. 8.3.a. PROBABILIDAD DE TRANSICION ANUAL PARA LAS COLONIAS INESTABLES.
Probabilidad asociada a los procesos de sobrevivencia (blanco) y a los de nacimientos.
por propagacion clonal (puntos) y por reclutamiento sexual (negro); asi como Ila
probabilidad de morntalidad "M" (rayas) en los 3 estados de colonias inestables (a-c).
Estados: Cl=Coloma incrustante, Fch=Fragmento chico, Fg=Fragmento grande.
1=<1,000; 11=1,001-5.000; 11=5.001-15.000. IV=>15.000 cm’ de area de tejido vivo (t-
IV=Colonias estables)
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; Colonias estables

d) Colonia estable | e) Colonia estable I

Probagimad Probatuiicad

ESTADOS
f) Colonia estabie it g) Colonia estable IV
Probabdidag Probabridad
rd
i " an w M (=] Feh Fg L} " i w M
ESTADOS ESTADOS

Fig. 8.3.b. PROBABILIDAD DE TRANSICION ANUAL PARA LAS COLONIAS ESTABLES.
Probabilidad asociada a los procesos de sobrevivencia (blanco) y a los de nacimientos:
por propagacion clonal (pui s) y por reclutamiento sexual (negro). asi como la
probabilidad de mortalidad " (rayas) en los 4 estados de coionias estables (d-g)
Estados: Cl=Colonia incrustante, Fch=Fragmento chico, Fg=Fragmento grande,
1=<1,000; 11=1,001-5,000; H=5,001-15,000; IV=>15000 cm’ de area de tejido vivo (I-
iv=Colonias estables).
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MATRIZ DE SOBREVIVENCIA

Ci Fch Fg ] 1l (111 v
Cl 0.3909 0.1101 0.0435
Fch 0.2647 0.2917 0.0349
Fg 0.0588 0.22g92 0.0116 _ 0.0200
[ 0.0813 0.4391 0.0885 0.0185
1l 0.0278 0.2083 0.1601 0.6074 0.0785
nt 0.1458 0.0167 0.2032 0.7274 0.0500
v 0.0108 0.1556  0.9500
M 0.5000  0.6765 0.1250 0.2739
MATRIZ DE NACIMIENTOS
Cl Fch Fg 1 tl 1] [\
Cl 0.0317 0.0588 Q.2500 0.1268 0.2755 0.1326 0.3500
Fch 0.1667 0.0581 0.0800 0.2000
Fg 0.0833 0.1000

[ 0.0217  0.0341 0.1002 0.7166
n 0.0334 0.1341 0.2500
{l] 0.0570 0.0500

%
MATRIZ DE TRANSICION
[e]] Fch Fg [ 1 1 [\
Cl 0.4226 0.0588 0.2500 0.2370 0.3180 0.1326 0.3500
Fch 0.2647 0.4583 0.0930 0.0800 0.2000
Fg 0.0588  0.3125 0.0116__ 0.0200 _0.1000
[ 0.0813 0.4609 0.1226 0.1187 0.7166
] 0.0278 0.2083 | 0.1601 0.6408 0.2126 0.2500
1 0.1458 | 0.0167 0.2032 0.7844 0.1000
v 0.0109  0.1556 _ 0.9500
M 0.5000 0.6765 0.1250 | 0.2739

Fig 8.4. MATRIZ DE TRANSICION PARA LA POBLACION Tasa a ta que ocurre cada uno de
los procesos demograficos. Matnz de sobrevivencia (arriba), de nacimientos (en medio)
y suma de ambas (oabajo) Estados Cl=Coloma incrustante, Fch=Fragmento chico.
Fg=Fragmento grande, 1=<1.000. 11=1,001-5.000: 111=5,001-15.000, IV=>15000 cm® de
area de tejido vivo {I-IV=Colonias estables) M=Probabilidad de muerte
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t.a permanencia dentro del mismo estado es mayor al 50% en las colonias

estables y tiende a aumentar con el tamaio. hasta ser cercana al 100% en las
de mayor talla.

Las tasas de crecimiento y decrementos en general son bajas en los estados de
colonias estables. En el estado ll, es donde los organismos sobrevivientes
tienen las mayores tasas de transferencia a otros estados (mayores por
crecimiento, o menores pofr decremento).

La reproduccion sexual es exclusiva de los estados Il y IV, mientras que la
produccion vegetativa puede ocurrir a partir de cualiquier estado, aunque la
contribucion es minima en el caso de organismos de tamano pequefo (Cl, Fch y
1), mientras que el resto de los estados son capaces de generar nuevas colonias
de varios estados menores. El estado 1V es el que tiene una mayor probabilidad
de producir nuevas colonias, tanto por propagacion vegetativa, debido a la alta
probabilidad de generar colonias de todos los estados, asi como por

reproduccion sexual, puesto que la mayor contribucion de gametos se debe a
este estado.

8.4. ANALISIS DEMOGRAFICO

Una proyeccion en el tiempo de la matriz de transicidn que se presentd en la
seccién anterior, permite hacer un analisis demografico para la poblacion en
estudio. El valor de lambda es de 1.17, lo cual indica que la poblacion, cuando
haya alcanzado su estructura estable, estara creciendo en un 17% anual. El
valor de la tasa intrinseca de incremento natural {r) es igual a 0.1593.

Si esas probabilidades de transicion permanecieran constantes en el tiempo, la
estructura estable de estados que se alcanzaria, estaria constituida en un 70%
de colonias estables (1, 11, Il y IV, cuya abundancia disminuye conforme son mas
grandes), un alto numero de colonias incrustantes y pocos fragmentos (Fig.
B.5.b). Esta estructura de estados difiere de la estructura actuat de la poblacion,

principalmente por una rmayor proporcion de colonias en los estados | y IV, y
menor en el estado 1i (Fig. 8.5.a).

£l valor reproductivo de cada estado, esta relacionado con el tamanio de las
colonias, de modo que es mayor en los mas avanzados. En el caso de los
fragmentos grandes., este valor se debe a su aita sobrevivencia y a la

probabilidad que poseen de convertirse en colonias estables cuando logran
fijarse al sustrato (Fig. 8.5.c).

E! tiempo de residencia es de 1 a 2 afos en los primeros estados y se
incrementa notablemente en el IV, lo cuatl indica que estas colonias tienden a

permanecer en la poblacion dentro de este mismo estado por mucho tiempo
(Fig. 8.5.d).
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a) ABUNDANCIA INICIAL

Poblacion

27.7

4.4

No. de colonias (¥}
- - g [ w
o w w o

o

b) DISTRIBUCION ESTABLE

71

24

o

Vator relino (%)

cl Feh Fg 0 [ nw
ESTADOS

) VALOR REPRODUCTIVO

Intervalos de hempo {afos}

< Fch Fo 1 W w [
E€STADOS

d) TIEMPO DE RESIDENCIA

cl Fen  Fg 1 [ "
ESTADOS

Fig. 8 5. ANALISIS DEMOGRAFICO PARA LA POBLACION
estable de estados, c) VValor reproductivo por estado,
Fech=Fragmento chico,

Cl=Colonia incrustante,

ESTADOS

a) Abundacia inicial. b) Distribuciéon
. y d) tiempo de residencia. Estados:
Fg=Fragmento grande,

<1.000;

H=1,001-5.000; 1i=5001-15.000. IV=>15.000 cm’ de area de tejido vivo (I-lV=Colonias

estables)
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Suponiendo que las colonias que forman cada uno de los cuadros permanentes
(A y B) fueran dos poblaciones separadas, se puede obtener una matriz de
transicion para cada uno (Figs. B.6 y B.7 respectivamente) y proyectaria en el
tiempo para su analisis demografico (Figs. 8.8 y 8.9).

) MATRIZ DE SOBREVIVENCIA
Ct Fch Fg | 1 Il O\
i 0.7083 0.0509
Fch 0.2222 0.0714 0.0278
Fg 0.0972  0.3214 0.0278 _ 0.0500
] 0.0833 0.6439 0.0357
" 0.1429 | 0.1742 0.5635
nt 0.3214 0.3095 0.6750
v 0.0357 _0.2750 _ 1.0000
M 0.2083 0.6806 _0.1429 | 0.0909
MATRIZ DE NACIMIENTOS
[e]] Fch Fg | [1i 11} v
—ClI 0.2500 | 0.1742  0.2063 0.1833  0.2500
Fch 0.5000 0.1111  0.2000
Fg 0.2500 0.2500
1 0.0278 0.1117 0.8166
n 0.0278 0.2500
m
v
MATRIZ DE T RANSICION
C} Fch Fg { ] n v
[¢]} 0.7083 02500 | 0.2652 0.2063 0©0.1833 0.2500
Fch 0.2222 0.5714 0.1389 0.2000
Fg 0.0972 __ 0.5714 0.0278 0.0500  0.2500
[ 0.0833 0.6439 0.0635 0.1117 0.8166
" 0.1429 | 0.1742 0.5913 0.2500
n 0.3214 0.3095 0.6750
v 0.0357  0.2750 _ 1.0000
™M 0.2083 _ 0.6806__ 0.1429 | 0.0909

Fig 8.6. MATRIZ DE TRANSICION PARA EL CUADRO "A" Tasa a la que ocurre cada uno de
los procesos demograficos. Matriz de saobrevivencia (arriba), de nacimientos (en medio)
y suma de ambas (abajo). Estados: Ci=Colonia incrustante, Fch=Fragmento chico,
Fg=Fragmento grande, 1=<1,000; {1=1,001-5,000; I1=5,001-15,000; Iv=>15000 ¢m? de
area de tejido vivo (1-1v=Colonias estables) M=Probabilidad de muerte
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B) MATRIZ DFE SOBREVIVENCIA
Cl Fch Fg | 1 1 v
[&] 0.2917 0.1115  0.0625
Fch 0.3625 0.7500 0.0400
Fg 0.1250
1 0.0625 0.3607 0.1181 0.0333
1] 0.0417 0.1250 | 0.1610 0.6369 0.1333
i 0.0263 0.1425 0.7667 0.1000
v 0.0667__ 0.9000
™M 0.6042 _0.6375 0.3406
MATRIZ DE NACIMIENTOS
Ci Fch Fg t It ut [
CI 0.0417 0.2000  0.2500 ] 0.1084 0.3144 0.1000 0.4667
Fch 0.0200 0.3333
Fg
1 0.0294 0.0356 0.0950 0.6500
n 0.0313 0.2333 0.2667
1] 0.1000 0.1000
v
MATRIZ DE TRANSICION
[o]] Fch Fg | [ i v
Ci 0.8333 0.2000 0.2500 | 0.2198 0.3768 0.1000  0.4667
Fech 0.3625 0.7500 0.0600 0.3333
Fg 0.1250
[ 0.0625 0.3901 0.1538 0.1284 0.6500
1 0.0417 0.1250 | 0.1610 0.6681 0.3667 0.2667
1] 0.0263 0.1425 0.8667 0.2000
[\ 0.0867 _ 0.8000
ﬁ'l\T 0.6042 0.6375 0.3406

Fig. 8.7 MATRIZ DE TRANSICION PARA EL CUADRO "8" Tasa a la que ocurre cada uno de
los procesos demograficos Matnz de sobrevivencia (arriba). de nacimientos (en medio)
y suma de ambas {abajo) Estados Cl=Colonia ncrustante, Fch=Fragmento chico,
Fg=Fragmento grande, 1=<1.000. 11=1.001-5,000, I1=5,001-15,000; IV=>15000 cm? de
area de tejido vivo {l-Iv=Colomas estables). M=Probabiiidad de muerte
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Cuadro "A"
A = 1.2599

a) ABUNDANCIA INICIAL b) DISTRIBUCION ESTABLE

278
o 258 ae
233
25 25
7z &
€. 169 177 P
H 3.7 s 122 12.4
5 129 gs 1o
3 73 5.0 23 8.7
PRl se 2
s s
)
i Fen o [ 0 e 3 < Feh  Fg g W nr v
ESTADOS ESTADOS
) VALOR REPRODUCTIVO d) TIEMPO DE RESIDENCIA
120,
=0 <21
7 100,
40, £
& % 80
g3 226 E
F =
4 148 142 s
520 £ a0
ol los 1e = s 200 |, s 28 23 31
s
o
Tt Feh | Fa T W I 3 i Fen v W n W
E£STADOS

ESTADOS

Fig. 8.8. ANALISIS DEMOGRAFICO PARA EL CUADRO “A". a) Abundacia inicial, b) Distnibucion
estable de estados, ¢} Valor reproductive por estado. y d) Tiempo de residencia
Estados: Ci=Coionia incrustante, Fch=Fragmento chica, Fg=Fragmento grande,
1=<1,000. H=1.001-5.000; 1lI=5,001-15,000: IV=>15.000 cm’ de area de tejido vivo (i-

tv=Colonias estabies)

DEMOGRAFIA DE Acropora palmata



Viil, DINAMICA POBLACIONAL

Cuadro "B"
A = 1.1343

a) ABUNDANCIA INICIAL b) DISTRIBUCION ESTABLE

30 27.5
30 247
24
25 = 20.7
z 18 £ 20 185
-1 20 15 k-1
] 5 18
grs K]
& g
; vo 7 . . g 1o a7 3.9
5 - s
Y] Fen  Fa 1 ] " W o Fen  Fg [ " n W
ESTADOS ESTADOS
c) VALOR REPRODUCTIVO d) TIEMPO DE RESIDENCIA
60 ' 10
50 E 10
o sl
2
§
= ° a3
3
E-a 2.7
H 14 1.6 - 16
E 2
1e o8 Q2 =
e Fch R Feh Fg v [1] ny [
ESTADOS ESTADOS

Fig. 8.9 ANALISIS DEMOGRAFICO PARA ELL CUADRO "B" a) Abundacia inicial, b) Distribuciéon
estable de estados, ¢) Valor reproduclivo por estado. y d) Tiempo de residencia,
Estados: Cl=Colonia incrustante, Fch=Fragmento chico, Fg=Fragmento grande,
1=<1,000; 11=1,001-5.000; NI=5,001-15,000, 1V=>15000 cm*® de area de tejido vivo (-
Iv=Colonias estables)
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Bajo esta suposicion, el analisis demografico para ambos cuadros, muestra que
el cuadro "A" tiene una mayor tasa finita de crecimiento poblacional, y que los
fragmentos grandes tienen una mayor importancia dentro de la poblacién. En
cambio, en el cuadro “B", los fragmentos grandes tienden a desaparecer de la
poblacion en la estructura estable de estados y su valor reproductivo es nulo.
Otra diferencia notable es que la estructura estabie de estados en el cuadro "B"
es similar a la proporcion de colonias que presenta actuaimente, no asi en el
cuadro "A".

Por otro lado. si el comportamiento demografico del cuadro "A" se mantuviera
constante, esa poblacion con el tiempo lograria tener una mayor proporcion de
colonias estables que el cuadro "B". donde el mayor porcentaje pertenece a
colonias de tamano intermedio.

8.4.1. Parametros demograficos relacionados con la edad

Algunos de los parametros demograficos relacionados con la edad de los
organismos, tales como ia tasa reproductiva neta y el tiempo generacional,
brindan informacion adicional acerca de las caracteristicas de historia de vida y
de la dinamica de una poblacidon estructurada en estados. Estos parametros se
obtuvieron para la poblacidén en estudio. a partir de la matriz de transcién
descrita en la Fig. 8.4, con el programa STAGE-COUCH. que aplica las formulas
descritas por Cochran y Eliner (1892).

Con la finalidad de estimar tales parametros, la propagacion clonal se considero
como nuevos nacimientos, de modo que las colonias que se forman por esta via
se asignaron a la edad 1. Esta consideracion se hizo con la intencién de lograr
la convergencia de ta matriz a una estructura estable que permitiera obtener los
calculos demograficos, e implica que las colonias producidas asexualmente
forman una cohorte.

De acuerdo con la matriz de nacimientos (Fig. 8.4), existen 6 tipos de nuevos
nacimientos por propagacion clonal que origina colonias de los estados Cl, Fch,
Fg, I, Il y il respectivamente. Adicionalmente, el reclutamiento sexual produce
colonias det estado |.

La tasa reproductiva neta (Ro) para la poblacidon en estudio, expresada como el
numero esperado de descendencia por la cual un individuo recién nacido sera
reemplazado al final de su vida, se estimé en 23.1. Esta tasa es muy baja en los
recién nacidos de tamano pequerio (Cl, Fch, Fg, | aumenta
considerablemente en los de mayor talla (il y 1) (Tabla 8-Hl). El tiempo
requerido para que la poblacion, en |la distribucidn estable de estados, tenga un
crecimiento a esa tasa reproductiva neta se calculd en 19.7 anos. El tiempo
generacional, medido como la edad promedio de los padres de la descendencia
que se produce actualmente (ABAR) es de 7.5 afos. La longevidad de la
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especie, estimada a prtir de! tiempo total de vida promedio que un organismo
puede llegar a tener, se calculo en 99.7 + 90.9. E! tiempo de vida medio por
estado se muestra en {a tabla 8-1ll. La edad promedio por clase varia entre 2 y

11 arfios entre los distintos estados (Tabla 8-1i).
Las curvas de sobrevivencia para cada tipo de recién nacidos, muestran un
decremento de la mortalidad conforme aumenta el tamarno de las colonias (Fig.

8.10)

Sobrevivencia (Ix)

Tipos de recien nacidos
~-Cl| -+-Fch X Fg ® | Xl il Z Pobl

Fig. 8.10. CURVAS DE SOBREVIVENCIA PARA LOS 6 TIPOS DE RECIEN NACIDOS,
Ci=Colonia incrustante, FchxFragmenta chico, Fg=Fragmento grande, [=<1,000;
11=1,001-5,000; 111=5,001-15.000 cm? de drea de lejido vivo (I-IV=Colonias estables) y

Pobi=Poblacion

H3
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TABLA 8-1ll. PARAMETROS DEMOGRAFICOS RELACIONADOS CON LA EDAD
Tipo Ro Edad prom. t de vida medio

Ci 6.1 1.9+ 1.7 6.8 + 28.8

Fch 3.2 20x2.1 3.9+20.7

Fg 38.9 2.8 £ 3.1 323 +66.2

) 23.2 2423 20.7 £ 53.5

] 65.3 3.6 3.2 53.3+ 796

H 102.8 6048 79.7 + 88.8

v - 11.0+ 6.7 99.7 + 90.9

8.5. DEMOGRAFIA EVOLUTIVA
8.5.1. Contribucion relativa de 1os procesos demograficos

A partir de la matriz de transicion descrita en la Fig. 8.4.c, se calcularon los
valores de sensibilidad y de elasticidad (ver secciéon 2.1) de cada uno de los
elementos de la matriz (Fig. 8.11). La contribucion relativa de la sobrevivencia
(S). la fecundidad (F) y el crecimiento (C) se estimé sumando los valores de
elasticidad correspondientes a cada uno de los procesos. Cuando un mismo
elemento de la matriz estaba determinado por mas de un proceso demografico,
se asignd el valor de elasticidad proporcional a la tasa del proceso
correspondiente. Asi, los nueve procesos descritos en el modelo de la Fig. 8.1
se dividieron en tres grupos de la siguiente manera:

- Contribucion relativa de la sobrevivencia (S). Determinada por la permanencia
de las colonias en e! mismo estado (P) y por los decrementos (D) que se
originan por una reduccion de tamarno.

- Contribucion relativa del crecimiento (C). Incluye los procesos de crecimiento
{Cr) y de fusion (Fu) para las colonias estables; asi como Ila fijacidon al sustrato
de fragmentos (Fj) y la formacién de brotes en las colonias incrustantes (B). Con
respecto a la propagaciéon clonat (Fr y Fi), esta puede ser una contribucién al
crecimiento o a la fecundidad, dependiendo de las caracteristicas particulares
de la poblacidn. En este caso, la fragmentacidon y la fisién corresponden a un
crecimiento clonal ya que promueven la extensién del genoma (aunque sea en
unidades separadas), ademas de que se establece una disyuntiva entre una
estrategia de propagacion por medios clonales vs. sexuales (ya que una colonia
que se divide reduce sus probabilidades de reproduccién sexual), por lo que
estos procesos no pueden ser considerados como parte de la contribucion
relativa de la fecundidad.

- Contribucién relativa de la Fecundidad (F). Esta se debe unicamente a los
procesos de reproduccion sexual (Re).
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SENSIBILIDAD
Ci Fch Fg ! 1 1 v
[e]] 0.01668 0.00490 0.00168 | 0.01396 0.01361 0.01039 0.00793
Fch 0.01107 0.00325 0.00112 | 0.00926 0.00903 0.00690 0.00526
Fg 0.15424 0.04535 0.01555 | 0.12912 0.12587 0.09611 0.07328
i 0.07149 0.02102 0.00721 0.05985 0.05834 0.04456 0.03397
n 0.24077 0.07078 0.02427 | 0.20156 0.19649 0.15004 0.11440
H 0.50265 0.14778 Q.05068 | 0.42078 0.41021 0.31322 0.23882
v 0.83128 0.24441 0.08381 0.69588 0.67840 0.51800 0.39496
ELASTICIDAD
Ci Fch Fg 1 1 i) v
Ci 0.00601 0.00025 0.00036 | 0.00282 0.00370 0.00118 0.00237
Fch 0.00073 0.00044 0.00072 0.00047 0.00090
Fg 0.00227 0.00414 0.00125 0.00164 0.00625
t 0.00496 0.02352 0.00610 0.00451 0.02076
" 0.00571 0.00431 0.02752 0.10736 0.02720 0.02439
1] 0.00630 0.00598 0.07108 0.20950 0.02036
iv 0.00629 0.06873 0.31994

Fig. 8.11. VALORES DE SENSIBILIDAD Y ELASTICIDAD DE LA MATRIZ DE TRANSICION.

Las proporciones de
demograficos se muestra a continuacion:

S =
C=

Eslados:

Cl=Colonia

Iv=Colonias estables).

F = Re (0.008) = 0.008
Estos valores se representan en el triAngulo demografico (Fig. 8.12).

incrustante,

P (0.648) + D (0.030) = 0.678
Cr(0.169) + Fu(0.012) + B(0.011) + Fj(0.011) + Fi(0.102) + Fr(0.009) = 0.314

Fch=Fragmento chico.

Fg=Fragmentc grande,
1=<1,000; 11=1,001-5,000; 1=5,001-15000. 1V=>15,000 cm? de area de tejido vivo (I-

la contribucidn de cada wuno de estos procesos
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Pobiacién de Acropora palmata

C

0.678
0.314

0.008

Fig. 8.12. POSICION DE A. palmata, EN EL TRIANGULO DEMOGRAFICO. C=crecimiento,
F=fecundidad, S=sobrevivencia.

8.5.2, Simulacion de escenarios

El efecto demografico que ocasionaria una modificacion de las tasas vitales,
puede ser analizado a través de la simulacion de escenarios. Este método
consiste en suponer ciertas alteraciones en los elementos de la matriz de
transiciéon, de acuerdo con el efecto que se quiera simular, las cuales reflejan
variaciones del ciclo de vida.

A manera de ejemplo, se presentan dos situaciones diferentes para la pobiacién
de A. palmata. Una de ellas pretende analizar el efecto de cambios en la
reproduccion y otra el efecto de un huracan, ya que son dos cuestiones de
amplio interés en las poblaciones de este tipo.
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- Efecto de variaciones en {a reproduccion

L.a produccion de colonias en la especie A. palmata ocurre tanto por
reproduccién sexual como por medios asexuales (ver capitulo Vil). Con la
intencién de analizar la importancia de estos dos modos de reproduccion, se
ltlevé a cabo un anailisis demografico en dos situaciones hipotéticas. El primer
escenario supone que el unico medio de producir nuevas colonias es la
propagacién clonal, y el segundo considera que el reclutamiento sexual es el
unico medio de reproduccidn,

El analisis dermografico de estas dos situaciones hipotéticas, muestra que el
segundo escenario difiere en mayor medida del comportamiento demografico
que exhibe la poblacion real (Fig. 8.13). El valor de lambda, obviamente
disminuye en ambos casos, pero el efecto es mas notorio cuando se supone
ausencia de la propagacion clonal. La estructura estable de estados que se
alcanzaria en el primer escenario es muy similar al que se esperaria que tuviera
la poblacién real, mientras que en el segundo es un patron diferente.

Ahora bien, el efecto sobre el valor de lambda que ocasionaria ta disminucion en
distintas proporciones de cada tipo de reproduccion se muestra en la Tabla 8-IV.

TABLA 8-1V. EFECTOS DE LA DISMINUCION EN LA PRODUCCION DE COLONIAS (SEXUAL
vs. CLONAL) SOBRE EL CRECIMIENTO POBLACIONAL Cambios en e! valor de ilambda
causados por la disminucidn a distintos porcentajes de la reproduccidon sexual y de la
propagacion clonal.

% de disminucién Valor de lambda
Reproduccion Sexual Propagacion Clonal
o] 1.1727 1.1727
25 1.1693 1.14086
50 1.1658 1.1056
75 1.1622 1.0915
100 1.1585 1.0260
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Fig. 8.13. ANALISIS DEMOGRAFICO PARA LA SIMULACION DE ESCENARIOS. Valor de

fambda, distribucion estable de estados y valor reproductivo para dos poblaciones
hipotéticas: Una sin reclutamiento sexual (izquierda), y otra sin porpagacion clonal

(derecha). Estados: Cl=Colonia incrustante, Fch=Fragmento chico,

Fg=Fragmento

grande, 1=<1.000; 11=1,001-5,000; 111=5,001-15,000; iV=>15000 cm? de area de tejido

vivo (l-1vV=Colonias estables).
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- Efecto de un huracan

Una de las perturbaciones naturales mas frecuentes que afecta las poblaciones
de A. palmata, son los huracanes. La consecuencia inmediata seria un
decremento de la sobrevivencia de las colonias existentes. En esta situacién, se
esperaria una disminucién de las tasas de permanencia de la matriz de
transicién, en proporcidn a la intensidad del fendmeno. Para simular este efecto,
se calculd el valor minimo de la diagonal de permanencia (P) de la matriz de
transicion, que permitiera obtener un valor de lambda igual a uno, mediante el
programa LAMONE (Enright y Watson, 1992). Este analisis muestra que si la
diagonal de Permanencia (P) de la matriz se reduce en un 22.33%, el tamaiio
poblacional tenderia a mantenerse constante (lambda=1). Esto significa que una
perturbacién que ocasione una reduccion de la sobrevivencia en un porcentaje
mayor, causaria que la poblacién tuviera una tendencia a disminuir su tamarno
en el tiempo.

Para analizar el efecto que tendrian perturbaciones de distinta intensidad, se
supuso una disminucién de la sobrevivencia en diferentes porcentajes y se
calculd el valor de lambda correspondiente. En este analisis se observd una
relacién inversamente proporcional entre estos dos parametros (Tabla 8-V).

TABLA 8-v. EFECTO DE LA DISMINUCION DE LA SOBREVIVENCIA SOBRE EL
CRECIMIENTO POBLACIONAL. Porcentaje de disminucidn de ia sobrevivencia (%) y valor de

lambda correspondiente
% lambda % - lambda
o 1.1727 40 0.8677
5 1.13356 50 0.7948
10 1.0947 60 0.7232
20 1.0177 70 0.6531
22.32767 1 80 0.5846
30 0.9421 90 0.5177

Por ultimo, et lugar que ocupan dentro del triangulo demografico cada uno de los
3 escenarios que se han planteado (sin reclutamiento sexual, sin propagacidon
clonal y la reduccidn de la sobrevivencia en un 22.3%), muestra ligeras
variaciones con respecto a la poblacion real. Si la poblacion sélo presentara un
tipo de reproduccién, ya sea sexual o asexual, originaria una disminucién de la
importancia relativa del crecimiento y una mayor importancia de la
sobrevivencia. Por el contrario, el efecto de un huracan, ocasionaria una menor
importancia relativa de la sobrevivencia y una mayor de crecimiento (Fig. 8.14).
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Simulacidon de escenarios
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0.678
0.693
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Fig. 8.14. CONTRIBUCION RELATIVA DE LOS PROCESOS DEMOGRAFICOS EN DISTINTOS
ESCENARIOS: 1=Poblacion real, 2=Sin reciutamiento sexual, 3=Sin propagacion clonal,
4=Disminucion en un 22.3% de la sobrevivencia por efecto de un huracan.
C=crecimiento, F=fecundidad, S=sobravivencia. El tridngulc obscuroc muestra el area
que se representa en ia figura
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8.6. DISCUSION
8.6.1. Estructura de ta poblacion

La demografia de los organismos modulares. la cual se aleja de una tipica
estructura de edades y no puede ser explicada completamente por una de
tamanos, se representa mejor por una estructura basada en estados que
comparten propiedades demograficas similares (Caswell, 1989; Ferson, 1991).

En el caso de A. palmata, tas colonias presentan diferencias demograficas
relacionadas con su tamarno por una parte, y con su morfologia por otra. El
tamano de la colonia determina diferencias importantes en el crecimiento
(capitulo V), en la mortalidad (capitulo VI), asi como de fecundidad vy
propagacion clonal (capitulo VH). E! tipo de la colonia también determina
diferencias de sobrevivencia, dependiendo sila colonia esta fija al sustrato o no,
y de crecimiento relacionadas con la morfologia. segln si la colonia es
ramificada o incrustante (seccién 4.3.2.).

De esta manera, resulta conveniente utilizar una estructura de estados que
considere la combinacion de estas dos caracteristicas. Los 3 primeros estados
de la estructura que se presenta en este trabajo, corresponden a aquellas
colonias que se forman a partir de la propagacién clonal y que presentan una
alta mortalidad, por lo que su permanencia dentro de la poblacion es
relativamente efimera. En cambio, los otros 4 estados representan a la mayoria
de la poblacion y la diferencia entre si estriba en su tamafno, o cual esta
relacionadec principalmente con diferencias en la fecundidad. Asi, la matriz
puede dividirse en 4 secciones: la de arriba a la izquierda corresponde a los
procesos que mantienen a ias colonias que se producen por via asexual como
colonias inestables, mientras que la de abajo a la izquierda define su
incorporacién a la poblacidn estable. La de arriba a la derecha incluye ios
procesos de generacion de colonias por propagacion clonal, y la de abajo a la
derecha describe los procesos propios de las colonias estables.

Por otro lado, |a estructura de estados que se utilizd en este trabajo supone que
los efectos causados por diferencias de edad entre las colonias de un mismo
estado, no son significativas. Esta suposicién resulta dificil de probar, ya que la
determinacién de la edad es un parametro complicado de medir en este tipo de
poblaciones. Sin embargo, considerar que las nuevas colonias producidas por
propagacion clonal forman una cohorte, permite asignar una edad relativa a
estas colonias y poder obtener algunas estimaciones retacionadas con Ia edad.

Los cambios en las curvas de sobrevivencia de cada uno de los 6 tipos de
nacimientos, al igual que la tasa reproductiva neta, se relacionan con el tamano
de las colonias, de modo que es baja en las colonias pequedas y aumenta en
tas de mayor talla. Por otro lado, el tiempo generacional, que se estimd en 90
afos, indica que esta es una especie longeva y que requiere de varios afos
para producir descendencia.
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8.6.2. Limitaciones del modelo

Los modelos matriciales estructurados en estados, son una herramienta para
describir la dinamica de ciertas poblaciones. Sin embargo, esta utilidad depende
de una adecuada interpretaciéon de los resuitados de acuerdo a las limitaciones
del modelo.

Para ello, es importante tener claro que un modelo matricial no considera
cambios en el ambiente ni tiene una funcién de densodependencia, por lo tanto,
el analisis demografico de la proyeccién matricial no es un reflejo de! destino
real que tendra a futuro la poblacion, sino de! potencial que tiene actualmente.
Es decir, de la relacion entre las condiciones presentes y la poblacion bajo esas
condiciones.

Lo relevante de las proyecciones demograficas es que integran el impacto de las
condiciones ambientales sobre las tasas vitales a través del ciclo de vida. Esta
informacion es valiosa cuando sirve de parametro comparativo en las cuales las
tasas vitales se miden bajo dos condiciones diferentes (Caswell, 1989). Incluso
la simulacidn de escenarios, s6lo es una herramienta que permite saber mas
acerca de la poblacidon presente, para conocer cual seria la respuesta potencial
de la poblacion ante determinadas condiciones.

8.6.3. Posicion de Acropora palmata en el triangulo demografico.

€1 analisis de elasticidad, para medir la contribucion relativa de los procesos
demograficos, permite discernir acerca de las estrategias demograficas de la
poblacidn y de su patron de historia de vida.

Los tres patrones basicos de historias de vida que describe Grime (1977) para
plantas (C=Competidores, S=Tolerantes al estres y R=Ruderales) y que se han
extrapolado a los animales. han sido la base para examinar las estrategias
demograficas en muchas especies. En la ecologia vegetal, se ha intentando
probar la similitud de esas estrategias CSR con la optimizacidén de los procesos
demograficos (Silvertown, 1992) y se ha logrado describir varios patrones de
historia de vida basados en la contribucién relativa de los procesos
demograficos de ta sobrevivencia, la fecundidad y el crecimiento, a la tasa de
crecimiento poblacional (Silvertown, et al. 1993).

Para animales modulares, esta técnica se ha usado muy escasamente, por lo
que no se cuenta con un espectro amplio que abarque distintos patrones de
vida. Sin embargo, los patrones que se han descrito en plantas, pueden servir
de parametro para hacer comparaciones de las estrategias demograficas de
esos organismos.

La posicion dentro del tridnguto demografico que presenta Acropora palmata,
muestra similitud con algunas hierbas iteroparas de bosque, las cuales se
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caracterizan por una baja contribucion de la fecundidad a la tasa de crecimiento
poblacional, mientras que los valores de elasticidad para la sobrevivencia
pueden ser variables. En el caso de la poblacién en estudio, el valor de
sobrevivencia se encuentra entre los mas elevados de ese intervalo, por lo cual
también se asemaja a ciertos arbustos de lugares abiertos (ver Silvertown, et al.
1993).

Los valores de elasticidad para la poblacidon de este estudio muestran que [a
mayor contribucion al valor de lambda se debe a los procesos de permanencia,
y que estos valores aumentan conforme el tamano de las colonias en cada
estado es mayor. Esto se debe a que las colonias grandes pierden gran
cantidad de tejido por mortalidad parcial (Fig. 6.2), por fragmentacion (Fig. 7.3) y
por fision (Fig. 7.7), pero su probabilidad de presentar montalidad total es muy
baja (Fig. 6.1) y la cantidad de colonias que regresan a estados menos
avanzados es muy baja en la clase IV (Fig. 6.4), por io que presentan altas tasas
de permanecia. Ademas, los valores reproductivos también incrementan con el
tamanio de las colonias, debido a un aumento de la fecundidad y de la
produccién de colonias por propagacion clonal.

Por ultimo, cabe resaltar la necesidad de realizar estudios poblacionales en
diversos animales moduiares con el empleo de esta técnica, que permitan
determinar las estrategias demograficas de diferentes especies y poder
entonces identificar patrones generales de historia de vida para los organismos
marinos sésiles, los cuales en su mayoria son modulares.

8.6.4.Diferencias demograficas entre el cuadro "A” vs. el cuadro "B"

La heterogeneidad espaciai que existe en la agregacion de las colonias de esta
especie, se debe a que la poblacidn esta compuesta por algunos parches de
colonias grandes que crecen muy juntas y tienen una alta densidad (como el
cuadro "B"), mientras que a los airededores existen colonias de menor tamano y
densidad (cuadro "A"). Es de suponer que las primeras sobrevivieron al huracan
Gilberto, mientras que es probable que la mayoria de las segundas se hayan
regenerado a partir de fragmentos de las colonias cercanas, lo cual es evidente
en algunas de ellas por la forma de su esqueleto. Debido a que la sobrevivencia
de los fragmentos esta directamente relacionado con su tamarno (seccidén 7.3.3)
y suponiendo que el tamano de los fragmentos que se generan durante una
perturbacidn, guarda proporcion con su intensidad, es de esperarse que la
mayoria de las colonias en estos lugares se hayan generado durante alguna
perturbacioén de gran magnitud, como el huracan Giiberto (1988).

Esta diferencia entre las colonias de ambos cuadros, puede verse como dos
etapas diferentes en ia estabilidad de Ja poblacion. Por un lado, los lugares
similares al cuadro "A", con una tasa de incremento poblacional alta, colonias
que empiezan a desarrollarse y fragmentos grandes con un alto valor
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reproductivo, indican que ia poblacion esta creciendo y que tiende a cambiar en
el tiempo. En cambio, en el cuadro "B” la poblacién es mas estable, lo cual se
refleja en que ilas proporciones de la estructura de estados actual, es muy
similar a las de la distribucidn estable, donde las colonias grandes tienen una
alta sobrevivencia, a pesar de que sufren grandes pérdidas de tejido
De este modo, una perturbacion del tipo de wun huracan, promueve [a
colonizacion de lugares menos densos, los cuales se esperaria que pudieran, en
el transcurso del tiempo y en ausencia de perturbaciones de esa findole,
convertirse en parches similares a los del cuadro "B", segian se observd en el
comportamiento demografico de las poblaciones hipotéticas de armbos cuadros.

8.6.5. Predicciones
£l analisis de sensibilidad y la simulacion de escenarios permiten generar
algunas hipdtesis acerca de la respuesta potencial de la poblacién a diversos
factores. Determinar el efecto de ciertos cambios en las tasas vitales puede ser
de interes en diferentes contextos, que van desde el estadistico hasta el
bioldgico a varios niveles: como son el ecolédgico, de conservacion, de manejo
de recursos, e incluso en términos evolutivos (Caswell, 1989).

En términos estadisticos, este analisis permite evaluar el efecto del error en las
estimaciones. Debido a que la estimacion de lambda es una funcian de todos
ios elementos, un error en la estimacién en uno de ellos resulta en un error de
lambda. Por lo tanto, los errores mas importantes seran aquelios en los
coeficientes en los cuales lambda es mas sensitivo. Esta informacion se puede
usar para disefiar procedimientos de muestreo que maximicen la precision de
las estimaciones en los coeficientes mas criticos,

En cuestiones ecologicas y de conservacion, se puede cuantificar el efecto de
ciertas perturbaciones ambientales, ya que las respuestas de las tasas vitales a
factores son diversos, algunos afectan la sobrevivencia pero no la reproduccion,
otros el crecimiento pero no la sobrevivencia, y las respuestas generalmente
difieren entre los diferentes estadios de! ciclo de vida. Ademas se pueden
evaluar alternativas en las estrategias de manejo conociendo cual seria la
respuesta de lambda a los carmnbios en las tasas vitales producidas por distintas
estrategias y escoger cual seria la mas apropiada en una situacién determinada.

En cuanto a los aspectos evolutivos, se puede predecir la intensidad de la
seleccion natural, ya que se predice que favorecera aquellas caracteristicas que
puedan incrementar la adecuacion, siendo el valor de lambda una medida de

esta (Caswell, 1989).
La simulacion de escenarios que se llevd a cabo en este trabajo tiene dos
objetivos. Uno de ellos se refiere a la importancia de la reproduccion sexual en
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comparacion con la asexual, y el segundo analiza los cambios demograficos
generados por el efecto de un huracan.

En el primer caso, es de esperar que exista una disyuntiva entre ia importancia
de ambos tipos de reproduccion, de modo que uno de ellos ocurre a expensas
de una disminucion del otro (Hughes, 1989). En este sentido, los dos escenarios
que se plantearon tienen implicaciones bioldgicas diferentes. La reproduccién
sexual tiene importancia en generar la variabilidad genética de la poblacién. La
propagacion clonal permite ta formacién de rametos geneticamente iguales, por
lo que favorece la extensién del genoma, lo cual puede modificar la
sobrevivencia, incrementandose en la proliferacidn de genotipos exitosos
(Silander, 1985). Considerando ausencia de reclutamiento sexual, la tasa de
crecimiento poblacional permanece similar a la real. En cambio, la ausencia de
propagacion clonal provocaria una disminucién considerable de la misma.

De este modo, es posible que la abundancia de la poblacién en las zonas
someras del arrecife se pueda mantener gracias a los medios asexuales de
formacion de colonias. lo cual promueve la proliferecion de genotipos exitosos.
En cambio, e! reclutamiento sexual a pesar de ser muy bajo, puede ser

en un tiempo evolutivo, para generar ia variabilidad genética

suficiente,
necesaria para que la seleccion natural opere en los mecanismos de adaptacion

de esta especie.
Con respecto al segundo objetivo de la simulacidon de escenarios, es importante
considerar que el efecto de un huracan no solamente implica cambios en la
sobrevivencia, sino que seguramente se alteran otras tasas vitales, sobre todo la
de fragmentacion. Ademas, el escenario que se planted, supone un porcentaje
constante en la disminucion de la sobrevivencia para todos los estados, lo cual
seguramente difiere entre ellos. Para tener una idea mas clara del efecto de un
huracan seria necesario contar con datos reales para estimar la proporcidén del
cambio en las tasas vitales, lo cual permitiria plantear un escenaric mas
adecuado.

Por ultimo, es importante resaltar la conveniencia de contar con un registro
continuo de ia poblacién a largo plazo, para obtener varias estimaciones de la
tasa a la que ocurren los principales procesos demograficos, y poder definir la
variacién asociada a ellos, asi como el tipo de distribucion estadistica que
presentan dichas variaciones (invariante, uniforme, normat o lognormal), para
saber como varia cada tasa dentro de su rango de dispersidn. Esto permitiria
introducir variabilidad ambiental al modelo (a través del programa
RAMAS/Stage), para simular el comportamienta de las trayectorias
poblacionales dirigidas por variables ambientales estocasticas, lo cual permite
estimar los riesgos demograficos asociados, tales como la probabilidad de

extincion o explosion poblacionales (Ferson, 1991).
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IX. DISCUSION GENERAL

8.1. PATRONES DE HISTORIA DE VIDA DE LOS CORALES

Hasta finales de los afos 1970's se pensaba que los arrecifes coralinos eran
comunidades estables cercanas al equilibrio y que los coralies poseian sélo un
rango limitado de historias de vida (Connell, 1978). Sin embargo, estas
comunidades estan sujetas a perturbaciones recurrentes (huracanes, eventos
de EI Nino, explosiones de Acanthaster planci, etc.), que producen ciclos
irregutares de destruccion y de recuperacion. Recientemente, se ha observado
que existe una gran variabilidad en las historias de vida de los corales, que
reflejan esa inestabilidad temporal. Algunas especies de vida corta se
reproducen tempranamente y producen una gran cantidad de reclutas, los
cuales invaden rapidamente un parche arrecifal entre una perturbaciéon y otra.
En cambio, otras han evolucionado a una morfologia robusta y resistente a ia
destruccion, lo cual les permite una mayor sobrevivencia, a cambio de reducir
las tasas de crecimiento y retardar la reproduccion (Hughes, et al., 1992).

Esta variedad de patrones de historia de vida de los corales. puede agruparse
en 3 estrategias principales, considerando las caracteristicas demograficas que
presenta la clasificacion de Grime (1977) y el triangulo demografico propuesto
por Silvertown et al., (1992), ambos disefiados para plantas.

Un grupo incluye especies con un alto reclutamiento sexual, altas tasas de
crecimiento, esqueletos fragiles. colonias pequeitas y con una alta mortatidad,
como es el caso de Leptoseris cucullata (Jackson y Hughes, 1985), y Manicina
areolata (Johnson, 1982). £i rapido crecimiento de estas especies, les permite
explorar nuevas areas de sustrato diferentes a aquellas donde se asento la
larva. Esta estrategia de ocupar el espacio tipo “"guerilla” (sensu Harper, 1985),
brinda la posibilidad de cambiar constantemente el sitio que ocupan, lo cual les
confiere una cierta "movilidad". Especies con estas caracteristicas, pueden ser
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mas exitosas en lugares poco estables que presentan variaciones ambientales,
como son las partes someras del arrecife. Estos lugares son frecuentemente
afectados por tormentas, hay una alta presion de forrajeo, y la competencia con
otras especies es mas bien baja. En estas especies seria de esperar que la
fecundidad fuera un elemento importante para el crecimiento poblacicnal, lo cual
es una estrategia similar a las hierbas en fugares abiertos y a las especies

semélparas.
Otro grupo. contrastante con el anterior, estaria compuesto por especies que
forman colonias grandes con esqueletos masivos fuertes, de crecimiento lento y
buenas competidoras por espacio a través de digestion extracelentérica (sensu
Lang. 1973), como los géneros Montastrea y Diploria (Jackson y Hughes, 1985).
En estas especies, la "movilidad” es mas restringida y tienden a ocupar el
mismo espacio por mucho tiempo, mostrando una estrategia “falange” (sensu
Harper, 1985). Estas especies estdn mejor adaptadas a las zonas profundas del
arrecife, los cuales son ambientes mas estables, donde e! efecto de las
tormentas y depredadores se reduce, pero la competencia con otras especies
es mayor. El crecimiento en este tipo de especies, se esperaria que tuviera una
contribucion relativa importante para el crecimiento poblacional, como 1o es en el
caso de las hierbas que mantienen una intensa competencia en lugares como
los bosques y la mayoria de los arboles.

Un grupo intermedio entre los dos anteriores, corfesponde a especies longevas,
pero que presentan altas tasas de crecimiento y esqueletos fragiles. Estas
especies son generalmente ramificadas, las cuales producen una gran cantidad
de fragmentos que tienen altas probabilidades de sobrevivir como colonias
independientes. Un ejemplo de este tipo de corales son los del género Acropora,
dentro del cual existen especies con ramificaciones finas como A. cervicornis y
otras forman colonias grandes con ramas mas robustas como A. pa/mata. En
estas especies la ocupacion de nuevos espacios se lleva a cabo principalmente
por la dispersion de fragmentos, y son poco agresivas en la competencia con
otras especies, aunque por su rapido crecimiento son capaces de crecer sobre
sus competidores. Por estas caracteristicas, estas especies pueden ser exitosas
en fugares con alto estres ambiental, como es la Rompiente arrecifal. Se
esperaria que la sobrevivencia tuviera una alta contribucidn refativa al
crecimiento poblacional de estas especies, mientras que el reclutamiento larval

nNno reviste gran importancia.

9.2. ESTRATEGIAS DEMOGRAFICAS DE Acropora palmata

L os resultados de este trabajo muestran que la poblacion de Acropora palmata
en Puerto Morelos, presentd un incremento constante de la cobertura y de ia
cantidad de tejido vivo, durante los tres afios que abarco el muestreo (seccién
3.3.2.). Mediante el analisis demografico de la proyeccion matricial se estimoé
una tasa intrinseca de crecimiento poblacional de 0.1593 (seccion 8.4.). Esto
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constituye una evidencia de que la poblacion tiene el potencial de
reestablecerse de los danos ocasionados por una catastrofe natural y que se
encuentra en un periodo de crecimiento, tendiente a reestablecer el tipo de

poblacién que se encontraba en este lugar.

Esta especie tiene una gran longevidad, estimandose que algunas colonias
pueden tener mas de 100 anos (seccion 8.4.1.). La persistencia de las colonias
grandes en la poblacién, depende principalmente de su alta sobrevivencia
(seccidén 6.3.1.), ya que son capaces de regenerar constantemente el tejido que
pierden por fragmentacion y por la mortalidad de pdlipos (seccion 6.3.3.). De
esta manera, una colonia grande se mantiene por mucho tiempo en la
poblacién, generando una gran cantidad de fragmentos, ademas de que son las
que tienen una mayor aportacion a la reproduccion sexual (seccidon 7.3.2.).

Entre las especies de coral, las que pertenecen a este género, son las que
tienen una mayor tasa de crecimiento, lo que favorece que una coionia pueda
alcanzar un tamano grande en poco tiempo. Algunas pueden tener varios
metros de diametro y uno o dos de altura, aunque esto solo es posible en la
zona de Transicion hacia el barlovento donde existe una mayor profundidad y
generalmente crecen aisladas. En cambio, en la zona de Rompiente, las
colonias son menos altas, pero presentan una densidad mayor

La propagacion clonal constituye el principal mecanismo por el cual se lleva a
cabo e! crecimiento poblacional. Su estrategia de ocupacion del espacio,
mediante la dispersion pasiva de fragmentos (tipo “guernlia™), les premite
colonizar areas nuevas, liegando a dispersarse hasta una distancia de 30-50m
segun Bothwell (1981). La sobrevivencia de los fragmentos esta relacionada con
su capacidad de fijarse nuevamente al sustrato y cuando lo logran, pueden
aumentar de tamafio e incluso inicar ia formacidn de nuevas ramas en direccion
a la luz, lo cual solamente ocurrio en los fragmentos grandes (seccidn 7.4.3.).
Esta capacidad de generar nuevas colonias a parir de los fragmentos, provoca
que un genotlipo exitoso pueda propagarse y extenderse. Desde este punto de
vista, la fragilidad de las ramas de la colonia puede ser un caracter adaptativo
para colonizar nuevas areas por medio de la propagacion clonal. Sin embargo,
esta fragilidad puede no ser adaptativa. si la poblacién estd sujeta a
perturbaciones constantes, donde las colonias que sufren ruptura de sus ramas
no puedan regenerar el tejido perdido vy los fragmentos generados tienen pocas
probabilidades de fijarse al sustrato y permanecer en la poblacién.

En cambio, el nimero de colonias que se generan por reproduccion sexual es
bajo, a pesar de que las colonias se mantienen sexualmente maduras y son
capaces de producir una gran cantidad de gametos (seccién 7.3.2.). Esto implica
que las colonias deben tener un gasto energetico para la maduraciéon de las
goénadas y la produccion de gametos, que no se ve reflejado en un reciutamiento

exitoso.
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Esta aparente contradiccidon puede tener dos explicaciones, que no son posibles
de evaluar en el contexto de este trabajo. Una de ellas es que la actividad
reproductiva no tenga asociado un costo muy alto, por lo que las colonias
pueden destinar recursos a la reproduccién, ain cuando las probabilidades de
reclutamiento sean bajas y que solo una parte de la pobiacion sea la
responsable de la actividad reproductiva. En el caso de la poblacién en estudio,
la proporciéon de colonias que tienen una intervencion importante en la
reproduccién sexual (clases il y V), representa solo entre el 15 y el 25% del
total de colonias en la poblacidn (ver seccidn 4.3.4.). En este sentido, seria
importante contar con estudios que estimen el gasto energético empleado en la
reproduccidn para esta especie.

Sin embargo, es de suponer que el costo energetico sea considerabie (sobre
todo por el numero y tamarno de los oovocitos que una colonia produce) y que
por lo tanto, mantener la reproduccidon sexual tenga un beneficio en la
adecuacion, a una escala de tiempo mayor. De este modo, es probable que Ila
tasa a la que ocurre el reclutamiento sexual sea suficiente para que en un
tiempo evolutivo, se logre la variabilidad genética necesaria para que [os
mecanismos de seleccion pueda operar, y que precisamente porque la
probabilidad de que un cigoto llegue a formar una colonia es muy baja, las

colonias invierten mucha energia en la produccion de gametos.

Por otro lado, en caso de catastrofes que destruyen gran parte de la poblacién,
este puede ser el mecanismo que permita una recolonizacion y posterior
reestablecimiento de las poblaciones, aunque no existe la certeza de que esto
ocurra con eficiencia. Segun Jordan (1992), el reclutamiento sexual juega un
papel importante en ia recolonizacion de poblaciones .de Acropora palmata. Sin
embargo, el autor no cuenta con evidencias directas de que las colonias
provengan de la reproduccidén sexual y menciona que Rosesmyth (citado en
Jordan, 1992) encontré que la recolonizacion sexual en Jamaica no fue muy
exitosa. En este sentido, las observaciones de campo del presente estudio,
difieren de lo reportado en ese trabajo con respecto al origen de las colonias de
esta especie en Veracruz, ya los reclutas sexuales que se pudieron observar,
también se establecen sobre esqueletos de colonias muertas (ya que es el
sustrato dominante), pero siempre mostraron una forma bien definida de la base
y un crecimiento principalmente vertical, acorde con la descripcion de Wallace
(1995) (ver seccidon 4.3.2), y no un crecimiento incrustante como describe el
autor. Esta diferencia puede deberse a que esta poblacién no se encuentra en
las mismas condiciones que la de Veracruz por lo que las estrategias de
recolonizacién pueden variar. Otra explicacion es que las colonias que se
observaron en ese trabajo fueran la parte remanente de una colonia creciendo
sobre su propio esqueleto en un proceso de regeneracion (como también se
observé que sucede en la poblacion de Puerto Morelos) y que sea
principalmente el crecimiento clonal el que permita la recolonizacion.

Bajo esta serie de consideraciones, se puede concluir que en un
ecologico, la proliferacion de la especie depende fuertemente de la propagacion

tiempo
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clonal, de modo que la especie presenta adaptaciones tanto morfologicas como
fisioldgicas para ser eficiente en este proceso. Ademas, es posible que los
ambientes tan impredecibles en los que habita esta especie, hayan favorecido
que Jas colonias mantengan una intensa actividad reproductiva, como una
estrategia a largo plazo, aungue el costo energético sea elevado y no represente
una contribucién importante al crecimiento poblacional, segin se observd en el
analisis demografico y en la simulacién de escenarios que se presentan en este

trabajo

9.2.1. Asignacion de los recursos

Los recursos que un organismo obtiene, deben ser repartidos para cubrir sus
distintos requerimientos fisiologicos. Los patrones de historia de vida pueden ser
vistos como la consecuencia de la estrategia empleada por un organismo para
repartir esos recursos entre los distintos procesos vitales (crecimiento,
sobrevivencia, reproduccion), la cual se ha mantenido en el tiempo evolutivo, por
seleccidn natural (Jackson y Hughes, 1985). Por ello, es factible que se generen
disyuntivas (“trade-offs”) en el empileo de la energia entre procesos Que
compiten directamente por los recursos limitados dentro de un organismo. Asi,
cuando estos son utilizados para alguna funcion., generalmente se hace a
expensas de reducir la energia disponible para ailguna otra (Stearns, 1992).

Esta asignacién de los recursos en los organismos modulares se ve favorecida
gracias a la integracion fisiolégica que presentan. En el caso de Acropora
palmata, algunos trabajos han mostrado que la alta tasa de crecimiento y
calcificacion de las partes apicales de la colonia. se mantiene gracias al
transporte de sustancias de las partes medias y basales (ver capituio V).

Por otro lado, la alta tasa de crecimiento que presenta esta especie y la gran
capacidad que posee de regenerar el tejido dariado, indican que una parte
importante de los recursos se utilizan para estas funciones. En este sentido, fue
notable el hecho de que las marcas que se colocaron en las colonias para su
reconocimiento, rapidamente se cubrian de tejido en los puntos en donde hacian
contacto con ella. Este sobrecrecimiento ocurrid, incluso, a una tasa mucho
mayor a la del crecimiento apical de la misma colonia. Esto sugiere que un
organismo cuenta con los recursos necesarios para acelerar las tasas de
crecimiento en aquellos lugares donde es necesario.

Debido a que gran parte de los recursos se utilizan para el mantenimiento y el
crecimiento, se requiere que las colonias alcancen cierto tamano minimo para
que se pueda asignar recursos a la reproduccioén. Los resultados de este trabajo
sugieren que ese tamano puede estar entre Jos 1,000 y 5,000 cm?2 de area de
tejido vivo (ver seccion 7.4.1.). Sin embargo, una vez que las colonias rebazan
esa talla, son capaces de mantener su actividad reproductiva sin un decremento
notorio de sus demas funciones. Esta conclusion se basa en que las colonias
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grandes de las clases lll y IV, las cuales estan sexualmente maduras y producen
una gran cantidad de gametos (seccidon 7.3.2.), son capaces de mantener una
tasa de crecimiento significativamente mayor que las de menor tamano (seccién
5.3.1) y de regenerar el tejido dafado sin importar su talla (seccion 6.3.3.). Sin
embargo. es posible que exista aigtn tipo de disyuntiva entre la reproduccién y
el crecimiento (y/o regeneracién de tejido) en las clases intermedias, en las
cuales la reproduccion sexual empieza.

En aquellas colonias que reducen su tamano (por fragmentacion, mortalidad
parcial o fisidén), la represidn de la reproduciéon puede ser vista como una
estrategia adaptativa, ya que permite reasignar l0s recursos de la reproduccion
al crecimiento. De este modo, se puede acelerar el tiempo en el que el
fragmento alcanza un tamafo que le permita utilizar recursos para la
reproduccion. Esta estrategia puede ser no-adaptativa si la fragmentacion es tan
severa o tan frecuente que los fragmentos nunca pueden alcanzar ia talia
reproductiva. La seleccion bajo estas ultimas condicones podria favorecer la
iniciacién del sexo a una talla menor (Szmant, 1985).

9.2.2, Efecto de la dispersién tarval

La dispersion de los corales se lleva a cabo por medio de ia larva planula, las
cuales poseen estructuras locomotoras, pero su movilidad es muy limitada, por
lo que se dispersan a través del movimiento de las masas de agua (Harrison y
Wallace, 1990). El tipo de fecundacion influye en la distancia que las larvas se
pueden dispersar. Las especies de fecundacidn externa, como Acropora
palmata, desarrollan larvas que tienen varios dias de vida planctonica (4-6 dias);
mientras que ese periodo es mucho menor en aquelias que presentan
incubacién (algunas horas a pocos dias) (Fadlallah, 1983; Jackson, 1985;
Szmant, 1986). La diferencia en el tiempo requerido para la fijacion y
metamorfosis de las larvas, hace pensar que las de vida plancténica prolongada
tienden a alejarse del sitio de origen, y las que se incuban tienen un
reclutamiento local (Harrison y Wallace, 1980).

Esta idea de una amplia dispersion de las larvas planctonicas resulta intuitiva.
Sin embargo, otros factores pueden alterar la dispersidon y el reclutamiento
larval, creandoc controversia entre un reclutamiento focal en los arrecifes
(Sammarco y Andrews, 1988) o una conexidon e interdependencia por
reclutamiento larval (Harrison et al, 1984). Estos factores son el patron de
vientos dominates y el de corrientes locales (ver Merino, 1986), el tamafo y la
forma del arrecife (Black, et al, 1990) y las condiciones climaticas
prevalecientes durante la fase larvaria (Harrison. et a/.. 1990).

En el arrecife de Puerto Morelos, es probable que una parte de las especies que

tienen un periodo larval plancténico, pueda incorporarse a la circulacién
oceanica y se dispersarsen a través de la corriente de Yucatan, hacia las islas
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del Caribe. De la misma manera, este arrecife recibiria un aporte larval externo
proviniente de ios arrecifes del sur del estado de Quintana Roo y de los de
Centro Ameérica. Sin embargo, también es probable que las larvas se mantengan
dentro de Ia circulacion costera, donde ia deriva termina por recalar en la costa
de Yucatan, ya sea for efecto de la corriente que viaja en direccién oeste, o por
ia existencia de pequenas contracorrientes cercanas a la costa que forman giros
entre las puntas mas prominentes (ver Merino, 1986; Merino y Otero, 1991). La
extension de la region de circulacion costera parece ser mas o menos constante
y Merino (1986) estima que es de 5 a 8 millas nalticas de Ia costa, por lo que es
probable que una parte importante de las larvas tenga reclutamiento local.

influencia en determinar la estructura

El tipo de reclutamiento larval, tiene
genética de la pobilacion, ya que si ocurre de manera local, entonces se

esperaria una alta variabilidad genética entre las poblaciones. En cambio, si la
dispersion larval es éxitosa, puede establecerse un flujo genético entre
poblaciones separadas. por el reciutamiento de las larvas en sitios alejados al
de su origen. Debido a que el flujo de la corriente de las masas de agua en la
region zoogeografica del Caribe se da en circulo, es posible que todas las
poblaciones se mantengan interconectadas, mostrando una estructura de
metapoblacidn (sensu Hastings y Harrison, 1894, Overton, 1994; Hanski ef a/.,
1995). Si esto ocurre asi, entonces es de suponer que existen pocas
subdivisiones demograficas y genéticas, a lo largo de una gran distancia. Por lo
tanto, es probable que los mecanismos de aislamiento reproductivo no pueden
llegan a establecerse y que el proceso de especiacion no sea favorecido en el

tiempo evolutivo (Hastings y Harrison, 1994).

9.2.3. Efecto de las perturbaciones

Las perturbaciones naturales que mas afectan a los arrecifes coralinos son las
tormentas y huracanes. Y debido a que ia distribucion de Acropora palmata
carresponde a las partes someras del arrecife, esta especie frecuentemente
sufre alteraciones a causa de eventos de esta indole (Highsmith et al., 1980;
Knowiton et al., 1981; Bak y Criens, 1982; Rogers, et al., 1982; Rogers, 1993).

El efecto inmediato de una perturbacion natural de este tipo es el decremento en
la cobertura de tejido vivo, como sucedid después del huracan Gilberto en 1988
(Rodriguez, 1993) y en una menor magnitud por el huracan Roxana en octubre
de 1995, segtin se observd en e! dltimo censo de este trabajo (seccidn 3.3.2).
Esta pérdida de tejido se origina por la ruptura de Jas ramas y el
desprendimiento total de colonias, las cuales pierden gran parte del tejido que
hace contacto con el sustrato y por el efecto abrasivo de los sedimentos.

Sin embargo, esta especie presenta adaptaciones que le permiten recuperarse

de estos dafos. Una caracteristica es la alta sobrevivencia de los fragmentos
que se observé en este estudio, al igual que en otras poblaciones (Rogers ef al.,
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1982:; Bak y Criens, 1982; Highsmith et a/., 1980), que permite que una colonia
afectada no desaparezca de la poblacion y tenga probabilidades de regenerarse
a partir de los fragmentos. Otra es la rapida regeneracion del tejido perdido por
lesiones (Bak, 1983). Los cambios producidos en el ambiente posteriores a
estas perturbaciones, pueden provocar una reasignacidon de los recursos en los
organismos sobrevivientes (Szmant, 1986). Entonces, las colonias canalizan sus
recursos a regenerar la pérdida de tejido y fortalecer los fragmentos que se
generaron, para aumentar las probabilidades de sobrevivencia y suprimen la
actividad reproductiva. Sin embargo, es probable que esto ocurra solamente en
las colonias que sufren una reduccion por debajo del tamafc minimo para la
reproduccion y que si la magnitud del evento permite la sobrevivencia de
colonias de un tamafo mayor, estas puedan retener su funcion reproductiva. En
caso de que el dano causado a la poblacién sea muy severo y exista una
mortalidad masiva de colonias que genere espacios libres, entonces el aporte
farval externo seria la principal fuente de recolonizacion. Si esto ocurre,
entonces se esperaria que en la recuperacion de [a poblacidén existiera un
cambio en la composicion genética de la poblacidon, lo cual puede incrementar

su variabilidad genética.

Ahora bien, el comportamiento de ia poblacién que se observo en este estudio,
indica que el reestablecimiento de la poblacion después del dafoc ocasionado
por el huracan Gilberto, es factible. De este modo, se puede decir que las
poblaciones de esta especie tienen la capacidad de recuperarse de unha
catastrofe que haya ocasijonado dafos, a través de la alta sobrevivencia de los
fragmentos, de la reasignacidén de los recursos para la regeneracion del tejido
dafado y de!l reclutamiento sexual de larvas externas.

Sin embargo, una limitante que podria desviar esta tendencia, seria la presencia
de otro evento catastréfico, que reduzca nuevamente la cobertura. Por otro lado,
el impacto humano sobre estas poblaciones también puede alterar su
reestablecimiento natural. Esto se debe a que los turistas, buceadores y
pescadores, generan una frecuente pérdida de tejido de las colonias, al
provocar laceraciones cuando hacen contacto con ellas y ruptura de algunas
ramas. El problema de esta perturbacion es que ocurre con una alta frecuencia
y no deja tiempo para la recuperacion, ya que los fragmentos que se generan
son de un tamarno tal, que tienen una baja sobrevivencia y la pérdida de tejido
requiere de un constante gasto energeético adicional para poder reparar el tejido
danado. Es posible que si se instruye adecuadamente a las personas que
visitan estas areas de! arrecife y cuidan de no provocar estos dafos, entoces las
poblaciones puedan soportar estas actividades. De este modo, es probable que
esta recuperacion se vea limitada, mas por el efecto de los futuros factores
ambientales sobre las tasas vitales, que por limitaciones en los mecanismos
adaptativos y en las caracteristicas demograficas propias de la poblacion.
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8.2.4. Estructura genética de la poblacion

A una escala evolutiva, la estructura genética de la poblacion es la que reviste
importancia para determinar los mecanismos de adaptacién y el efecto de las
presiones selectivas sobre la poblacidn. Desafortunadamente, los estudios que
se realizan con un enfoque ecolégico, como lo es el presente, no son
adecuados para identificar ta composicidon genética de las poblaciones. Sin
embargo, se pueden reunir algunas evidencias que permiten hacer inferencias a
este respecto.

Es de esperar que ciertas caracteristicas de la poblacion favorezcan la
coexistencia de un mayor numero de clones. Tales son un reclutamiento sexual
constante que introduzca variabilidad a la poblacién, una extrema simititud entre
los clones que permita que en un tiempo limitado no existan diferencias
adaptativas, o un ambiente heterogéneo que favorezca la divisidn de subnichos
y cambios estacionales en el ambiente que primero puede seleccionar a clones
con ciertos atributos pero después a otros (Sebens y Thorne, 1985).

En la poblacién en estudio, la alta frecuencia en la que ocurre la propagacion
clonal, hace que este sea un mecanismo importante para la proiiferacién de esta
especie. Por ello, es muy probable que exista un numero de genetos mucho
menor al numero de rametos (colonias separadas) que existen en la poblacion.
En varios organismos clonales se ha demostrato que un solo geneto abarca
grandes extensiones (ver Sebens y Thorne, 1985), aunque el tamafio del clon
puede ser muy variable dentro de una misma poblacién, como en el caso de
Acropora cervicornis, donde un clon varia desde una sola colonia, hasta
congregaciones de mas de 10 m en diametro (Neighel y Avise, 1983).

Por otro lado, si la fusidon Ginicamente ocurre entre rametos de! mismo geneto y
existe un rechazo durante el contacto de colonias con diferente genotipo, como
se sugiere en este estudio (ver seccion 5.4.3.), entonces es de esperar que las
agregaciones de colonias que son caracteristicas de esta especie, deberan
estar compuestos de pocos clones, ya que de otra manera el contacto entre
colonias provocaria una alta mortalidad parcial de tejido. Este hecho también
sustenta una mayor importancia de la propagaciéon clonal con respecto a la
reproduccién sexual.

9.3. EL MODELO

Se ha demostrado que para varios organismos modulares una estructura de
tamafos es mas adecuada que una de edades (ver seccion 2.1), sin embargo
en este trabajo se observd que el empleo de la estructura en estados muestra
ser mejor que la sola estructura de tamanos. Esto se debe a que las clases de
tamano mas pequenas (clases | y I1) incluyen colonias que presentan diferencias
morfologicas importanles, que ocasionan cambios en sus caracteristicas
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demograficas. Incluir este tipo de colonias en estados diferentes, permite
introducir al modelo, de manera clara, las tasas de fragmentacion y de fision,
que son tan comunes en la poblacidon. Esto es importante de considerar en una
especie como A. palmata. que depende fuertemente de la propagacion clonal
para la extension del genoma y la dispersion local.

Aunque los estados que se definieron en este trabajo muestran diferencias
demograficas. los limites entre un estado y otro no tienen una divisiéon clara
(como pudiera ser en organismos que tienen diferentes estadios en su ciclo de
vida), pero tiene la ventaja de que se reduce la variabilidad de esas tasas dentro
de cada uno. Por este motivo, puede ser que estos limites varien dependiendo
de la poblacidn en estudio, o que se modifiquen segin el grado de detalle en
que se analice la poblacidn. Sin embargo, esta constituye una primera propuesta
para el estudio de las poblaciones de esta especie en el area.

La forma en la que se presenta el modelo de dinamica poblacional en este
trabajo, predice un crecimiento de la poblacién de tipo exponencial e invariante
en el tiempo, ya que no se consideraron efectos de denso-dependencia, ni
cambios en las tasas demograficas. Por ello, el tamanfo de la poblacidén que se
estima mediante la proyeccién matricial, no es una prediccién del tamano real
que tendra la poblacion. Sin embargo, €l pretender obtener un modelo capaz de
predecir con certeza el tamano que tendran las poblaciones a futuro, es una
tarea muy pretensiosa y dificil de lograr. Esto se debe a que existen muchos
factores ambientales, imposibles de precedir, que pueden modificar el
crecimiento de la poblacion.

En este sentido, el patencial de prediccion que tiene el modelo, no corresponde
directamente a los tamanos poblacionales, sino mas bien, a las posibles
tendencias en el crecimiento poblacional, bajo determinadas circunstancias que
ocasionen cambios en sus actuales tasas demograficas. Por esta razén, en el
trabajo no se hacen predicciones acerca del tamarfio poblacional que tendra la
poblacion en el futuro. Por ello, el modelo en su propuesta inicial mejoraria si se
tuvieran estimaciones de las tasas demograficas de un mayor numero de anos.
Esto permitiria calcular la variacidon temporal que presentan las tasas vitales y
poder asi introducir estocasidad ambiental at modelo, a través de una medida de
la varianza asociada a cada tasa. Con esta informacién, el modelo describiria
una tendencia mas real, ya que las predicciones no estarian sujetas a las tasas
demograficas que la poblacién mostré tener en los 3 anos de este estudio.

Sin embargoe, un modelo de este tipo resulta ser una herramienta para hacer
predicciones acerca de! efecto que pudieran tener variaciones en las tasas
vitales, causadas por cambios ambientales o generadas por ¢l hombre. Lo
importante es identificar aquellos estados del ciclo de vida que tienen mayor
importancia en el crecimiento poblacional. lo cual puede brindar algunos
elementos de juicic que deberan ser considerados tanto en estudios ecoldgicos
posteriores, como para establecer recomendaciones de manejo y politicas de
conservacion para las poblaciones de esta especie.
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