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Resumen

El crecimiento esqueletal de los corales escleractinios hermatipicos estan
directamente influenciados por la luz, debido a la relacion simbi6tica que mantienen
con algas del género Symbiodinium. En estudios previos se ha observado que en
gradientes verticales la cantidad de luz que reciben se ve reflejada en los cambios
en la morfologia y en las caracteristicas del crecimiento: densidad, tasas de
extension y calcificacion. Sin embargo, no se han realizado estudios en gradientes
luminicos que aporten mas informacion acerca de las estructuras esqueletales
internas responsables del bandeo de distinta densidad: los disepimentos
exotecales. El objetivo del presente trabajo fue estudiar las caracteristicas de
crecimiento esqueletal y los cambios en el numero, distancia y grosor de los
disepimentos exotecales en un gradiente luminico en el coral Orbicella faveolata
abarcando de 5 a 38 m profundidad. Con radiografias de las lajas de las colonias,
se aplicd la técnica de densitometria Optica para obtener los parametros de
crecimiento. Con imagenes escaneadas se midio el grosor, distancia y numero de
disepimentos depositados en un afio. Los resultados mostraron que a medida que
la luz disminuye, la densidad aumenta, causada por el incremento del grosor de los
disepimentos exotecales. La tasa de extensién y el nimero de disepimentos
exotecales depositados en un afio de crecimiento disminuyen exponencialmente a
partir de los 9 metros. Se mostré una correlacion positiva entre la tasa de extension,
lo que indica que este parametro de crecimiento esta en funcién del numero de
disepimentos exotecales depositados al afio. La tasa de calcificacién se incrementa
de 5 a 9 metros y a partir de esta profundidad decae exponencialmente. Los
resultados que se reportan en el presente trabajo aportan informacién importante
acerca de la influencia de la luz en las caracteristicas de crecimiento y en los
disepimentos exotecales de O. faveolata. Estos resultados tienen implicaciones en
la esclerocronologia y en el uso de los esqueletos de los corales como registros
ambientales.



Introduccion

Algunos organismos son capaces de registrar y guardar las condiciones climaticas
y ambientales de los sitios donde se llevé a cabo su crecimiento ya que poseen alta
sensibilidad a las fluctuaciones que se dan en diferentes escalas de tiempo, estos
organismos son utilizados como proxies ambientales y climaticos. En este sentido,
los pardmetros de crecimiento y el bandeo de distinta densidad de los corales
escleractinios hermatipicos han sido fuente de informaciéon ambiental ya que son
capaces de registrar un rango amplio y diverso de informacién dentro de su
esqueleto formado de carbonato de calcio (Barnes & Lough, 1996). Las altas tasas
de calcificacion de los corales, les permiten contrarrestar la erosion fisica de los
arrecifes de coral, los cuales han sido nombrados como las estructuras biogénicas
mas grandes del planeta (Allemand et al. 2004).

Al mismo tiempo que se lleva a cabo su crecimiento, se van formando bandas de
alta y baja densidad de manera periédica dentro de su esqueleto (Knutson et al.
1972). A partir del descubrimiento de este bandeo, los corales constructores de
arrecife han sido fuente de informacién ambiental y climatica de los sitios donde se
desarrollaron (Buddemeier et al. 1974). El estudio del origen y la naturaleza de las
bandas de distinta densidad ha permitido avanzar en el conocimiento de la biologia
de los corales constructores de arrecifes (Buddemeier et al. 1974). La correlacion
de este bandeo con parametros ambientales, fisicos y biolégicos ha permitido
obtener informacién acerca de las variables que influyen en su crecimiento (Lough
& Barnes, 1990).

Gracias a la construccion modular de su esqueleto, los corales constructores de
arrecife presentan flexibilidad en la forma de crecimiento que les permite adaptarse
a los cambios en el ambiente (p.ej. cambios en la irradiancia y oleaje; Hughes,
1983). Uno de los parametros que influye en la produccion del carbonato de calcio,
es la luz (Goreau, 1959), debido a que estos organismos mantienen una simbiosis
mutualista con algas dinoflageladas del género Symbiodinium (Kawaguti &
Sakumuto, 1948; Goreau, 1959; Muscatine, 1990; Trench, 1997, Stat et al. 2006).

Esta relacion conforma una de las unidades funcionales mas exitosas en los



arrecifes de coral, denominada holosimbionte u holobionte (Iglesias-Prieto &
Trench, 1997; Rowan, 1998).

En esta simbiosis, el coral se ve favorecido gracias al aporte de los productos
derivados de la fotosintesis del alga (p.ej., glicerol y oxigeno), los cuales cubren los
requerimientos energéticos y metabdlicos del coral para asistir el proceso de
calcificacion (Colombo-Pallotta et al. 2010). A su vez, el coral provee de nitrégeno
a las algas simbiontes a partir de los desechos metabdlicos (Wang & Douglas,
1998). Ademas, le modula el campo luminico al alga gracias la dispersion multiple
gue provoca la arquitectura del esqueleto, mejorando la eficiencia para colectar luz
(Enriguez et al. 2005). En este sentido, la luz es un factor clave en la diversificacion
del nicho, abundancia y distribucion de los corales escleractinios hermatipicos
(Iglesias-Prieto et al. 2004).

Dada la fotodependencia, el crecimiento de los corales escleractinios hermatipicos
se ve afectado por la disponibilidad de la luz en gradientes verticales, tanto por la
cantidad (namero de fotones) como por la calidad de luz (espectro; Tambutté &
Ferrier-Pagées, 2008; Roth, 2014). Esta disponibilidad de luz esta en funcién de las
propiedades inherentes (procesos de absorcion y dispersién) y de la quimica del
agua, los cuales influyen transparencia del agua (Kirk, 2011). El Kq es el coeficiente
de atenuacion vertical del agua, es un descriptor utilizado para medir la variacion en
la cantidad de luz en un gradiente vertical, en donde, valores pequefios de Kq indican
mayor claridad en el agua, mientras que valores altos indican mayor turbidez (Kirk,
2011).

Considerando la variacion con respecto a la cantidad y calidad de luz en un
gradiente vertical, existen mecanismos fisiologicos en respuesta a estos cambios
por parte del holobionte (Chalker et al. 1983; Dubinsky et al. 1984; Muscatine, 1990;
Muko et al. 2000; Iglesias-Prieto et al. 2004; Lopez-Londofio, 2015). Symbiodinium
(huésped) por su parte, ha desarrollado cierta especificidad a distintos regimenes
de luz; demostrando una alta plasticidad fenotipica en términos del ajuste del
aparato fotosintético: foto-aclimatacion, permitiéndole vivir en condiciones extremas
de luz (p. €j., cambios en la densidad de clorofila a, modificaciones en el nimero y

tamafio de las antenas colectoras de luz por unidad de pigmentos fotosintéticos y



densidad de simbiontes; Muscatine, 1990; Dustan, 1982; Dubinsky et al. 1984;
Porter et al. 1984; Iglesias-Prieto & Trench, 1994; Falkowsky & Raven, 1997;
Iglesias-Prieto et al. 2004; Lopez-Londofio, 2015).

El coral (hospedero) por su parte, modifica sus requerimientos energéticos y
metabdlicos en respuesta a la luz (p.ej., la tasa de respiracion; Davies, 1980; Porter
et al. 1984). Asi mismo, lo cambios en la morfologia de las colonias (polimorfismo)
han sido reportados como parte de las adaptaciones que les confiere mayor
eficiencia al momento de capturar luz (Grauss & Macintyre, 1976, 1982;
Hoogenboom et al. 2008; Muko et al. 2000). Estos cambios morfoldgicos conllevan
cambios en las caracteristicas de crecimiento del esqueleto: promedio de densidad
y tasas de extension y calcificacion (Dodge & Brass, 1984).

Este crecimiento es posible estimarlo a partir del patron de bandeo anual de distinta
densidad (g cm®), en donde se forman anualmente dos bandas, una de alta
densidad y otra de baja densidad. De este patron se obtiene las tasas de extension
anual, i.e., el crecimiento linear por afio (cm afio!) y la tasa de calcificacion
esqueletal anual que es la cantidad de CaCOs depositado por area en un afio de
crecimiento (g cm afio™); este Ultimo parametro se obtiene de la multiplicaciéon de
la densidad por la extension esqueletal (Dodge & Brass, 1984).

Se ha reportado que en especies del género Orbicella el patréon de bandeo anual de
distinta densidad estd relacionado con estructuras internas del esqueleto:
disepimentos exotecales, los cuales se sabe que son estructuras calcareas
horizontales que forman parte de la arquitectura interna del esqueleto y que se
depositan de manera periddica, el engrosamiento de las mismas provoca el bandeo
de distinta densidad (Dodge et al. 1992). En cuanto a la extensién, se ha relacionado
con el numero de disepimentos exotecales depositados en un afio de crecimiento,
aunque aun no se conocen todos los mecanismos involucrados en la formacién de
estas estructuras calcéreas, se ha encontrado coincidencia entre el numero de
disepimentos exotecales y el numero de ciclos lunares durante un afio (Davalos-
Dehullu et al. 2008; Winter & Sammarco, 2010).

Orbicella faveolata es una de las especies constructoras de arrecife mas importante
del Caribe (Alvarez-Filip et al. 2013; Manzello et al. 2015). Su aporte de CaCOs



ayuda a mantener la estructura tridimensional de los arrecifes de coral (Perry et al.
2015), es una especie que invierte los recursos de la calcificacion en formar
esqueletos mas densos (Carricart-Ganivet & Merino, 2001). Puede presentar
morfotipos diferentes, de acuerdo a la cantidad de luz que recibe en la columna de
agua (esférica, columnar y platiforme; Macintyre, 1976,1982), denotando su alta
plasticidad fenotipica (Davy et al. 2012). Presenta coralitos plocoides Yy
disepimentos individuales (Veron, 2000). O. faveolata ha sido una especie muy
usada para fines esclerocronolégicos y a pesar de su importancia en el
mantenimiento y construccion de las estructuras arrecifales, en las tltimas décadas
se ha reportado una disminucién en su cobertura, teniendo como consecuencia la
pérdida de la estructura y la funcionalidad de los arrecifes de coral (Alvarez-Filip et
al. 2013).

Los trabajos de crecimiento esqueletal en gradientes luminicos especificamente
hablando de los reportados para especies masivas, coinciden en que la extension
esqueletal responde a la disponibilidad de luz en la columna de agua y que este
pardmetro de crecimiento disminuye conforme disminuye la disponibilidad de luz
(Bosscher, 1993). Sin embargo, de los disepimentos exotecales, responsables del
bandeo y probablemente responsables de la extension esqueletal no se ha
estudiado como varian a lo largo de un gradiente luminico.

A pesar de que existen varios trabajos que han descrito las caracteristicas de
crecimiento de O. faveolata en gradientes verticales (p. ej., Baker & Weber, 1975;
Grauss & Macintyre, 1976, 1982; Huston, 1985; Bosscher, 1993; Carricart-Ganivet
et al. 2007)., no se han llevado a cabo estudios acerca de los cambios en las
estructuras internas del esqueleto como los disepimentos exotecales a lo largo de
un gradiente luminico. Dada la importancia de estas estructuras esqueletales en el
bandeo, el presente trabajo pretende evaluar el efecto de la disminucién de la luz
tanto en las caracteristicas del crecimiento esqueletal (densidad, tasas de extension
y calcificacién), como en el grosor, distancia y numero de disepimentos exotecales

depositados por afio.



Antecedentes

El crecimiento y polimorfismo de los corales escleractinios hermatipicos en
gradientes de profundidad ha sido estudiado desde la década de los 70°s. En lo que
respecta a las especies del género Orbicella, se ha resaltado la alta plasticidad
fenotipica de las colonias, que responden a las condiciones luminicas de los sitios
donde se lleva a cabo su desarrollo ya que son capaces de presentar diferentes
morfologias y al mismo tiempo presentan cambios en su crecimiento (densidad,
extension y calcificacion; Baker & Weber, 1975; Grauss & Macintyre, 1976, 1982;
Huston, 1985; Bosscher, 1993; Carricart-Ganivet et al. 2007).

Baker & Weber (1975), encontraron que en especies del género Orbicella que tanto
la extension como la calcificacion era mayor en las colonias de profundidades
intermedias. Por otro lado, estos autores observaron que el promedio de densidad
se incrementaba con el aumento de la profundidad, presentandose mayor densidad
en colonias de morfologia “platiforme” (27m). Debido a que las diferencias en la
morfologia eran entre las someras y las profundas, propusieron gue se trataba de
dos poblaciones diferentes, sus conclusiones también fueron basadas en el trabajo
previo de Dustan (1974), en el que reportaba ademas de los cambios morfolégicos,
diferencias en la fisiologia de colonias trasplantadas.

Grauss & Macintyre (1976,1982), en sus modelos corroboraron que la intensidad de
la luz y la distribucion de la misma es el control ecolégico de la morfologia
esqueletal, manejan tres morfotipos de acuerdo a la profundidad o cantidad de luz
gue reciben: 1) colonias con morfotipo hemisférico, creciendo en ambientes con
mayor irradiancia (1 m de profundidad); 2) Morfotipo columnar, desarrollandose a
profundidades de 20 m; 3) Morfologia plato, las cuales se desarrollan en ambientes
con poca disponibilidad de luz (>30 m).

Bosscher (1993), también reportd el incremento de la densidad con el aumento de
la profundidad y un patron opuesto con la extension esqueletal, reportando asi
mismo los cambios abruptos en estos parametros a profundidades intermedias (15-
20m). Con los resultados de estos dos parametros, Carricart-Ganivet et al. (2007)
calcularon la tasa de calcificacion esqueletal y observaron el mismo patrén que se

observo en la extension esqueletal.



Unicamente se han realizado dos trabajos que proponen que la extension esqueletal
esta dada por el nUmero de disepimentos exotecales. Davalos-Dehullu et al. (2008)
y Winter & Sammarco (2010), encontraron la coincidencia en el nimero de estas
estructuras esqueletales y el nimero de lunas llenas en un afio de crecimiento. Sin
embargo, estos trabajos fueron realizados en colonias creciendo a la misma
profundidad, i.e., bajo las mismas condiciones luminicas. Partiendo de estos
antecedentes, el presente estudio pretende evaluar el crecimiento esqueletal y el

namero y grosor de los disepimentos exotecales en un gradiente luminico.



Hipotesis

Utilizando al coral hermatipico Orbicella faveolata como modelo, debido a la
disminucién en la intensidad de la luz con el aumento de la profundidad y con ello a
cambios en las caracteristicas de crecimiento, i.e., disminucion en las tasas de
extension esqueletal y calcificacion e incremento de la densidad esqueletal, se
espera que el numero de disepimentos disminuya y su grosor aumente de manera

directamente relacionada a dichos cambios en el gradiente vertical.

Objetivo General
Evaluar el efecto de la disminucion de la luz en un gradiente de profundidad en el
namero, distancia y grosor de disepimentos exotecales y caracteristicas de

crecimiento, en el coral Orbicella faveolata.

Objetivos particulares

1. Evaluar las variaciones en las caracteristicas de crecimiento (densidad y tasas
de extensiéon esqueletal y calcificacion) de O. faveolata creciendo en un gradiente
de profundidad.

2. Evaluar la variacion en el niumero, grosor y distancia entre los disepimentos
exotecales en O. faveolata en un gradiente de profundidad.

3. Establecer posibles relaciones entre las caracteristicas de crecimiento y los

disepimentos de O. faveolata creciendo en un gradiente de profundidad.



Sitio de muestreo

Las muestras se obtuvieron en Akumal, Quintana Roo (Fig.1), en una zona de
macizos y canales (20° 24’ 07.5”N, 87° 17’ 54.8”0). Estas estructuras se
caracterizan por tener forma de canales alargados de pocos metros de ancho,
profundos y separados por crestas (Maxwell, 1968; Shinn,1963). Los canales
generalmente estan tapizados de escombros de coral o arenas carbonatadas

(Shinn, 1963). Esta morfologia permiti6 tener un gradiente continuo vertical al

momento de tomar las muestras, las cuales se tomaron de la cresta del macizo.

Image © 2016 DigitalGlobe
Image © 2016 TerraMetrics

Fig. 1. Sitio de muestreo, Akumal, Quintana Roo. Gloogle Earth, noviembre 2016.



Materiales y Métodos

Con la ayuda de cincel y matrtillo, se colectaron 28 muestras del coral O. faveolata
a lo largo de un gradiente de profundidad (5 a 38 metros) en Akumal, Quintana Roo
(Tabla 1).

Tabla 1. Numero de ejemplares de Orbicella faveolata correspondientes a cada profundidad,
colectados en Akumal, Q. Roo.

Profundidad (m) No. de ejemplares

=

5
7
8
9
13
16
20
21
23
24
25
27
28

32
35

N RPN R RN R R WN R R R R R

37

38 1

Total de muestras 23

Al mismo tiempo se realizé un perfil de luz del sitio con un sensor plano de luz,
conectado a un Fluorometro sumergible de Pulso de Amplitud Modulada (PAM), se
midio la luz cada metro a lo largo de gradiente de profundidad. A partir de los datos
obtenidos de éste perfil se calculd el coeficiente de extincion de la luz bajo la

ecuacion:
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Ez=Eo Exp™* (1)

CEIan:ia luz correspondiente al PAR en cada profundidad (z; p mol quanta m?2 st)
Eo=luz incidente en la superficie,

Kq= coeficiente de extincion vertical

z= profundidad.

Con una sierra con filo diamantado para cortar roca lubricada con agua, se
obtuvieron lajas de cada muestra de ~5-7 mm de grosor. Las lajas fueron lavadas
con agua dulce y secadas a 80°C en un horno convencional durante 4 horas.
Posteriormente las lajas fueron radiografiadas con equipo de rayos X convencional
(GE HungayRt. Medical Systems), en las cuales se incluyé una cufia de aragonita
pura de concha de Tridacna maxima como estandar para obtener de valores de
densidad absoluta en las radiografias (Carricart-Ganivet & Barnes, 2007).

Las radiografias se digitalizaron a 75 dpi (Kodak Direct View Classic Cr System) y
estas fueron corregidas de dos errores relacionados con los cambios en la
intensidad de la radiacion sobre la placa de rayos-X usando la técnica propuesta
por Duprey et al. (2012). Dichos errores, provocan que la imagen sea heterogénea
con respecto a la irradiacion: por un lado, se genera un gradiente de atenuacion de
anodo a catodo, presentandose una mayor irradiacién del lado del anodo que va
disminuyendo conforme se acerca al catodo, a esto se le conoce como “el efecto
tacon”. Por otro lado, el efecto de atenuacién causado por la ley del inverso
cuadrado de la distancia, por el que ocurre mayor irradiacién en el centro de la placa
de rayos-X, disminuyendo al acercarse a las periferias (Carricart-Ganivet & Barnes,
2007; Marin-Naranjo, 2009; Fig.2).
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Patrones tedricos de irradiacion

-

-

-

Efecto tacon Inverso del cuadrado
de la distancia

Fig.2. Patrones tedricos de irradiacién que afectan la radiografia. La escala de color, de azul a
rojo, muestra la atenuacion de la irradiacion (modificado de Duprey et al. 2012).

Una vez corregidos los errores relacionados con los cambios de intensidad de la
radiacion sobre la placa de rayos-X, con el programa ImageJ version 1.46

(http://imagej.softonic.com/) se marcaron lineas perpendiculares a las bandas de

distinta densidad siguiendo el eje de maximo crecimiento para obtener los valores
de densidad en cada una de las lajas, esto para aplicar la técnica de Densitometria
Optica para imagenes digitalizadas (Carricart-Ganivet & Barnes, 2007).

Esta técnica de Densitometria Optica (Carricart-Ganivet & Barnes, 2007) consiste
en obtener valores de densidad, de manera que al graficarlos se obtenga un patrén
de picos y valles, donde, cada pico representa el valor de maxima densidad y el
valle el de menor densidad (Fig.3). Una vez obtenidos los valores de densidad se

calcula el promedio de densidad.

;.g 27 .

o 28

o 23

'g 21

z 19

g 17

L \

(=} 15 | T u T T T u T 2 1
0 08 1 18 2 28 3 as 4

Distancia (cm)

Fig. 3. Valores de densidad vs. distancia correspondientes a la muestra de Orbicella faveolata
creciendo a 28 m de profundidad en Akumal, Q. Roo.
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A continuacién, en cada laja, se procedié a medir la tasa de extension esqueletal
anual (cm afo?), como la distancia que hay entre picos de maxima densidad
adyacentes. La tasa de calcificacion esqueletal anual (g cm afio!), se calculd
multiplicando el promedio de densidad para cada afio por la tasa de extension
esqueletal anual para cada laja.

Para la medicion de disepimentos, se escanearon imagenes con una resolucion de
1200 ppp utilizando un escaner (EPSON Perfection V330 Photo; Fig.4). Una vez
escaneadas las lajas, con el programa Image J se hizo un track sobre la imagen
escaneada tomando en cuenta el promedio de la tasa de extension esqueletal y se
conté el numero de disepimentos tanto exotecales como endotecales.
Posteriormente se midi6 la distancia entre disepimentos exotecales, para ello se
tomd en cuenta el punto medio de un disepimento al punto medio del siguiente
disepimento y a continuacion se prosiguié a medir el grosor de los disepimentos

exotecales (Davalos-Dehullu et al., 2008).

D.Exo

D.Exo

D.End
D. Exo

Fig. 4. Disepimentos endotecales (D. End) y exotecales (D. Exo) de colonia de Orbicella
faveolata creciendo 5m de profundidad en Akumal, Q. Roo. Barra de escala 1 cm.

Los valores de la distancia y grosor de los disepimentos exotecales se multiplicaron
entre si, el resultado se grafico con la profundidad agregandole los datos de la tasa
de extension esqueletal que se obtuvo de la Densitometria Optica, se agrego el error

estandar de la media. Por tltimo se calcul6 el error estandar en todas las gréficas.
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Resultados

El coeficiente de extincidn vertical para las aguas de Akumal, Q. Roo, durante el
estudio fue de 0.07 m* (Fig.5). A partir de estos resultados se sabe que la muestra
méas somera 4.5 m recibe un 44.4% de la irradiancia disponible en la superficie,

mientras que la mas profunda a 38.3m recibe el 3% (Anexol).

Irradiancia (umol quanta m2s1)

0 500 1000 1500

10

15

20

25

Profundidad (m)

30 y= 681.72e0:07x
2 _
35 r*=0.80

L ]
[ ]
.
40
L

45

Fig. 5. Perfil de luz, en un gradiente de profundidad de 0 a 42 metros en Akumal, Q.Roo,
septiembre, 2014.

Los valores de la densidad mostraron que esta aumenta conforme se incrementa la
profundidad. El promedio de densidad mas alto se observé a los 38 m de
profundidad, el cual fue de 2.20 g cm3 (+0.04), mientras que el valor minimo fue de
1.12 g cm™ afio! (+0.04) a5 m (Fig. 6A).

Tanto la tasa de extension (Fig.6B), como la de calcificacion anual (Fig.6C),
mostraron una disminucion exponencial a partir de 9 m de profundidad, sin embargo,
la tasa de calcificacibn muestra un incremento que corresponden a las
profundidades de 5 a 9 m, mientras que en esas profundidades los resultados no
presentaron ninguna relacion con la profundidad respecto a la tasa de extension

esqueletal.
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En los resultados del conteo de disepimentos exotecales (Fig. 7A), se muestra un
patron similar al que se observé con los valores graficados de la tasa de extension
esqueletal anual y la profundidad (Fig.6B), en donde, a 9 m se observa el mayor
namero de disepimentos exotecales depositados por afio 12.7 (+0.18) y a partir de
esa profundidad el numero de disepimentos depositados van disminuyendo de
manera exponencial a medida que la profundidad aumenta.

Tanto el grosor como la distancia de los disepimentos exotecales mostraron un
ligero incremento a medida que aumenta la profundidad (Fig. 7A 'y 7B), este patron
es similar al observado con los valores de la gréafica de densidad y la profundidad
(Fig. 6A).

Los resultados del conteo de los disepimentos endotecales muestran que hay mayor
namero de estos con respecto a los disepimentos exotecales, siendo en la mayoria
de los resultados el doble. El patron observado en el nimero de disepimentos
endotecales es similar a los observados en los exotecales (Fig. 7A y 7B), al mismo
tiempo, concuerdan con los de la tasa de calcificacion. En todos los parametros
mencionados se observo la disminucion exponencial a partir de los 9m de
profundidad.

De los resultados del nimero de disepimentos depositados por afio calculado por
medio de la division de los disepimentos endotecales entre dos, se obtuvo que a 38
m hay 3.2 disepimentos exotecales depositados. Este resultado coincidio con el que
se calcul6 por medio de la division de la tasa de extension esqueletal (Densitometria
Optica) entre 0.06 (distancia entre disepimentos exotecales (Ver Fig. 8A.).

Como en la laja correspondiente a los 38 m no se observaban de manera clara los
disepimentos exotecales, éstos se calcularon de la siguiente manera: 1) tomando
en cuenta lo propuesto por Davalos-Dehullu et al. (2008), quienes observaron que
el numero de disepimentos endotecales es el doble de los exotecales, por lo tanto,
en el presente trabajo se dividié el numero de los disepimentos endotecales de esa
laja (38m) entre dos. 2) Se dividio la extension esqueletal anual que se obtuvo de la
Densitometria Optica entre 0.06 que es la distancia entre disepimentos exotecales

(inferida para esa profundidad) encontrada a partir de la profundidad de 22 m.
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Fig. 7. A) Numero de disepimentos exotecales por afio y B) nUmero de disepimentos endotecales
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Roo. Las barras de error corresponden a error estandar de la media.
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Discusién

El efecto de la profundidad en las caracteristicas del crecimiento esqueletal y la
morfologia de las colonias de los corales escleractinios hermatipicos, ha sido
estudiada anteriormente (Grauss & Macintyre, 1976,1982; Dustan, 1979; Bosscher,
1992; Carricart-Ganivet et al. 2007; Todd, 2008), sin embargo, las estructuras
exotecales que son las responsables del bandeo en especies del género Orbicella,
l.e., los disepimentos exotecales (Dodge et al. 1992; Davalos-Dehullu et al. 2008),
no han sido estudiadas en gradientes de profundidad. El presente trabajo muestra
por primera vez el namero, grosor y distancia de los disepimentos exotecales del
coral Orbicella faveolata en un gradiente de profundidad.

El crecimiento modular y la alta plasticidad fenotipica de los corales les permite
modificar la morfologia de esqueleto y su crecimiento en respuesta a los cambios
en el ambiente (Hughes, 1983), especialmente respecto a los cambios luminicos
que se presentan en un gradiente de profundidad (Grauss & Macintyre,1982;
Hubbard & Scaturo, 1985; Hutson, 1985; Bosscher, 1993; Bosscher & Meesters,
1993; Carricart-Ganivet et al. 2007; Todd, 2008).

A lo largo de un gradiente de profundidad, los pardmetros de crecimiento esqueletal
responden de acuerdo a las caracteristicas intrinsecas de la especie y a los factores
exogenos que influyen en su crecimiento, ya sea invirtiendo el material calcéreo
disponible en densidad o en extensién (Carricart-Ganivet & Merino, 2001). Los
resultados del presente estudio mostraron que las colonias analizadas
incrementaron su densidad a medida que aumento la profundidad (Fig. 6A),
coincidiendo con estudios previos realizados en gradientes de profundidad (Grauss
& Macintyre,1982; Hubbard & Scaturo, 1985; Hutson, 1985; Bosscher, 1993;
Bosscher & Meesters, 1993; Carricart-Ganivet et al. 2007; Todd, 2008). El
incremento mas notorio en la densidad fue a partir de los 9m de profundidad, a
diferencia de los resultados reportados por Bosscher (1993), quien observé este
evidente incremento entre los 15 y 20 m, él atribuy6 este incremento abrupto de la
densidad a la disminucion de la tasa fotosintética provocado por la poca

disponibilidad de luz. Las diferencias a las cuales se observa el incremento de la
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densidad, podrian responder al cambio en la disponibilidad de luz, las cuales varian
entre sitios.

Contrario al patron observado en la densidad, la tasa de extension esqueletal
disminuy6 de manera exponencial con el incremento de la profundidad (Fig.6B),
estos resultados coinciden con los reportados por anteriores estudios (Baker &
Weber, 1975; Graus & Macintyre, 1982; Huston, 1985; Bosscher, 1993). La
disminucién exponencial se observdé de manera clara a partir de los 9 m de
profundidad, mientras que en las colonias mas someras (de 5 a 8 m), no se observo
ninguna tendencia, esto podria reflejar que bajo condiciones de luz saturante, la
extensiéon se mantiene constante, mientras que cuando el ambiente luminico es
subsaturante, la extension esqueletal decae.

La caida abrupta de la extension, fue también reportada por Baker & Weber (1975),
Dustan (1975) y Huston (1985), sin embargo, ellos reportaron que la caida de este
pardmetro fue a partir de los 20m de profundidad, sugirieron que se debia también
a las condiciones luminicas subsaturantes, las cuales también provocaban cambios
en la morfologia de columnar a platiforme (Grauss & Macintyre, 1976, 1982; Todd,
2008). Debido a que las condiciones Opticas del agua varian entre sitios (Kirk, 2011),
la caida abrupta de la extension en este estudio puede deberse a que en el sitio de
muestreo hay menor claridad en el agua, por lo que los corales perciben este cambio
los 9 m.

La tasa de calcificacion es el parametro que mejor refleja las variables que afectan
el crecimiento de los corales constructores de arrecife, se espera que la maxima
tasa de calcificacion se presente cuando las condiciones ambientales sean las mas
favorables (Carricart-Ganivet, 2007). Este parametro resulta de la multiplicacion de
la densidad por la extension esqueletal, por lo que muestra el total de CaCOs que
logré depositarse en un afio de crecimiento (Dodge & Brass, 1984). Al mismo
tiempo, la cantidad de CaCOs que se deposita, esta relacionada con la energia
traslocada al coral proveniente de la fotosintesis, por lo que la disponibilidad de luz
en la columna de agua influye en la cantidad de CaCOs depositado (Kawaguti &
Sakumoto, 1948; Goreau, 1959; Muscatine, 1990; Colombo-Pallota et al. 2010) y de
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la fotoaclimatacion del simbionte a los diferentes regimenes de luz (Porter et al.
1984; Iglesias-Prieto et al. 2004; L6pez-Londofio, 2015).

En el presente estudio la tasa de calcificacion mostré dos tendencias (Fig.6C): por
un lado, se observé el incremento de los valores con el aumento de la profundidad,
este patron se observdé en las colonias someras correspondientes a las
profundidades de 4.5 a 9m, las cuales reciben entre 44% y 12% de la luz disponible
gue hay en la superficie, de acuerdo al perfil de luz realizado en el sitio de muestreo
(Fig.5). Por otro lado, se observo la disminucion exponencial con el incremento de
la profundidad de los 9 m hasta los 38 m, en donde el porcentaje de luz es de 12%
a 3%. La mayor tasa de calcificacion se observé a los 9m (1.17 + 0.06, g cm™ afio
1) a esta profundidad los corales reciben el 12% de la luz disponible en la superficie.
Estos resultados son coincidentes con los reportados por Carricart-Ganivet et al.
(2007), los cuales muestran el mismo patron y la misma caida exponencial de la
tasa de calcificacién a partir de los 9 m.

Aunque en el presente trabajo no se realizaron estudios con descriptores
fisiologicos, en estudios previos han descrito las respuestas fisioldégicas en
diferentes ambientes de luz, los cuales podrian explicar las tendencias de la tasa de
calcificacidon encontradas en el presente estudio (Falkowski & Dubinsky, 1981;
Chalker et al. 1983; Anthony & Hoegh-Guldberg, 2003b; Iglesias-Prieto et al. 2004;
Lopez-Londofio, 2015). En estos trabajos, se han descrito las estrategias y
mecanismos de aclimatacion del holobionte a distintas condiciones de luz, los
cuales les han permitido crecer en condiciones extremas, ya sea en exceso 0 con
poca luz; en donde, en ambos casos la tasa de calcificacion se ve comprometida
(Falkowski & Dubinsky, 1981; Chalker et al. 1983; Anthony & Hoegh-Guldberg,
2003b; Iglesias-Prieto et al. 2004; L6pez-Londofio, 2015). En condiciones de exceso
de luz, se ha reportado una menor densidad de células, menos clorofila a por célula,
una disminucién en el nimero y tamafio de las antenas colectoras de fotones y de
los centros de reaccion del Fotosistema Il (Falkowski & Dubinsky, 1981), asi como

una disminucion en la maxima eficiencia fotoquimica (Lépez-Londofio, 2015).
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En el extremo opuesto; viviendo en condiciones de poca luz, se ha observado la
reduccion de los requerimientos energéticos del coral, disminuyendo sus tasas de
respiracion, traslocacion y crecimiento (Davies, 1980; Anthony & Hoegh-Guldberg,
2003b; Colombo-Pallota et al. 2010; Roth, 2014). En cuanto a las respuestas de
fotoaclimatacion de las algas simbiontes, presentan una mayor eficiencia
fotosintética y mayor concentracion de clorofila a como estrategia para contrarrestar
la limitacion de la luz, mayor nUmero de centros de reaccion de fotosistema Il y
mayor numero y tamafio en la antena colectora de fotones (Davies, 1980; Lopez-
Londofio, 2015).

La colonia analizada en este estudio correspondiente a los 9 m de profundidad,
podria estar reflejando que la cantidad de luz que recibe (12%) es favorable para
tener un balance positivo de los procesos metabdlicos del holobionte que permiten
la optimizacion de los recursos energéticos, este seria un punto intermedio entre los
corales que viven en condiciones extremas ya sea en exceso o falta de
disponibilidad de luz, lo que es consistente con los resultados obtenidos de manera
experimental por Lépez-Londofio (2015). Asi mismo, este resultado coincide con lo
gue Davies (1980) reportd, que el cambio mas drastico en la tasa de respiracion en
las especies hermanas del género Orbicella fue de 3m a 10m, esta Ultima
profundidad marcaba el cambio en las respuestas fisioldgicas entre las colonias
viviendo en exceso y con poca luz.

Los resultados observados en el nimero de disepimentos exotecales depositados
en un afio, se mostré similar al observado en la tasa de extension esqueletal,
ambos, se propone que debido a que ambos presentan el mismo patrén con la
disminucién exponencial de la luz, ambos pueden tomarse como indicadores de las

condiciones Opticas del agua en los sitios donde se lleva a cabo su crecimiento
(Fig.9).
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Fig. 9. Tasas de extensiones esqueletales estimadas por el nimero y distancia de disepimento
exotecales (linea roja) y la calculada por Densidad Optica (linea negra), en Orbicella faveolata
creciendo a lo largo de un gradiente de profundidad en Akumal, Q. Roo.

Ademas de tener el mismo patron, la tasa de extensién esqueletal y el nimero de
disepimentos exotecales depositados en un afio, se observé una relacion positiva
significativa (p<0.005; Fig.10). Este resultado podria indicar que la disminucion en
la tasa de extension esqueletal con la profundidad provocada por la disminucion en
el nimero de disepimentos exotecales. A su vez, estos resultados apoyan la
hipotesis propuesta por Davalos-Dehullu et al. (2008) y Winter & Sammarco (2010),
quienes propusieron que la tasa de extension esta relacionada con el nimero de
disepimentos exotecales y que estos a su vez estan influenciados por variables

como la luz y la temperatura.
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Fig.10. Correlacion entre la tasa de extensién esqueletal y el nimero de disepimentos exotecales

de Orbicella faveolata creciendo a lo largo de un gradiente de profundidad en Akumal, Q. Roo. Las

barras de error corresponden a error estandar de la media de los disepimentos exotecales y de la
tasa de extension esqueletal.

Por otro lado, el grosor de los disepimentos exotecales mostré un incremento con
la profundidad (Fig.8B), este patron fue correspondiente con el observado en la
densidad esqueletal, por lo que se corroboraria lo propuesto por Dodge et al. (1992)
y Davalos-Dehullu et al. (2008), quienes demostraron que el bandeo de distinta
densidad es provocado por el engrosamiento de los disepimentos exotecales en
corales del género Orbicella.

El nimero de disepimentos endotecales (Fig.7B), mostré un patrén similar al de los
disepimentos exotecales y a la tasa de extension esqueletal. En estudios previos se
reporté que el niumero de estas estructuras depositadas por afio es el doble que los
disepimentos exotecales (Déavalos-Dehullu et al. 2008); coincidiendo con los
resultados que en el presente trabajo se reportan.

Los resultados que se reportan en el presente trabajo aportan informacion
importante acerca de la influencia de la luz en las caracteristicas de crecimiento y
en los disepimentos exotecales de O. faveolata; resultados muy probablemente
extensivos a otras especies de corales de crecimiento masivo. Asi mismo, estos

resultados tienen implicaciones en la esclerocronologia y en el uso de los
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esqueletos de los corales como registros ambientales. Por ejemplo, Lough (2008),
utilizando nucleos obtenidos a principios de este siglo de colonias del género Porites
creciendo en la Gran Barrera Australiana (GBA), con un registro desde el afio 1572,
indico que con el tiempo estos corales tienden a aumentar su extension esqueletal
y disminuir su densidad, y que este fenbmeno seguramente esta ligado a la edad
de la colonia. La media de crecimiento de las especies del género Porites en la GBA
es de 1.3 cm al afio (Lough & Barnes, 2000), por lo que un coral de casi 500 afios
tendria méas de 5 m de altura y habria visto distintas cantidades de luz con el pasar
de los afios, durante su crecimiento, reflejandose dicha condicién en la extension
esqueletal y la densidad. Asi mismo, el gradiente luminico en el que el coral se
desarrollo, no solo a nivel espacial, si no durante el tiempo de su vida, debe de ser
tomado en cuenta cuando se hacen reconstrucciones paleoambientales o cuando
se comparan crecimientos de corales actuales con fosiles (v.g., Brachert et al.,
2016).

Concluyendo, como se muestra en los resultados aqui encontrados, en Orbicella
faveolata la extension esqueletal estd en funcion del nimero de disepimentos
exotecales depositados al afio y la densidad en funcién del grosor de los mismos,
factores influenciados directamente por la luz que recibe el coral. Por lo tanto, de no
tomarse en cuenta la contribucion de la luz en el proceso de crecimiento y formacion
del esqueleto de los corales, puede caer en adjudicaciones erroneas a distintos
fendmenos, procesos y variables al momento de hacer reconstrucciones climaticas

y ambientales.
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Anexos
Anexo 1. Valores de irradiancia en el gradiente de profundidad (5 a 42m) en Akumal, Quintana Roo0.

Irradiancia Irradiancia
Profundidad (m) (umol quantam2?s?)  Profundidad (m) (umol guanta m?2 s?)
42.2 21 15.6 202
41.7 35 15.3 234
41.7 36 13.1 253
39 48 12.8 182
39 46 12.3 253
36 47 119 297
36.2 43 7.6 192
34 37 7.6 238
34.3 40 7.8 172
315 47 8.5 168
315 67 7.8 152
29.1 73 7.1 195
28.9 68 4.4 541
25.7 93 7.1 370
25.7 103 7.1 338
22.5 124 4.7 598
22.5 122 5 599
22.5 130 5 562
23 114 3.5 623
23 125 3 722
19.7 131 2.3 673
19.9 164 1.7 796
19.7 170 1.3 922
19.1 101 0.8 887
19.1 114 0.3 1020
19 113 0.1 1275
15.8 198 0.1 1347
15.6 194
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Anexo 2. Valores correspondientes al promedio anual de densidad, tasa de extension y

tasa de calcificacion en el gradiente de profundidad (errores estandar de las medias y nimero de
bandas por laja que se tomaron en cuenta para la densitometria).

Promedio de Tasa de Tasa de
Densidad anual Extension Calcificacion
Profundidad (g cm?) (cm afio™) (g cm2 afio™)
(m)
5 1.12 (£0.04; n=9) 0.60 (%0.08) 0.67 (£0.06)
7 1.36 (%0.04;n=11) 0.55 (F0.03) 0.75 (%0.05
8 1.60 (£0.05;n=5) 0.61 (£0.09) 0.97 (%0.06)
9 1.46 (£0.03;n=7) 0.80 (%0.06) 1.17 (*0.06)
13 1.27 (%0.04; n=10) 0.75 (0.05) 0.95 (%0.07)
16 1.92 (£0.04;n=7) 0.58 (£0.02) 1.12 (£0.04)
20 1.45 (*0.06;n=15) 0.49 (%0.04) 0.70 (%0.05)
20 1.97 (%0.09;n=15) 0.45 (*0.02) 0.90 (F0.04)
22 1.96 (%0.02;n=12) 0.39 (F0.02) 0.76 (%0.03)
22 1.92 (%0.09; n=7) 0.32 (Fo0.01) 0.61 (F0.04)
22 1.94 (%0.09; n=3) 0.41 (Fo.01) 0.80 (F0.04)
23 1.56 (%0.04; n=14) 0.31 (Fo0.01) 0.48 (%0.02)
24 1.49 (%0.04; n=7) 0.33 (F0.04) 0.49 (Fo0.07)
25 1.49 (£0.08; n=4) 0.39 (%0.04) 0.59 (%0.04)
25 1.71 (%0.05; n=5) 0.42 (£0.03) 0.72 (%0.06)
27 2.17 (0.08; n=7) 0.27 (F0.04) 0.58 (0.08)
28 2.11 (%0.06; n=15) 0.31 (%0.01) 0.65 (%0.03)
32 1.99 (%0.02; n=16) 0.26 (£0.02) 0.51 (F0.03)
32 2.14 (0.03; n=12) 0.26 (F0.02) 0.56 (%0.04)
35 1.81 (%0.07; n=10) 0.26 (£0.02) 0.47 (£0.03)
37 1.67 (%0.08; n=9) 0.26 (£0.03) 0.43 (£0.05)
37 1.74 (%0.06; n=6) 0.23 (+0.02 0.40 (%0.02)
38 2.20 (%0.04; n=4) 0.19 (%0.02) 0.42 (%0.04)
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