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“Aspectos demograficos de las poblaciones de coralitos en el esqueleto de
Orbicella annularis utilizando tomografia computarizada: Implicaciones

esclerocronologicas”

Resumen

Con el descubrimiento del patréon de bandas alternas de crecimiento en los esqueletos de
corales masivos, que permiten analizar, retrospectivamente, tres variables que contienen
informacion complementaria: (1) tasa de extension del esqueleto (2) densidad del esqueleto
y (3) tasa de calcificacion, se abrid la posibilidad de utilizarlos como proxies ambientales.
Por tanto, para obtener informacion confiable a partir de los esqueletos de coral, es necesario
entender la manera en que éstos crecen y como sus mddulos/pdlipos incorporan informacién
de acuerdo con su posicion dentro de la colonia. Sin embargo, muchos de los trabajos que
utilizan esqueletos de coral, dependen de las conjeturas que se hagan a partir de las imagenes
de rayos X, no obstante, al tener solo una parte minima del total de la colonia, las
caracteristicas esclerocronoldgicas medidas no pudieran estar representando el crecimiento
real que existe en todas las partes del coral y los valores obtenidos pueden tener una alta
variabilidad en distintas regiones de la colonia, derivado de que cada modulo tiene una
accesibilidad diferencial a recursos como luz y alimento, reflejando tasas de extension,
densidad y calcificacion mas altas 0 mas bajas, dependiendo de la posicion que ocupen. A su
vez, al seccionar la colonia para extraer una laja del crecimiento maximo del coral, las
trayectorias de los polipos son interrumpidas por lo que no puede establecerse la edad, la tasa
de gemacion y mortalidad de los pélipos y como estas variables demograficas son afectadas
a medida que el coral crece. Por tal motivo, en este estudio, evaluamos los procesos
demogréficos de los polipos, se analizaron, con tomografia computarizada la cual permite
visualizar la estructura interna de todo el esqueleto, dos colonias del coral Orbicella
annularis de diferente edad (12Y, 6Y). Se midieron todas las trayectorias de sus coralitos, se
calcul6 el aumento poblacional de los polipos por medio de su tasa de gemacion y mortalidad
y se obtuvieron las caracteristicas esclerocronoldgicas, en diferentes posiciones y afios de
crecimiento, a partir de lo cual, se construyé un modelo demogréfico modular. Se observo
un aumento significativo en ambas colonias (12Y t-student=4.61; p=0.0001; 6Y t-Student=
4.54; p=0.001) en la aparicion de nuevos polipos en las bandas de alta densidad (12Y 147.5
+25.7; 6Y 69.33 £ 8.23). Se observo que el centro de la colonia promueve la generacién de
nuevos polipos (12Y 78.02%; 6Y 62.05%), respecto a las zonas laterales (12Y 21.9%; 6Y
23.06%). La mortalidad fue mayor en las zonas laterales, que en la central (12Y t-student=
2.41; p= 0.05). La edad promedio de un polipo es de 5.31 + 0.13 afios. Las caracteristicas
esclerocronoldgicas estan relacionadas con la inclinacion de la colonia, extension (r?= 0.97;
p= 0.001), densidad (r>= 0.99, p= 0.001) y calcificacion (r>= 0.96, p= 0.01). Los modelos
mostraron un crecimiento modular exponencial en los primeros afios (12Y y = 63.13¢ %28
n= 13, r>= 0.9079) (6Y y= 80.05e%2%; r?= 0.95) y pronosticaron que entre los 11-12 afios de
crecimiento se alcanza la capacidad de carga (12Y r?= 0.976; p= 0.0001; 6Y r?= 0.976; p=
0.0001), i.e., aunque la colonia sigue creciendo, las gemaciones y las muertes son
proporcionales. Estos resultados tienen implicaciones en el uso de los corales como
centinelas ambientales.
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van del afio 2000-2012 (puntos negros). Prediccion del modelo logistico (Linea
punteada). Ajuste con intervalos de confianza del 95% (area sombreada).............70
Figura 41. Ajuste del modelo logistico (linea continua) a los datos observados, colonia 6Y. Los
datos medidos van del afio 2011-2017 (puntos negros). Prediccién del modelo
logistico (Linea punteada). Ajuste con intervalos de confianza del 95% (&rea
SOMDIEANA) .« euteureireenirernrseenrseserersnssesnsesssssssssnssssnsssonsssssssssnsassssessacastl
Figura 42. Ajuste del modelo logistico (linea continua) a los datos observados, colonia 6Y.
Prediccion del modelo logistico (Linea punteada). Ajuste con intervalos de confianza
del 95% (&rea sombreada).a) K=1648; b) K=2500....ccceteterernieenecncecnceresnnns2
Figura 43. Parametros de crecimiento coralino en funcion del angulo de inclinacién. Colonia 12Y.
Los signos + denotan el aumento o disminucion de las caracteristicas
esclerocronoldgicas en cada zona, entre mas grande es el simbolo mayor es la
extensidon a) Aumento exponencial de la extensién conforme el grado de inclinacion
disminuia b) Disminucion lineal de la densidad conforme el grado de inclinacion
disminuia. ¢) Aumento exponencial de la calcificacion conforme el grado de
INCHINACION dISMINUIA.ceteeeriiiniiraieiiiiniirerereieirirererenenrrsasesenensnsasasessss 14
Figura 44. Aumento del nimero de polipos durante las temporadas frias (LD) y célidas (HD), en
una colonia de O. annularis. a) Se mantiene mas 0 menos contante la poblacion de
polipos b) Se aumenta la poblacion mediante gemacion....ceeeeeeeeeeeeiernencnnenennn 78
Figura 45. Colonia de O. annularis en crecimiento, al ganar talla va eliminando pélipos en las
zonas laterales, donde las condiciones son menos favorables, formando margenes
senescentes (eliminacion de polipos) €N €Sas ParteS...ceeeeeeerereeereececncnsnsnsesesens8l
Figura 46. Conforme va creciendo la colonia de O. annularis, en la parte central de la colonia se
forma una zona de gemacién activa muy probablemente, debido al aumento del
gradiente de recurso, como son luz y alimento. La parte gris representa el esqueleto
coralino (CaCO:s). Las lineas blancas, son las trayectorias y bifurcaciones (producto
de las gemaciones de los p6lipos), de los coralitos. Se puede observar que la colonia
de mayor tamafio tiene mayor nimero de bifurcaciones/gemaciones en las zonas
centrales respecto a 1as lateralesS. ..oveeieeeeiieeniieiniiirncninarersncnrsasersncesnscessnses83
Figura 47. Se muestra el alto grado de bioerosion (2.3 cm®) de la colonia 6Y. Los puntos rosas
sefialan los coralitos de G1. La bioerosion ocurrio en el centro de la colonia, causando
[gl0] g e= Lo oo I W T R .
Figura 48. Trayectorias de los coralitos en Porites spp. La zona de brote es en el apice, provocando
que los coralitos “viejos” migren a la zona lateral, provocando trayectorias en forma
de abanico. Extraida de Darke y Barnes 1993......cccceieieiernenrercrcececacecasnneness.90
Figura 49. Esquema del cambio de angulo que sufren las trayectorias de los coralitos de O.
annularis, una vez que se replican. Este cambio de &ngulo se genera, por el empuje
de los coralitos que son afiadidos en partes superiores (iluminada con amarillo) y
obligan a migrar a los coralitos longevos a las zonas laterales (iluminada con azul).
Modificada de Bythell 2018.......cceveieiiininiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiininiieccececnee90
Figura 50. a) Trayectorias de coralitos de primera generacion (azul), las lineas rojas marcan las
zonas donde se replicaron, las lineas negras simulan las trayectorias de los p6lipos
viejos. b) Se muestra el cambio de direccion que sufren las trayectorias de los
coralitos viejos a causa de la gemacion, y como el nuevo coralito “empuja” al viejo,
obligandolo a migrar a las zonas laterales, donde finalmente muere en los margenes
R C] LT o1 1= A
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Figura51. Modelos de crecimiento logistico de las colonias 6Y y 12Y, se puede observar que la
disponibilidad de recursos no escala linealmente con el crecimiento de la colonia, por
el contrario, los recursos disponibles per cépita para cada modulo son menores al
aumentar el tamafio de la colonia (Zona blanca). La zona de recursos 6ptimos (Zona
de red), permite que las colonias experimenten un crecimiento exponencial (dN/dt >
0), ya que cada modulo presente en la colonia tiene casi la misma oportunidad de
acceder a los recursos. Cuando la poblacion de pélipos, y por tanto, la talla de colonia
aumenta sale de la zona de recursos Optimos, debido al gradiente que existe entre
polipos de diferente posicion, amortiguando la rmax. En este momento, es cuando se
da el punto de inflexion (tm). Hasta llegar al punto, donde los recursos disponibles
(linea roja) se cruzan con los capturados por los pdlipos (linea azul), en este punto
rmax Y la tasa de mortalidad se igualan llegando a K y el crecimiento poblacional
modular se mantiene (AN/At = 0)..uieeeiiiiniiiininirererseenisesersssnssssassssssssonsones 96

Figura52. Eliminacién de mddulos en zonas menos favorecidas y replicacion en zonas con mayor
disponibilidad de recursos. Sin embargo, tanto la mortalidad de los médulos, como
la tasa de gemacion al alcanzar K, se mantiene constante, permitiendo que el tejido
vivo o0 la poblacion de pélipos se mantenga y ademas este en las zonas con mayor
captacién de energia. De esta forma, la deposicion de CaCOs es constante y mayor a
otras especies de coral con diferente estrategia de crecimiento. Modificado de
Bythell et al. (2018).ucuiieieiieieiinieiiererinsersscntsrsnsessssnssssessssnssnsassscnssssnses 98

Figura 53. Ajuste del modelo logistico (linea continua) a los primeros 6 afios de la colonia 12Y.
Los datos medidos van del afio 2000 (tiempo cero), hasta el 2006 (puntos negros).
Prediccion del modelo logistico (Linea punteada). Ajuste con intervalos de confianza
del 95% (area sombreada). El punto de inflexion se alcanza justo a los 6 afios de
crecimiento al igual que lo hizo la colonia 6Y. Lo anterior, debido a que se registro
U] g P e T | N 99
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1. Introduccion

1.1 Organismos modulares

En la naturaleza existen dos tipos de arreglos en la estructura interna de los organismos,
unitaria y modular (Tuomi y Vuorisalo 1989). En los primeros, la forma, el desarrollo, el
crecimiento y la longevidad son predecibles y estan predeterminados por la informacion
genética. Los organismos modulares, son la suma de unidades iterativas estructurales con
uniformidad genética, llamadas maédulos, los cuales son especializados y estdn organizados
en niveles jerarquicos (Harper 1985, Pedersen y Toumi 1995). La principal diferencia entre
un organismo unitario y uno modular, radica en la forma. Mientras que en el organismo
unitario el individuo puede ser claramente percibido, el arreglo modular no permite que el
individuo pueda ser percibido tan facilmente (Harper et al. 1986). Estas diferencias en el
arreglo estructural de los organismos, han traido algunas complicaciones en la ecologia de
poblaciones. Por ejemplo, la demografia es la parte de la ecologia que estudia los cambios en
el tamafo de las poblaciones, la edad y el crecimiento de sus individuos (Malthus 1926).
Dicha definicion se desprende de los estudios poblacionales realizados con organismos
unitarios. Derivado de esto, la conceptualizacion del termino individuo, solo incluia a
organismos unitarios, dejando de lado a los individuos modulares (Mandujano-Sanchez
2007), por lo que muchos de los procesos demogréficos en organismos modulares son

inciertos.

En términos generales, un organismo modular tiene una dindmica poblacional igual que un
organismo unitario, pero, ademas, los mddulos que lo conforman tienen sus propias
caracteristicas demogréficas, ya que cada uno de ellos, nace, crece, madura y muere (De
Kroon et al 2005). Por tanto, el ciclo y la historia de vida de cada uno de sus mddulos
generalmente es independiente del desarrollo del organismo en su conjunto (Preston y
Ackerly 2004). En este sentido, los organismos modulares como plantas, briozoos y corales
(Rosen 1986), estan constituidos por unidades basicas que se repiten a medida que el
organismo crece (Harper 1985). Todos los médulos que se formen con el crecimiento del
organismo, son provenientes de un mismo cigoto, por lo cual se dice, forman un mismo genet

(Harper 1985, Jakson et al. 1985), por consecuencia el médulo es una parte del genet. Sin
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embargo, el mddulo o una agrupacién de modulos pueden originar un organismo
independiente (ramet, organismo conformado de médulos de un mismo genet, pero separado
de la agregacion original). Los organismos que presentan crecimiento modular tienen una
serie de caracteristicas derivadas de dicha organizacion, durante el crecimiento modular se
produce un reparto de recursos en diferente nimero y tipo de unidades y una interaccion entre
diferentes unidades o niveles de la organizacién modular, cuyo anélisis es clave en el estudio
de estos organismos. Para entender mejor la dindmica de la demografia intra-individual de
los organismos modulares, en los afios 70, Harper introdujo la teoria de demografia modular
(Harper y White 1974, White 1979, Harper y Bell 1979, Harper 1980, 1981). A partir de
entonces, la demografia modular considera a estos organismos como sistemas de unidades,
0 mddulos, que se agrupan en categorias lo suficientemente homogéneas para ser

consideradas como una poblacién (Garcia-Fungairifio 2004).

1.2 Arreglos en organismos modulares

El arreglo estructural basico de un organismo modular esta conformado por los médulos que,
a su vez, conforman ramets. El conjunto de médulos y ramets, conforman un organismo
colonial o colonia, todos estos provenientes de un mismo genet (Harper 1985; Jakson et al
1985). Sin embargo, este arreglo puede ampliarse dependiendo de la complejidad del
organismo modular. En este sentido, se reconocen dos tipos de complejidad de crecimiento
modular, organismos coloniales que restringen su crecimiento por iteracion de mddulos de
primer orden y organismos coloniales que constituyen su crecimiento por iteracion de
maodulos de primer y segundo orden (Rosen 1986, Hageman 2003). Para conceptualizar de
mejor manera los modulos de primer y segundo orden (y superiores), utilicemos el
crecimiento de los corales como ejemplo (Fig. 1). En principio, una larva-planula de coral
recién asentada sufre metamorfosis para dar origen a un pélipo (médulo de primer orden;
Szmant 1986), el cual crece y se itera subsecuentemente para formar una colonia (Rosen
1986). EI modulo de segundo orden se encuentra justo en medio del polipo y la colonia, es
decir, el mddulo de segundo orden, se conforman de varios p6lipos 0 modulos de primer
orden, y a su vez la colonia se compone de multiples mddulos de segundo orden. En corales
con crecimiento ramificado, estos modulos de segundo orden, también definidos como

unidades estructurales (Hageman et al 1998), corresponden a las ramas que componen la
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colonia y que estan formadas por agregaciones de polipos. Con respecto a corales con
crecimiento masivo, podria considerarse que se componen de una sola unidad de segundo
orden, la colonia como tal. Sin embargo, se reconoce que algunas especies de corales con
crecimiento masivo, como Orbicella annularis, construyen nddulos que bien pueden

considerarse como médulos de segundo orden (Rosen 1986).

La complejidad de la conformacion estructural en un organismo colonial, depende del grado
de interconexion de sus mddulos (Jakson 1985). Colonias que presentan modulos idénticos,
autonomos y sin comunicacion, tendran una integracién menor, con respecto a las colonias
donde los modulos son especializados (alimentacion, defensa, reproduccion, etc.) y presentan
un alto grado de comunicaciéon. Por consiguiente, para entender los procesos de
biomineralizacion que gobiernan en los corales, tales como la extension, densidad y
calcificacion del esqueleto (que, a su vez, esta regulado por el crecimiento de cada uno de
sus modulos o polipos), se tiene que conocer la complejidad estructural y el grado de

interaccion de los médulos que los conforman.

Ciclo de vida coral masivo.
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Figura 1. Ciclo de vida de un coral masivo. El polipo es la unidad fundamental (Modulo 1°
orden). Los modelos de 2° orden, estan construidos por médulos de 1° orden. Modificado de
Rosen 1986.
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1.3 Procesos demograficos intracoloniales en los corales

Las corales escleractineos son organismos coloniales que estan constituidos por unidades
estructurales llamadas pélipos (Barnes 1973, Milliman 1974). Aunque en un principio, estas
colonias son formadas por un pélipo primario que fue producto de la reproduccion sexual o
genet (Harrison y Wallace 1990), la estructura colonial, se deriva de la division o gemacién
subsecuente del polipo fundador. Debido a esta iteracion, cada pélipo dentro de una colonia,
generalmente, comparte la misma composicion genética que el resto (Jackson y Coates
1986). A medida que cada polipo crece, va depositando en su trayecto estructuras de
carbonato de calcio (CaCOs) llamadas coralitos. Las estructuras de los coralitos de cada
polipo estdn conformadas por elementos esqueléticos que en su conjunto son denominados
"Micro-Arquitectura” (MA; Fig. 2). Esta organizacion esquelética estd conformada por
disepimentos (estructuras en forma de placa que se forman periédicamente), de tal forma que
a medida que el polipo sube, se deposita una placa horizontal debajo en forma de “piso”,
separando asi, el tejido vivo de la estructura calcéarea. Por su parte, la teca es una “pared”
calcarea semi-circular, que delimita el espacio del p6lipo en la colonia. El céliz es el espacio
donde se aloja el polipo, y esta seccionado por los septos, que son finas placas de CaCOs,
Finalmente, el cenostelo es el espacio existente entre un caliz y otro (Davalos-Dehullu et al.
2008). La energia necesaria para que los polipos puedan formar estas estructuras de CaCQOs,
la obtienen predominantemente (>95%), de los productos derivados de la fotosintesis que
Ileva a cabo el alga dinoficea del género Symbiodimium, que vive dentro del tejido del pélipo
(Gatusso et al. 1999). Todas las estructuras que conforman el coralito, pueden ser vistas como
historias de vida de cada polipo (Darke y Barnes 1993) debido a que se registran en ellas
cambios fisioldgicos derivados de fluctuaciones en el medio donde se desarrollan (Veron

2000) y de la posicién que ocupan dentro de la colonia.
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Figura 2. "Micro-Arquitectura” (MA), del esqueleto coralino. Todas estas MA, son
observables en cada trayectoria de los p6lipos. Modificado de Schumacher 1976.

En los corales existen dos tipos de crecimiento que aumenta el tamafio de la colonia. 1:
crecimiento por el aumento del tamafio apical y radial del esqueleto y 2: crecimiento lateral
y longitudinal del tejido vivo. El primero es producto del aumento continuo de la estructura
calcarea, proceso conocido como calcificacion (Carricart-Ganivet y Merino 2001), mientras
que el segundo se debe al aumento de tamafio por gemacion de sus pélipos (Darke & Barnes
1993), adicionando nuevos médulos (polipos) a la colonia, aumentando asi, el crecimiento
de esta y permitiendo abarcar mayor porcién de sustrato arrecifal. Este ultimo tipo de
crecimiento (gemacion), también permite que el organismo se adecue a las fluctuaciones
ambientales y dafios a la colonia, permitiendo recuperarse y, en Gltima instancia, sobrevivir
a tales perturbaciones (Done 1999). A su vez, la iteracion o replicacion de nuevos pdlipos,
puede darse de dos formas: 1) gemacion intra-tentacular, es cuando el brote de un nuevo

polipo, ocurre, dentro de un coralito mas viejo, produciendo un p6lipo del mismo tamafio y
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2) gemacion extra-tentacular, este tipo de brote ocurren cuando un polipo nuevo se forma
fuera del coralito mas viejo, produciendo un coralito “hijo”” de menor tamafio (Matthai 1926).
Si bien los polipos dentro de una colonia tienen una misma identidad genética (Jakson y
Coates 1986), estos son considerados entidades bioldgicas individuales. Una evidencia de
esto, es que en algunas especies de corales escleractineos cada polipo tiene una funcién
ecoldgica diferente dependiendo del lugar que ocupe dentro de la colonia (Rowan 1997, Kai
y Sakai 2008), por lo que su actividad reproductiva (sexual y asexual) puede diferir del resto.
Adicionalmente, por medio de imagenes de la estructura interna de las colonias, se ha visto
que las trayectorias de los p6lipos no obedecen un patrén determinado, por el contrario, cada
polipo sigue una trayectoria distinta a los p6lipos circundantes (Cohen y Holcomb et al.
2009).

Lo anterior podria obedecer a factores como la cantidad de nutrientes, luz y temperatura, que
cada pdlipo pueda obtener. Lo anterior debido a que estos factores tienen un gradiente
diferente en la colonia, el cual varia de acuerdo con la posicion en la que se encuentre cada
polipo; en consecuencia, traera también variabilidad en la forma de crecimiento y la
estructura general de los coralitos dentro de la colonia (Budd et al. 1994, Kaandorp et al.
2005, Kaniewska et al. 2009). Por ejemplo, la historia de vida en un organismo modular,
como el coral, esté relacionado con el nacimiento y muerte parcial de sus p6lipos (modulos);
generalmente, el aumento de mddulos implica aumento en la edad del organismo, mientras
que la muerte de sus modulos, implica enfermedad, competencia y/o cambios ambientales
(Preston y Ackerly 2004). En los corales, las perturbaciones fisicas y bioldgicas tales como
el oleaje, sedimentacién, cambio en el gradiente de luz, temperatura, interacciones
ecologicas, entre otros, pueden resultar en la muerte parcial de la colonia, reflejandose en la
eliminacién de algunos polipos, alterando la variabilidad en la forma de crecimiento y la
estructura general de los coralitos y en Gltima instancia, cambiando la forma de la colonia
(Budd et al. 1994; Kaandorp et al. 2005).

Otro factor a considerar es la simbiosis entre el coral y el alga Symbiodimium, en tanto que
esta ultima provee la energia necesaria para crecer y replicarse al primero; por tanto, visto
desde el enfoque de demografia modular, la “individualidad del p6lipo”, tiene que ser vista

en conjunto con el alga simbionte. Por ejemplo, el coral Orbicella annularis puede albergar
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méas de un clado de Symbiodimium dentro de una misma colonia (Rowan et al. 1997),
diferenciando asi, la especializacion de los modulos dependiendo de los diferentes tipos de
clados de Symbiodimium. Estos factores hacen que el destino demogréfico de los modulos
dentro de la colonia tenga relevancia en los rasgos fenotipicos, reflejo de la adicion de nuevos
polipos (gemacion) con diferente fenotipo respecto a los médulos primarios. Ademas de que
la sedimentacion, nutrientes, luz y temperatura, regulan la tasa de natalidad y mortalidad de
los pdlipos, también juegan un papel predominante en la formacion de las estructuras de
CaCO:s (calcificacion). Por lo anterior, entender el reparto de recursos, el grado de interaccion
entre los polipos y los factores ambientales que promueven o marginan el crecimiento de los
polipos, permitiran conocer la “individualidad” de estos y observar si existen cambios
significativos de acuerdo a la posicion que ocupe cada pdlipo dentro de la colonia,

permitiendo asi, entender el crecimiento total de la colonia.

En este contexto, el conocimiento de la estructura demogréfica de los mddulos y sus
posibilidades de desarrollo son dos factores de gran importancia en el estudio de las

estrategias de crecimiento de los corales.

1.4 Factores ambientales que regulan el crecimiento modular y las
caracteristicas esclerocronoldgicas en los corales

El crecimiento de la colonia coralina implica un aumento en el crecimiento de la estructura
calcarea y un aumento del tejido vivo. El aumento del tejido depende de la formacion de
nuevos polipos que, a su vez, modifican la estructura del esqueleto (Barnes 1973, Darke y
Barnes 1993). Esta modificacion del esqueleto por adicién de nuevos polipos, esta
influenciada por los factores ambientales del entorno donde se desarrolla la colonia (Darke y
Barnes 1993), asi como por factores genéticos (Kaandorp et al. 2005). Por tanto, el tamafio,
forma y disposicion de estos nuevos poélipos, junto con los polipos anteriores, sus tasas de
nacimientos (gemacion) y mortalidad, son responsables de la morfologia final de la colonia
(Budd et al. 1994; Kaandorp et al. 2005).

Por su parte, a medida que la colonia crece, bandas de distinta densidad (g CaCOs; cm®; alta

densidad, baja densidad) son marcadas en el esqueleto coralino, las cuales representan las
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épocas de mayor y menor calcificacion durante un afio (Knutson 1972). A partir de estas
bandas se pueden calcular la tasa extension (acrecion) anual de la colonia (cm afio™) y la tasa
de calcificacion (g CaCOs - cm? afio™!; Dodge y Brass, 1984).

Si bien, aln no se cuenta con evidencia de que estos dos procesos, aumento del tejido por
adicién de nuevos polipos y acrecion de la colonia por depdsito de CaCOs, estén
relacionados, es decir, el crecimiento del esqueleto no esta directamente relacionado con el
crecimiento del tejido, si se cuenta con abundante evidencia que indica que ambos
crecimientos estan fuertemente regulados por factores ambientales. Algunas de las variables
ambientales que mas influyen en el crecimiento coralino son la luz (Buddemeier 1974,
Hoogenboom et al. 2008, Colombo-Pallotta et al. 2010, Gutiérrez-Estrada 2017), la
temperatura (Lough y Barnes 2000, Cruz-Pifion et al. 2003, Carricart-Ganivet 2004, Merks
et al. 2004, Carricart-Ganivet et al. 2012), la concentracion de nutrientes (Atkinson y Bilger
1992, Lough et al. 1999, Fabricius 2005), la sedimentacién (Dodge et al. 1975, Loya 1976,
Barnes y Lough 1999, Fabricius 2005), y el estado de saturacion de la aragonita (Qar)

(Gattuso et al. 1998, Kleypas et al. 1999, Langdon et al. 2000, Marubini et al. 2001), entre

otros.

De las variables antes mencionadas, se ha observado que la luz juega un papel predominante
en la produccion de CaCOs (Goreau 1959). Esto debido a la relacion simbiotica que
mantienen los corales con Symbiodimium, quien, derivado de su fotosintesis, le da los
productos necesarios a los polipos (p.ej., glicerol, oxigeno) para que puedan construir
estructuras de carbonato de calcio (Gatusso et al. 1999). Debido a esta relacion mutualista,
se ha considerado a los corales escleractinios como foto-dependientes, en tanto que modifican
su metabolismo, fisiologia y morfologia de acuerdo con la cantidad y calidad de luz
disponible (Iglesias-Prieto et al. 2004, Hoogenboom et al. 2008, Colombo-Palotta et al. 2010,
Lopez-Londofio 2015, Gutiérrez-Estrada 2017). Esta foto-dependencia ha sido ampliamente
estudiada; por ejemplo, Dodge y Brass (1984) observaron que la morfologia de las colonias
de Orbicella annularis modifican las caracteristicas esclerocronoldgicas, atribuyendo el
cambio de morfologia a la profundidad, y por tanto a la disponibilidad de luz. Mientras que
a traves del estudio del coral Orbicella faveolata, Bosscher (1993) observé cambios en las

caracteristicas esclorocronoldgicas reguladas por el gradiente luminico, registrando
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extensiones mayores donde la disponibilidad de luz es mayor y un aumento en la densidad
del esqueleto coralino, cuando la luz era limitada. Contrariamente, Carricart-Ganivet et al.
(2007), utilizando colonias del género Porites, no observaron cambios en las caracteristicas
esclorocronologicas con el aumento de la profundidad (0-20m). Estos autores lo atribuyeron,
a una estrategia de crecimiento diferente en el género Porites con respecto a Orbicella, y a
una posible adaptacion a los gradientes de luz. No obstante, los autores concluyeron que
cambios en la densidad, extension y por ende en la calcificacion, pudieran ser observables si

el rango de profundidad se aumentara (>20m).

Estudios més recientes (Lopez-Londofio 2015, Gutiérrez-Estrada 2017), realizados en el
Caribe mexicano, han demostrado que la disponibilidad de luz afecta las caracteristicas de
crecimiento. Gutiérrez-Estrada (2017) observé que la microestructura del esqueleto de
Orbicella faveolata, concretamente los disepimentos exotecales en cuanto a ndmero y
densidad, estan regulados por la luz que recibe el coral, disminuyendo la extensién esqueletal
en funcion con la profundidad y aumentando la densidad en proporcién con la profundidad.
Por su parte, Lopez-Londofio (2015) dispuso colonias de Orbicella faveolata a diferentes
niveles de inclinacion (90°, 65°, 45° 25° Q°), para evaluar el desempefio fotosintético.
Aungue con una correlacion moderada, registrd cambios en las tasas de calcificacion en los

diferentes niveles de inclinacion.

Si bien los trabajos antes mencionados han descrito las respuestas y cambios en las
caracteristicas esclerocronoldgicas en funcion de un gradiente luz-profundidad, a una escala
organismo-colonia, este mismo enfoque puede ser explorado a una escala modular. A esta
escala, cambios en la densidad, extension y calcificacion podrian ser explorados para
diferentes partes de una misma colonia, como resultado del gradiente en la disponibilidad de
recursos en el que los modulos-pélipos se desarrollaron a lo largo de su vida. Adicionalmente,
utilizando esta misma heterogeneidad en la disponibilidad de recursos en la colonia, se puede
estudiar el destino demografico (p.ej., nacimientos, muertes) de los pélipos que componen la
colonia y explorar si existe un desarrollo diferencial (extension, gemacion y muerte),

dependiente de la posicion que ocupen dentro de la misma.
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1.5 Implicaciones esclerocronoldgicas.

Como se describié previamente, los corales son organismos constituidos de multiples
modulos llamados polipos (Rosen 1986). Mientras los pdlipos crecen, secretan micro-
estructuras calcareas (Goreau y Goreau 1959), y la suma de todas las estructuras formadas
por los polipos dentro de la colonia constituyen el esqueleto. Durante la formacion del
esqueleto, bandas de densidad alterna son marcadas en el (Knutson et al. 1972). Es
ampliamente reconocido que estas bandas de crecimiento de densidad alterna (alta densidad
HD, baja densidad LD), representan las épocas de mayor y menor calcificacion. Este patron
de bandas permite analizar, retrospectivamente, los parametros de crecimiento del esqueleto
coralino mediante 3 variables que contienen informacion complementaria: (1) la tasa de
extension del esqueleto (2) la densidad del esqueleto y (3) la tasa de calcificacion (Dodge y
Brass 1984, Carricart-Ganivet et al. 2000). Un factor a destacar, es que estas bandas de
crecimiento formadas en el esqueleto coralino estan intimamente relacionadas con las
condiciones ambientales predominantes donde se desarrolla el coral, y por tanto, el analisis
de estas bandas se ha usado como una herramienta para reconstruir las condiciones
ambientales en donde se desarrollan los corales (Knutson et al. 1972, Buddemeier 1974,
Chalker et al. 1985), acidificacién del océano (Lough y Cooper 2011) efectos del aumento
de la temperatura sobre el crecimiento coralino (Lough y Barnes 1997) entre otras.

Sin embargo, estos trabajos dependen de las conjeturas que se hagan a partir de las imagenes
de rayos X, donde se miden las caracteristicas esclerocronoldgicas (Extension cm afio™,
Densidad g CaCO3z cm3, Calcificacion g CaCOs - cm? afio™). Lo anterior implica, extraer la
colonia de coral y/o nlcleo, para después obtener del eje de crecimiento maximo, lajas del
material calcéreo, de las que se obtendran las radiografias. Sin embargo, al tener solo una
parte minima del total de la colonia, las caracteristicas esclerocronoldgicas medidas no
pudieran estar representando el crecimiento real que existe en todas las partes del coral y los
valores obtenidos pueden tener una alta variabilidad en distintas regiones de la colonia. Esta
variabilidad, puede ser producto del arreglo modular de los corales y la posicion que ocupe
cada polipo, que hace que cada médulo tenga una accesibilidad diferencial a recursos, como
luz y alimento, derivando en tasas de extension, densidad y calcificacién mas altas 0 méas

bajas, dependiendo de la cantidad de recursos capturados.

22



Una prueba de lo anterior es la variacion de las caracteristicas esclerocronoldgicas encontrada
dentro de una misma laja obtenida de un ndcleo (Rico-Esenaro et al. 2018), en este trabajo,
registraron variaciones intra-banda del 12% y 16%, para la calcificacion y densidad
respectivamente, causada por la irregularidad de las bandas. Esto sugiere, que si existe
variacion dentro de una misma laja, la variacion aumentara cuando se hagan lecturas de las
bandas de densidad, en diferentes zonas y angulos de crecimiento de la colonia. Anqué lo
anterior no es un tema menor, por las implicaciones que tendria al hacer reconstrucciones
climaticas, hasta el momento no existen trabajos que reporten caracteristicas

esclerocronolégicas medidas en toda una colonia de coral.

Por tanto, una de las intenciones de esta investigacion, es determinar la tasa extension,
densidad y tasa de calcificacion en diferentes angulos de una misma colonia, mediante
tomografia computarizada, la cual permite obtener imagenes en diferentes orientaciones con
lo que se podré evaluar el efecto del arreglo modular de los corales en las caracteristicas
esclerocronoldgicas para entender como sus mddulos incorporan la informacién a sus
estructuras de acuerdo con su posicion espacial dentro de la colonia. Esto permitira hacer

reconstrucciones climaticas mas confiables.

2. Antecedentes
2.1 El coral como organismo modular

El crecimiento modular y la forma de desarrollo de los pélipos en los corales ha sido objeto
de varios enfoques. Por ejemplo, Barnes (1973) observo que la forma final de las colonias en
corales masivos y ramificados esta determinado por el grado y patron de replicacion de los
polipos. Otros trabajos han demostrado que la tasa de calcificacion de los polipos apicales de
las ramas de Acropora palmata, tiene una tasa de calcificacion entre 4 y 8 veces mayor los
polipos laterales y basales (Goreau 1959; Fang et al. 1989). Uno de los trabajos mas
relevantes, en términos de modularidad en corales, fue el realizado por Rosen (1986) quien
nombro a los polipos como unidades morfoldgicas iterativas, responsables de la forma y

organizacion de la colonia coralina. Establecid que en los corales hay diferentes niveles u
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ordenes de organizacion modular; el primer nivel estd determinado por la iteracion de
polipos, mientras que el segundo orden se alcanza cuando la organizacion de los pélipos
produce unidades reiterativas distinguibles, como las ramas en los géneros Acropora o
Pocillopora, o los nddulos y monticulos observados en colonias masivas, principalmente en
el género Orbicella. Una de las ideas mas cuestionadas de este trabajo la creencia de que el
polipo principal o fundador es el responsable de iterarse para desarrollar nuevos médulos,
similar al meristemo en una planta. Esta idea, sin embargo, tiene alcance limitado ya que en
palabras del autor: el uso de nuevas tecnologias podra contribuir al estudio de modularidad
en los corales, ya que una de las limitaciones, para entonces, era la incapacidad técnica para
seguir la genealogia de los polipos debido al caracter del esqueleto del coral. Mas
recientemente, Darke y Barnes (1993), mediante el uso de radiografias (Rayos-X) hechas a
lajas de Porites spp. de diferentes latitudes, siguieron las rutas de los coralitos con el fin de
distinguir el inicio, medir el crecimiento a partir de las bandas de densidad y observar la
replicacion de los coralitos. Ellos observaron que conforme la colonia crece se crea un
espacio entre los coralitos, el cual es ocupado por un coralito nuevo. Cuando la colonia de
Porites tiene entre 5-8 afios, empieza a crear nddulos o monticulos, estas protuberancias crean
crecimientos desiguales entre los coralitos, encontrando mayor tasa de division en la sima de
los monticulos que en las partes laterales de los mismos. Lo anterior provoca una curvatura
en la trayectoria de los polipos, donde los coralitos mas “viejos” se reabsorben en las bases
de los monticulos y los coralitos mas jovenes inician su trayectoria hacia arriba. También
registraron una edad promedio del pdlipo entre 3-5 afios, alcanzando un maximo de 8 afos.
Si bien estas observaciones aportan informacion relevante, la limitacion de tener una imagen
bidimensional de una estructura tridimensional, puede alterar las interpretaciones realizadas

en tanto que existe traslape de las trayectorias de los pdlipos.

En cambio, otros estudios han centrado sus objetivos en evaluar el “fitness” de los polipos
de acuerdo con la posicion que ocupan en la colonia. Sakai (1998), mediante observaciones
directas al tejido, evalu6 si la posicion del pdlipo tenia alguna relacién con la produccién de
gametos. El autor llego a la conclusion que los pélipos de las zonas laterales y basales tenian
un volumen de huevos menor al de los pdlipos que se encontraban en las zonas superiores.
Lo anterior sugiere, segun el autor, que los pélipos juegan roles diferentes de acuerdo con su

posicién.
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Aunque se cuentan con estudios como los anteriormente descritos, no se conoce que
implicaciones esclerocronoldgicas (p.ej., densidad, extension y calcificacion), pudiera tener
el arreglo y posicion de los polipos los corales. Tampoco se conoce el numero de gemacion
promedio de los polipos y si existe relacion con su posicién. En este sentido y debido al gran
potencial de O. annularis para incorporar informacién ambiental y climética en su esqueleto
calcéreo, este trabajo pretende entender las relaciones entre la arquitectura esquelética y las
bandas de densidad de O. annularis, enfocandose en la disposicion de las trayectorias de los

coralitos para entender la dinamica poblacional de sus polipos.

2.2 Tomografia computarizada (TC)

Algunos trabajos, cuyo objetivo es analizar las bandas de crecimiento anual en colonias de
coral, utilizan como método para revelar dichas bandas, imagenes de Rayos-X (RX) por ser
un método efectivo y relativamente asequible (Barnes y Lough 1997, Lough y Barnes 2000,
Carricart-Ganivet y Barnes 2007), sin embargo, mediante este método la colonia o nicleo
coral es seccionada para extraer una laja del eje de crecimiento maximo, a partir de la cual,
se genera la imagen RX, por lo que la estructura interna de la colonia antes del corte es
desconocida y una vez realizado este, es destruida. Muchas veces la laja obtenida no
representa una buena seccion del crecimiento maximo de la colonia, debido a que la
trayectoria de los coralitos se entrecruza con el corte de la laja. Una laja adecuada es aquella
donde la trayectoria de los coralitos, construida por los polipos, es paralela al eje del corte,
mientras que un corte malo es aquel donde las trayectorias de los coralitos son
perpendiculares al eje del corte (Yudelman 2014). Por consiguiente, el uso de la metodologia
de iméagenes de RX presenta limitaciones para obtener las trayectorias de coralitos, en tanto
que tener un solo plano imposibilita mostrar los diferentes angulos de la trayectoria que sigue

un polipo a lo largo de su vida.

Por su parte, la tomografia computarizada (TC) es un método no destructivo en el cual no se
realiza corte alguno (Zapalski y Dohnalik 2013), a partir del cual se obtienen multiples
imagenes en diferentes angulos, Ilamadas proyecciones, las cuales son generadas por un haz

de rayos-X que atraviesa al objeto analizado (Coulam 1981), lo que permite construir
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representaciones tridimensionales (axial, coronal y sagital) de la estructura interna y externa

del objeto.

La tomografia computarizada surgié como una herramienta de uso medico (Hounsfield
1973). Debido a la versatilidad de analisis que se pueden hacer a partir de proyecciones 3D
(i.e., diferenciar densidades, manipular imagenes y hacer segmentaciones de sitios de
interés), ha sido adaptada para investigar otras ramas cientificas, por ejemplo, paleontologia
(Ketchman 2001, Cunningham 2014), ciencias de la tierra (Ashi 1997, Cnudde et al 2006), y
ciencias bioldgicas (Bosscher 1993, Cantin et al. 2010, Saadat et al. 2011), entre otras

disciplinas.

En lo que respecta a la aplicacion de la TC en estudios de crecimiento coralino, Dodge (1980),
fue el primero en sugerir que la TC podria ser empleada para evitar seccionar la colonia. A
partir de este trabajo, la TC se empleé como una herramienta para analizar las bandas de
densidad y la colonia coralina bajo diferentes enfoques que van desde analizar el crecimiento
de los corales de acuerdo con un gradiente luminico (Bosscher 1993, Goffredo et al. 2004),
estudiar su morfologia (Kruszynski et al. 2006, 2007, Naumann et al. 2009), relacionar las
bandas de densidad con el cambio climatico (Bessat y Buigues 2001, Cantin et al. 2010),
bioerosion (Beuck et al. 2007, De Carlo 2015) trazadores quimicos (Bastidas y Garcia 1999,
De Carlo 2017), hasta estudiar la extension esqueletal (Logan y Anderson 1991, Yudelman
et al. 2014), entre otros.

Actualmente la TC, junto con la digitalizacion 3D de superficies, ha permitido hacer modelos
computacionales de crecimiento y morfogénesis (Merks et al. 2004, Chindapol y Kaandorp
2013, Cresswell et al. 2017) Sin embargo, por falta de datos reales como son 1) las tasas de
replicacion y eliminacion de los polipos en diferentes zonas de la colonia, 2) las respuestas
de los pélipos a nivel intracolonial por la cantidad de luz captada, 3) la longevidad promedio
del polipo, estos estudios parten de maltiples generalidades al desarrollar sus modelos. Por
tal motivo, creemos que el uso de la TC, permitira por primera vez obtener datos reales, que

en un futuro puedan ser utilizados para ser mas robustos estos modelos.
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Asi, el uso de TC permite una visualizacion de la estructura interna de las colonias de coral,
a partir de lo cual es posible seguir y medir la tasa de extension de cada coralito, misma que
puede ser vista y analizadas en cualquier parte de la colonia (Helmle et al. 2015). De forma
adicional, el nmero de veces que cada trayectoria del coralito, construida por el pélipo, cruza
distintas bandas de crecimiento anual, puede ser un estimador de la edad individual de cada
polipo. De igual manera, la tasa de natalidad y de mortalidad de los pélipos puede ser
obtenida mediante el andlisis de imégenes en 3D de las colonias generadas por las TC. La
tasa de natalidad se puede estimar siguiendo la trayectoria del polipo “fundador”, y detectar
asi, el nimero de veces que se dividié producto de la gemacion (misma técnica con los
polipos subsecuentes). Mientras que la mortalidad, por su parte, se calcula obteniendo la

cantidad de p6lipos que no obtuvieron la extension méxima de la colonia.

3. Justificacion académica

Con el descubrimiento del patron de bandas alternas de crecimiento en los corales masivos
(Knutson et al. 1972) se abrid, en los océanos tropicales, la posibilidad de utilizar a los corales
como proxies para hacer reconstrucciones ambientales. Para obtener una reconstruccion
climatica confiable a partir del estudio de los esqueletos coralinos, es necesario entender la
manera en que éstos crecen, cdmo se desarrollan, las implicaciones que tiene la dindmica
poblacional de sus polipos y como es que sus modulos incorporan la informacion a sus

estructuras de acuerdo con su posicion espacial dentro de la colonia.

4. Pregunta de investigacion

Si el crecimiento y morfologia de los esqueletos de Orbicella annularis estan ligados a las
estructuras esqueléticas y a la estructura demografica de sus coralitos, ¢cudles son las
implicaciones esclerocronologicas de ello para el uso de los corales como indicadores

ambientales?
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5. Hipotesis

Si la posicion de los polipos dentro de una colonia esta relacionada con la disponibilidad y
habilidad para captar recursos (Muko et al. 2000; Merks et al. 2004; Kaandorp et al. 2011,
Cresswell et al. 2017) y, ademaés, se considera a cada pdlipo como una entidad donde cada
uno toma recursos, deposita esqueleto, se desarrolla y se replica (Rosen 1986, Kim y Lasker
1998, Darke y Barnes 1999; Merks et al. 2004), entonces, las -caracteristicas
esclerocronoldgicas (extension cm? y?, densidad g CaCOs - cm?, y calcificacion g CaCOs-
cm? y1), y el destino demografico de sus modulos (tasa de gemacion, edad, longitud de
trayectorias y tasa de mortalidad) en una misma colonia de Orbicella annularis, tendran
variaciones y estaran regulados por el grado de inclinacién y la posicion que ocupen dentro
de la colonia respectivamente. Finalmente, la suma de esa variacion intracolonial dictara la

morfologia y tamafio de la colonia.

6. Objetivos
6.1 Objetivo general:

e Describir los procesos demograficos de los polipos de dos colonias del coral
Orbicella annularis de diferente edad, a partir de tomografias computarizadas, para
analizar las implicaciones esclerocronoldgicas resultantes del arreglo modular de las

colonias.

6.2 Objetivos particulares:

o Identificar el patron de bandeo alterno de distinta densidad en los esqueletos de O.
annularis y seguir y medir las trayectorias de los coralitos a lo largo de la vida de las
colonias. A partir de lo anterior, obtener las tasas anuales de nacimiento y muerte de

los coralitos.

e Medir las caracteristicas esclerocronoldgicas (extension, densidad y calcificacién),

en diferentes angulos de la colonia (90°, 65°, 45°, 259).
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e Obtener la tasa de reproduccion asexual y el nimero de afios promedio, de la vida de

un polipo de O. annularis.

7. Métodos

7.1 Actividades de campo

En 2010, utilizando equipo de buceo auténomo y con ayuda de cincel y martillo, se
recolectd una colonia de aproximadamente 12 cm de diametro del coral Orbicella annularis,
creciendo a 5m de profundidad en el arrecife Anthony’s Key, Roatan, Honduras (16°19°36”
N, 86°34°19” O). Por otra parte, en el 2017, con el mismo método y a la misma profundidad,
se obtuvo una colonia més de O. annularis, de 6 cm de diametro en “La Bocana” (20°87°97”
N, 86°84°97” O), perteneciente al arrecife de Puerto Morelos, Quintana Roo, México (Fig.
4). Al momento de ser extraidas, las dos colonias, se encontraban ubicadas por arriba de los
nodulos o colonias adyacentes, por lo que el sombreado de otro nddulo en la parte apical-
central de las colonias extraidas, si existiera era minimo (Fig. 3). Luego de su extraccion, las

colonias fueron puestas al sol para desecar el tejido vivo.

Figura 3. Colonia 6Y, extraida en noviembre del 2017 de la “La Bocana” Puerto Morelos,
Quintana Roo, México. La colonia 6Y se encuentra en la parte superior (circulo rojo), detras
de ella se observa una regla de aluminio de 30 cm.
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Figura 4. Localizacion geogréfica del sitio de muestreo. Anthony’s Key, Roatan, Honduras
(16°19°36” N, 86°34°19” O). “La Bocana” Puerto Morelos, Quintana Roo, México
(20°87°97” N, 86°84°97” O).

7.2 Adquisicién de imagenes por TC

Con la ayuda de un tomdgrafo médico, modelo ORBITS CT system, el cual proporciona 500
cortes de 0.5 mm de espesor, se obtuvo de una de las colonias (12 cm, a partir de ahora 12Y)
de O. annularis una tomografia computarizada (TC). Durante la exposicién se empled un
estandar de aragonita, constituido por 8 bloques de grosor y densidad conocida (2.83 g
CaCO3cm™®) fabricados a partir de la concha de Tridacna maxima (Carricart-Ganivet y
Barnes 2007). El escaneo de la colonia se realizé con una potencia de 130 Kv y 1mAs.
Posteriormente, la colonia de 6 cm (6Y, respectivamente), fue llevada al Laboratorio
Nacional de Manufactura Aditiva y Digital (MADIT-UNAM), en donde se obtuvieron
tomografias con el uso de un Tomografo Industrial Nikon Metrology XTH H 225ST.
Utilizando una potencia de 200 Kv y 350 uA, nuevamente durante el escaneo, fueron
utilizados los 8 bloques de Tridacna maxima (Fig. 5).
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Figura 5. Escaneo de muestra 6Y. Tomdgrafo Industrial Nikon Metrlogy XT H 225,
perteneciente al Laboratorio Nacional de Manufactura Aditiva y Digital (MADIT-UNAM).

7.3 PrincipiosdelaTC

El objetivo principal de la TC es medir la transmision de rayos-X en el organismo, cuerpo u
objeto analizado, para inspeccionar su estructura interna y externa. Este proceso esta dividido
basicamente por dos fases. 1) El proceso fisico de atenuacion que sufre el haz de fotones
(Rayos-X) al atravesar el cuerpo estudiado (Kiekens 2011). En él se incluye el flujo de rayos-
X producidos por un tubo de rayos-X compuesto por un anodo y catodo (McCollough 1997),
la absorcion que se genera en el objeto y la deteccion de los rayos-X que lo atraviesan. La
combinacién de estos dos Ultimos elementos (absorcion, transmisidn y deteccion), son los
responsables de generar las proyecciones; y 2) El proceso matematico que captura y procesa
diferentes valores de atenuacidn para generar reconstrucciones 3D. Por lo anterior, la primera

fase determinara directamente a la segunda fase.

Con base en lo anterior, podemos observar que el coeficiente de atenuacion (p) dependera,
en gran medida, de la capacidad del objeto analizado para bloquear fotones. Esta
caracteristica sera directamente proporcional a la densidad del material que conforma el
objeto. Por tanto, si un objeto presenta un bajo |, dejara pasar un nimero mayor de rayos X,
en contraste, un objeto que presenta un alto |1 dejara pasar menos rayos X (Bushberg 2002).
En términos de imagen, esta diferencia en el u se traducira en una escala de grises diferencial
similar a una RX; a partir de esta diferencia de grises podra obtenerse la densidad de las
diferentes partes que conformen el objeto analizado, para después hacer la reconstruccion del
objeto. A diferencia de las RX, las imagenes por TC estan conformadas por unidades
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volumétricas de imagen llamadas voxel (volumetric pixel) y no a unidades planas

denominadas pixel (picture element).

En las imagenes por TC se asigna a cada voxel un tono de gris que dependera del p, del
espesor y de la capacidad del detector, y serviran, para la reconstruccion tridimensional en
una matriz numérica (Hounsfield 1973) que permiten representar, cuantificar y diferenciar

densidades, de acuerdo con el nivel de atenuacién (escala de gris) asignado.

7.4 Analisis de la estructura demografica de los coralitos en O. annularis

Las iméagenes obtenidas, por medio de las TC fueron analizadas mediante los programas

Drishti v.2.6.3 (https://github.com/nci/drishti/releases) el cual es capaz de procesar imagenes

en formato DICOM. A partir de las imagenes de los planos sagital, coronal y transversal (Fig.
6) obtenidas con Drishti, se generd un modelo en 3D de las colonias de O. annularis (Fig. 7).
Los componentes de esta reconstruccion se reducen béasicamente a dos, blanco que
corresponde al esqueleto coralino (valores altos en unidades Hounsfield) y negro
correspondiente al aire (valores bajos en unidades Hounsfield). Por consiguiente, las areas
del esqueleto (voxeles) con mayor intensidad de blanco, tendran, mayores UH y por tanto
mayor densidad.
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Figura 6. Planos a) sagital, b) transversal y c) coronal de la colonia 12Y. Estos planos son
pilas de imagenes bidimensionales.

La reconstruccién 3D solo consiste en una representacion virtual de la colonia. Para analizar
la estructura interna de la colonia, la reconstruccion 3D tiene que ser segmentada para poder

visualizar los sitios de interés.
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Figura 7. Modelo 3D de una colonia de O. annularis obtenido a través de TC. En la parte
inferior, se observa el estandar 8 bloques de grosor y densidad conocida (2.83 g CaCO3cm~™
%) fabricados a partir de la concha de Tridacna maxima.

33



7.5 Segmentacion

La segmentacion es el proceso de cortar virtualmente el objeto escaneado para analizar las
secciones de interés (Sheppard et al. 2004). Esta division va desde una imagen 2D, hasta
subregiones del volumen 3D total (compilado de imagenes). La segmentacion parte del hecho
de que zonas del objeto escaneado comparten caracteristicas, lo que es traducido en un
coeficiente de atenuacion (i) homogéneo en estas regiones, y que contrasta con otras
regiones que difieren en cuanto a su p (més alto 0 més bajo), y que podré ser visualizada en
la imagen por un espectro de grises a lo largo de la imagen (Fig. 8). La segmentacion divide
ala colonia en “n” subregiones las cuales cumplen con diferentes condiciones (color de gris).
Dicho lo anterior, y teniendo en cuenta que en la TC realizadas a las colonias de coral, solo
existen dos elementos preponderantes (aire= negro, esqueleto CaCOz= blanco) y que el
objeto de estudio son las trayectorias de los pdlipos, se utilizé el método de segmentacion
llamado “contornos activos”, para separar el aire que se aloja dentro de los coralitos y
seccionar la trayectoria individual de un coralito especifico del resto de la colonia (Fig. 9).
Este método delimita determinado objeto de la imagen produciendo un contorno en la
periferia de este y aislandolo del resto de la imagen (Matias et al. 2014). Para trazar la
posicién del coralito a lo largo del estudio (TC), por medio de contornos activos se marcan a

cada imagen 2D, del compilado de 514 (colonia 12Y) y 764 (colonia 6Y) imagenes.
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Figura 8. Segmentacion de trayectorias de pdlipos. A diferencia de la figura 3, en esta
imagen se reconstruye el interior de los coralitos. a) Trayectorias mostrando toda la colonia.
b) Segmentacion virtual de la colonia.
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7.6 Tasas de gemacion

Empleando nuevamente los contornos activos, por medio de Drishti Paint (herramienta
dentro del software Drishti), se asignd una etiqueta de color cada vez que un coralito se
replicaba. Para este proposito, se utilizé primeramente la pila de imagenes del plano coronal,
se ubicé la imagen correspondiente a la seccion mas basal de las colonias, y se marcaron los

coralitos primarios o fundadores de las colonias 12Y y 6Y. A los coralitos que conformaban

este grupo se les llamo Generacién uno (G1) (Fig. 9).

Figura 9. Imagen basal de la pila coronal (base de la corona). Se identifico la primera
generacion de polipos (G1). Colonia 12Y.

Una vez identificados los coralitos fundadores, se marcé (color verde; Fig. 10a) el area de
cada uno de los coralitos. Marcada la superficie correspondiente al coralito seleccionado, se
sobrepuso la imagen siguiente (de la misma pila, plano coronal) y se marco de nuevo el
contorno del mismo coralito, asi sucesivamente hasta terminar con la trayectoria del coralito.

Cuando se detectaba una bifurcacién en la trayectoria del coralito, se le asignaba una etiqueta
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de diferente color (rojo; Fig. 10b), representando con este color, el momento en que un polipo
se iteraba, produciendo uno nuevo. Para evitar errores en la marca de gemacion a lo largo de
la ruta del coralito, se realizd una verificacion con la pila de iméagenes de los planos sagital y

transversal.

Figura 10. Segmentacion usando el método “contornos activos”. a) Se elige un coralito para
etiquetar su trayectoria (color verde). b) Cuando se detecta que el coralito bifurca su ruta se
marca con una etiqueta diferente (color rojo). c) El visor 3D, va trazando la ruta conforme se
marcan los segmentos de imagenes (50 imagenes de la pila coronal), permitiendo una
reconstruccion 3D de las de trayectorias de los coralitos.

7.7 Extensidn de trayectorias

Una vez realizada la segmentacion de las curvas o contornos de los pélipos, se asignaba una
nueva etiqueta, utilizando la herramienta de Dristhi “Fiber Tracking” (Fig. 11a). En esta
ocasion, en lugar de segmentar el contorno del esqueleto y extraer las zonas por separado
(como se hace con contornos activos). Se marcaron los valores del voxel correspondiente al
aire (alrededor de -1000 UH) del interior del coralito, para ir trazando una fibra continua (Fig.
11b) que pasara dentro de las marcas hechas en la segmentacién con contornos activos (Fig.
11c-e). EI mismo método se utilizo para medir todas las trayectorias de G1 (12 Y, G1, n=
36; 6Y, G1, n=85).
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Figura 11. Segmentacion usando el método “Fiber Tracking”. a) Se escoge un coralito para
trazar su trayectoria. b) Reconstruccion 3D de la trayectoria trazada (100 imagenes de la pila
coronal) en colonia 12Y. c) Posicionamiento en la reconstruccion 3D de la colonia, para
verificar que la fibra trazada concuerde con la trayectoria del coralito. d y e) Se corrobora
por diferentes angulos que las trayectorias coinciden con el inicio y fin del coralito.

Cuando se terminaba el trazado de la fibra que representa la trayectoria de los polipos
correspondientes a G1, a lo largo de la vida de la colonia, se exportaban en formato *.fibers,
para ser medidas con el uso del software Dristhi Render (Fig. 12). Se obtuvo un modelo
tridimensional de las trayectorias de los coralitos de G1, el cual podia ser descompuesto,
aislando o separando las rutas de crecimiento de cada pdlipo de G1 y asi realizar una
medicidn correcta, sin el traslape de las trayectorias circundantes (Fig. 13). Una vez aislada
la ruta de crecimiento del pdlipo seleccionado, se midié la longitud total de la trayectoria del
polipo y la longitud entre la separacion de las marcas que indican gemacion (MG). De igual

forma, se repitid el proceso para cada trayectoria de G1.
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Figura 12. a) Reconstruccién 3D de la trayectoria de un pélipo b) Marcas de gemacion
(lineas rojas) de las trayectorias de G1. Esta reconstruccion 3D, es producto de integrar las
fibras (trayectorias) y “contornos activos” (gemacion). ¢) Posicionamiento de las fibras en la
reconstruccion 3D de la colonia.

Figura 13. a) Reconstruccion 3D de la trayectoria del primer pélipo de G1 (A1G1) y las de
sus nuevos brotes (G2). b) Se marcaron y midieron las distancias de gemacion. ¢) Se midio
la longitud del nuevo polipo correspondiente a la generacion dos (G2). d) Se midieron la
longitud de cada MG. e) Se posiciona en la reconstruccién interna de la colonia, para saber
el afio en la que broto, los afios de gemacion y el afio en que detuvo su trayectoria el coralito
AlGL.

Teniendo ya marcadas y medidas las areas de gemacion de G1 (Etiqueta roja, Fig. 9), se
continuo replicando el método con las generaciones subsecuentes (G2, G3, G4... Gn). Es

decir, se seguian las trayectorias que se desprendian de las marcas de gemacion y se midié la
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distancia entre sus MG y la longitud total de la nueva trayectoria (Fig. 10). Con el fin de
identificar las fibras pertenecientes a cada generacion, se les asigno un nombre y un codigo
de color. Las fibras pertenecientes a G1 fueron etiquetadas en color rosa y bajo el codigo A
(A1; A2... A36), las fibras de segunda generacion (G2) se etiquetaron con color blanco y se
les asigno el cadigo B, para G3, color azul y cédigo C; finalmente G4 se etiqueto con color

amarillo y codigo D (Fig.14).

D1C1B1A1

Figura 14. Asignacién de etiquetas de color y nombres codigo de acuerdo con su nivel o
jerarquia, entre méas abajo se encuentre la trayectoria, indicara la longevidad de la misma.

7.8 Incremento anual poblacional de los coralitos

Para calcular el incremento poblacional, una vez que se trazaron todas las fibras (trayectorias
de los coralitos) de todas las generaciones (G1; G2...Gn) en las dos colonias (12Y, n= 2006;
6Y, n= 541), se utilizé la ecuacion propuesta por Harper y Bell (1979), para el estudio
demografico en organismos modulares. Los autores establecieron que el crecimiento de las
poblaciones de organismos modulares implica el analisis de la poblacion de genets y el de la

poblacién de los médulos de un mismo genet. Sin embargo, como el proposito de esta
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investigacion es examinar la poblacion de médulos dentro de un mismo genet, la ecuacién

que se utilizo fue:
Pnl = Pv+Pg-Pm ecuacion 1

Donde, Pn'= Pélipos que conforman la poblacién al tiempo de crecimiento (afio o semestre),
Pv = Pdlipos vivos, Pg = Pélipos nuevos (gemacion), Pm = Polipos muertos.

A partir de la ecuacion se puede generar un modelo basado en procesos demograficos
intracoloniales (hacimiento y muerte de médulos), lo que permite calcular el crecimiento de
la poblacion de médulos que conforman la colonia en cualquier momento de la vida de la
colonia, evitando asi, el analisis individual de sus médulos. Si bien la ecuacion de Harper y
Bell (1979) consideran a la emigracién y a la inmigracion, en este estudio hemos dejado de
lado estas variables debido a que no pueden determinarse mediante la observacién de la

estructura interna en las colonias de coral.

7.9 Modelos y proyecciones demograficas

Una vez que se obtuvieron los datos de los pdlipos que conforman la colonia coralina en
cualquier momento de su desarrollo (t1, t2, ts... tn), se realizaron modelos para evaluar el
comportamiento y la relacién entre el nimero de po6lipos y la edad de la colonia. Por otro
lado, se realizaron proyecciones de los datos observados empleando el modelo logistico

(Verhulst 1838), ya que demostrd tener el mejor ajuste.

Ecuacion logistica
dN/dt = rmax(K-N/K) N ecuacion 2

Donde N= tamafio de poblacién de pélipos, t= el tiempo, Fmax= tasa instantanea de multiplicacion
de polipos y K= Capacidad de carga de la colonia.

Previo a estos andlisis, se evaluaron los supuestos de normalidad y homocedasticidad de los

datos. Para todos los analisis estadisticos se consideré un a = 0.05 (Zar 2010).
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7.10 Trayectorias de coralitos por zonas de crecimiento

Con el objetivo de determinar si existen zonas que promuevan o marginen la extension,
replicacion y muerte de mddulos (Rosen 1989; Darke & Barnes 1993; Sakai 2008), se hizo
un andlisis de las tasas de gemacion (replicacion de nuevos modulos), extension de sus
trayectorias, e incremento poblacional (natalidad y mortalidad de modulos), en diferentes
zonas de la colonia. Para lo cual, se dividio la colonia en dos zonas: parte central y lateral.
En cada una de estas zonas intracoloniales, se registré el nimero de gemaciones y
posteriormente con una prueba de t-student, se observé si existieron diferencias significativas
en la produccion de nuevos pélipos. EI mismo método se realizo, para detectar diferencias

en la mortalidad de polipos.

Aunqgue en un principio, cualquier pdlipo que parta de cualquier posicion (central/lateral)
puede terminar en una posicién contraria a su origen, mediante el trazado de las trayectorias
de los coralitos se observd que los nuevos poélipos, producto de la gemacion, parten de la
zona central de la colonia y terminan en las zonas laterales (Darke y Barnes 1993) (Fig. 16a).
Por tal motivo, las trayectorias se agruparon en: 1) trayectorias que inician en el centro y
terminan en el centro de la colonia (C-C), 2) trayectorias que inician en el centro y terminan
en las zonas laterales (C-L), y 3) trayectorias que inician en la porcion lateral y terminan en
la porcion lateral (L-L)(Fig. 15). Para determinar si existen diferencias significativas entre
los tres grupos de trayectorias (C-C; C-L, L-L), en cuanto a sus caracteristicas demogréficas,

se utiliz6é un analisis de variancia (ANOVA).

T I I
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Figura 15. Representacién (2D) de las trayectorias de los coralitos, a lo largo de su historia
de vida. a) Trayectorias verdes C-C b) Trayectorias azules C-L c¢) Trayectorias grises L-L.
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Figura 16. a) Trayectoria de un pdlipo partiendo del centro y terminando en la zona lateral.
b) Se muestran las zonas (central y lateral), donde se tomaron datos para saber si existen,
lugares que promuevan o marginen extension, replicacién y muerte de modulos.

7.11 Caracteristicas esclerocronologicas

Las caracteristicas esclerecronoldgicas se obtuvieron para diferentes angulos de inclinacion
de la colonia (Fig. 18) con el fin de relacionarlos con los pardmetros demograficos
anteriormente descritos, y observar si existe alguna relacion entre ellos. Estos angulos (90°,
65°, 45°, 25°), fueron propuestos por Lépez-Londofio (2015), con el objetivo de simular la
incidencia de luz en diferentes superficies de una colonia e identificar la existencia de un
gradiente luminico y la relacion de este con los procesos de fotoaclimatacién. Aunque el
autor utiliz6 fragmentos de O. faveolata de diferentes colonias (Fig. 17), el mismo
razonamiento se puede aplicar para evaluar el efecto del grado de inclinacion de la superficie
de la colonia sobre las caracteristicas esclerocronoldgicas de O. annularis a nivel

intracolonial (una sola colonia).

a) , B b)

Figura 17. a) Se representa la cantidad de irradiancia con el nivel de inclinacion de una
colonia de coral. b) Estructura utilizada por Lépez-Londofio (2015) para simular las
superficies de una colonia. Extraida de Lopez-Londofio 2015.
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La extension (cm afiot) se estimd como la distancia lineal entre dos bandas consecutivas de
baja densidad. La densidad media anual (g CaCOscm) se definié como el promedio entre
el minimo y maximo de densidad adyacente para cada par de bandas. Finalmente, la tasa
anual de calcificacion (g CaCOs cm2afio) se obtuvo mediante el producto de la densidad
promedio anual y el crecimiento anual de cada par de bandas (Lough y Barnes 2000). Los
pardmetros de crecimiento anteriormente mencionados se obtuvieron bajo la técnica de
densitometria Optica (Carricart-Ganivet y Barnes 2007) usando compilacion de iméagenes 2D,
de las TC.

Con el objetivo de evaluar las caracteristicas esclerocronoldgicas y los angulos de
crecimiento intracolonial, se generaron modelos lineales para determinar si existe relacion
entre estos dos parametros. Posteriormente, mediante un analisis de varianza se identificaron
las diferencias en las caracteristicas esclerocronoldgicas entre los diferentes angulos y

posiciones de la colonia.

Figura 18. a) Las caracteristicas esclerocronolégicas se obtuvieron de distintos angulos,
90°, 65°, 45°, 25° b) Vista coronal de la colonia, los parametros esclerocronologicos
fueron medidos en diferentes posiciones de la colonia, hasta donde las bandas de
densidad fueron observables.
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8 Resultados

8.1 Analisis demogréafico modular

8.1.1 Colonia 12 Y

Se trazaron, midieron y posicionaron 2006 trayectorias de coralitos, lo que corresponde a

todas las gemaciones y muertes de los pélipos descendientes de G1 a lo largo de la colonia.

Los 36 polipos que conformaron G1, dieron paso a 1970 nuevos polipos en un tiempo de

doce afios. La tabla 1 muestra el nimero de nacimientos (gemacion), y muertes registradas

para cada semestre (HD, LD) y afio de crecimiento.

Tabla 1. Aumento poblacional de los coralitos durante el desarrollo de la colonia 12Y. Se
muestra nacimientos y muertes registradas semestral y anualmente. HD = Banda de alta
densidad; LD = Banda de baja densidad; * Bandas y afios asignados mediante el analisis

retrospectivo de las “lajas virtuales”.

Ao Gemacion  Gemacion Muertes Muertes
asignado Bandas Banda Anual Banda Anual
2000 I::)) 772 79 1 )
o1 | MBI e s ; 1
S T T A
T
s T o5 ) :
2005 |:DD 11127 129 2 3
2006 |:DD 21982 310 134 17
2007 |I-.II|)) 23857 322 148 22
2008 II-.IIIDJ 25255 280 138 21
2009 II-.llI)) 24206 266 773 80
2010 II-.llI)) 12687 195 11987 215
2011 HD 115 115 234 234
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Se observé un aumento significativo (t-Student= 4.61; p= 0.0001) en la aparicion de nuevos
polipos en las bandas de alta densidad (HD = 147.5 + 25.7) comparadas con las de baja
densidad (LD = 21.45 + 4.8)(Fig. 19; Tabla 2) Contrariamente, aunque no significativamente
(t-Student=-0.3; p= 0.763), las bandas LD (31.18 + 17.68), registraron el mayor numero de
muertes en comparacion con las bandas HD (23.16 + 19.21) (Fig. 20).

Comparativo Nacimientos y Muertes Colonia 12Y
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2501 [lNacimientos ] Muertes B
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HD LDJHD LDIHD LD{HD LDJHD LDJHD LDJHD LDJHD LDJHD LDJHD LDIHD LDIHDI
2000 2001 2002 2003 2004 2005 2006 2007 2008 2009 2010 20M1

Bandas de densidad por afio de crecimiento.
Figura 19. Numero de polipos por banda de densidad y tiempo. Barras rellenas=
Nacimientos; Barras vacias = Muertes. HD = Bandas alta densidad; LD = Bandas baja
densidad.

Tabla 2. Resumen de la prueba de t-Student para comparar la tasa de natalidad y mortalidad,
entre bandas de distinta densidad.

t-Student p
Gemacion 4.61 0.0001
Muertes -0.3 0.763
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Figura 20. Comparacion entre nimero de gemaciones (a), y muertes (b) por bandas de
densidad (HD = Bandas alta densidad; LD = Bandas baja densidad). Barras de error = Error
estandar.

Con el objetivo de tener un mejor analisis demogréafico y observar el comportamiento de los
polipos de acuerdo con el nivel de aparicion, se registro la tasa de gemacion y mortalidad por
generacion de los polipos. Para la colonia 12Y se siguieron hasta cuatro generaciones de
polipos, es decir, se contd la genealogia de G1 (n=36), G2 (n=133), G3 (n=428), y G4
(n=1409). A partir de G4, los nuevos pélipos solo se posicionaron, se registro el afio de su

brote y el afio de cese de trayectoria, dejando de seguir su genealogia.

La tasa de gemacion aumentd geométricamente con el nivel de la generacion (Fig. 21a), de
forma tal que cuando aumentaba el nimero de poélipos en la colonia, aumentaban las
gemaciones. G1 registro 133 nacimientos, que en un futuro conformaron a G2, la cual dio
lugar a 428 nuevos polipos. Por su parte, G3 de 428 pélipos pasé a 1409, momento en el que
se dejé de seguir la genealogia, no asi, la agregacién de polipos en la colonia.
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Figura 21. a) Aumento poblacional de pdlipos con el nivel de generacion. b) Comparativo
de la tasa de gemacion entre bandas de densidad (HD = Bandas alta densidad; LD = Bandas
baja densidad). ¢) Porcentaje de gemacion en cada generacion.
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Cuando es comparada la proporcion de gemacién con respecto al nimero de pdlipos que
conforman cada una de las generaciones, el aumento ya no es geomeétrico, sino que se observa
un ligero declive conforme el nivel de generacién (Fig. 21c). G1 tuvo el mayor aumento
(269.44%), G2 amento 221.80% su tamario poblacional, mientras que G3 crecio 229.20%.
En cuanto a la diferencia de gemaciones entre bandas de densidad (Fig. 21b), se registrd
mayor replicacion en bandas HD, en las tres generaciones.

Respecto a las muertes de los pélipos en la colonia 12Y, registré un aumento con el nivel de
la generacion (Fig. 22a). De 36 pélipos que conformaron G1, 31 trayectorias no alcanzaron
el 4pice de la colonia o sus trayectorias estan dentro de los margenes senescentes,
representando el 86.11% con respecto al total de pélipos de G1. G2 (n= 133), registrd 129
muertes y un porcentaje de 96.99%. Mientras que G3 (n= 428) y G4 (n= 1409) murieron 285
(66.58%) y 176 (12.49%) de sus pdlipos, respectivamente (Fig. 22c). No se observé ninguna
tendencia clara en el nmero de muertes entre las bandas HD y LD (Fig. 22b).
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Figura 22. a) Se muestra la muerte de pélipos con el nivel de generacién. b) Comparativo
de la tasa de gemacion entre bandas de densidad (HD = Bandas alta densidad; LD = Bandas
baja densidad). ¢) Porcentaje de gemacion en cada generacion.



Se observo que el centro de la colonia promueve la generacion de nuevos poélipos (1537
replicaciones). Contrariamente, las zonas laterales limitan la gemacién (433 replicaciones)
(Fig. 23a). Sin embargo, aunque el porcentaje de esas 1970 gemaciones es muy marcado,
78.02% en la zona central y 21.91% en las zonas laterales, cuando se compararon mediante
una prueba de t-Student no se observaron diferencias significativas (t-Student = 1.31, n= 4,
p=0.25).
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Figura 23. a) Las gemaciones muestran un amento en la zona central de la colonia, tendencia
que se observo en todas las generaciones. b) Las muertes se registraron mayoritariamente en
las zonas laterales de la colonia, en las cuatro generaciones.
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En cuanto a las muertes (Fig. 23b), se registraron un total de 621. Las zonas laterales tuvieron
mayor tasa de mortalidad (536 muertes; 86.31%) respecto a la zona centro de la colonia (85
muertes, 13.68%)(Fig. 24b). En este caso, si se observaron diferencias significativas (t-
Student= 2.41, n=4 p=0.05).

a) Porcentaje tie gemacion por zona b} Porcentaje de muertes por zona
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Gemacion centro Gemacidn laterales Muerte centro Muerte laterales
de la colonia de la colonia de |a colonia de la colonia

Figura 24. Porcentaje de gemaciones y muertes totales en las dos zonas de la colonia. a) Los
signos + denotan la cantidad de gemaciones que hay en cada zona, entre mas grande es el
simbolo mayor son las gemaciones. b) Los signos + denotan la cantidad de muertes que hay
en cada zona, entre mas grande es el simbolo mayor son las muertes.

La edad promedio de los polipos (Tabla 3) de G1 fue de 7.22 + 0.50 afios. G2 registrd una
edad de 6.04 + 0.50 afios. Los p6lipos de G3 alcanzaron una edad de 4.73 + 0.41 afios. La
edad promedio de los pdlipos de toda la colonia fue de 5.31 + 0.13 afios. La generacion que
menos edad promedio fue G4 con 3.47 £ 0.08 afios. La edad maxima alcanzada fue de 12
afios (misma edad de la colonia), registrandola un pdlipo de G1, el cual se mantuvo la mayor
parte de su vida ocupando la zona central de la colonia. La extensién de las trayectorias en
G1 fueron de 43.79 + 4.35 mm, siendo la generacion que mas extension promedio alcanzo.
Por su parte, G2 tuvo una extension 41.12 + 3.87 mm, G3 de 36.29 + 3.30 mm, y G4 de 31
+ 0.60 mm. El promedio de la extension de los polipos en conjunto fue de 39.39 + 17.60 mm
(Tabla 3).
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Tabla 3. Promedio de edades y extensién de los polipos de la colonia 12Y. Los valores de
Colonia, son los datos agrupados de todas las generaciones. + Error estandar.

GENERACION EDAD (afios) EXTENSION (mm)
G1 (n=36) 7.22+0.50 43.79 £ 4.35
G2 (n=133) 6.04 £0.50 41.12 + 3.87
G3 (n=428) 4.73+041 36.47 + 3.30
G4 (n=1409) 3.47 £0.08 31.29 + 0.60
Colonia (n=2006) 5.31+0.13 39.39 £ 17.63

Se observé que la gemacion de polipos esta fuertemente relacionada (r>= 0.74; n= 597, p=
0.001) con la extension de las trayectorias, registrando mas divisiones cuando la longitud de
las trayectorias fue mayor (Fig. 25). En contraparte, los pélipos con trayectorias reducidas
fueron los mas susceptibles a morir, lo que pudiera estar sugiriendo, que los primeros afios

de crecimiento son los més criticos en términos de supervivencia.

Gemacién vs Longitud de las trayectorias (n=597)

16 -

y = 0.0955x - 1.4894 ®
14 4 rr=0.7423

p = 0.001
12+

NUmero de gemacion

Longitud de trayectoria (mm)
Figura 25. Relacidn entre el nimero de veces que un mismo pélipo se dividio durante toda
su vida y la longitud total de su trayectoria. Los datos solo abarcan de G1 a G3, momento
donde se dej6 de seguir la genealogia.

Del mismo modo, cuando se compararon la extension de las trayectorias dejadas por los
polipos y su edad (Fig. 26), se observo una relacion significativa (r>= 0.70, n= 2006, p=
0.001).
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Longitud de trayectoria vs Edad (n=2006)
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Figura 26. Relacion entre la longitud de la trayectoria de los pélipos (mm) en funcién del
tiempo. Colonia 12Y. Los datos abarcan todas las trayectorias dentro de la colonia.

Se observaron diferencias en la extension total de las trayectorias de los pélipos dependiendo
de la zona de crecimiento de los mismos (Fig. 27). El promedio, de las trayectorias de los
polipos que nacieron en la parte central y terminaron en esa misma zona (C-C) fue de 60.83
+ 3.63 mm. Para las trayectorias C-L, la extension promedio 40.84 + 1.86 mm. Por altimo,
las trayectorias L-L tuvieron una extension promedio de 17.24 + 1.81 mm. En este analisis
(extension total de las trayectorias dependiendo de la zona de crecimiento), solo se
consideraron las trayectorias de G1 y G2, bajo el supuesto que son las Gnicas generaciones
en alcanzar la edad promedio de la colonia. Lo anterior evita incluir trayectorias “jovenes”
gue no alcanzaron (al momento de extraer la colonia), su maxima extension. Del mismo
modo se quitaron trayectorias de G1 Y G2 que tenian menos de cuatro afios de brote y las
muertes por bioerosion. El resultado del andlisis de varianza mostro que existen diferencias

significativas entre los grupos (F = 65.71, df= 2; p=0.0001).
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Extension promedio por zona de crecimiento
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Figura 27. Comparacion del promedio de extension de las trayectorias de poélipos en
diferentes zonas y rutas de crecimiento de la colonia.

8.1.2 Colonia 6Y

Para la colonia 6Y se siguieron, midieron y posicionaron todos los coralitos presentes en la
colonia, sumando 573 trayectorias. La generacion uno (G1), fue compuesta por 85 polipos
que se replicaron en 483 polipos en un periodo de 6 afos. Se registraron 118 gemaciones y
27 muertes en al afio 2012. Para el afio 2013 se contaron 79 nuevos polipos y una eliminacion
de 49 polipos (Tabla 4).

Tabla 4. Aumento poblacional de los coralitos durante el desarrollo de la colonia 6Y. Se
muestra nacimientos y muertes registradas semestral y anualmente. HD = Banda de alta
densidad; LD = Banda de baja densidad; * Bandas y afios asignados mediante el analisis
retrospectivo de las “lajas virtuales”.
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En la colonia 6Y se observé una diferencia significativa (t-Student= 4.54; p= 0.001) en la
aparicion de pdlipos entre las bandas de densidad (Tabla 5)(Fig.28). En las bandas HD existio
un aumento notable en la gemacion (69.33 + 8.23), respecto a la adicion de polipos en las
bandas LD (26.33 £ 4.60)(Fig.29). También, en las bandas HD se observd menor nimero de
muertes (5.33 + 3.52) que en las bandas LD (9.83 + 5.77); sin embargo, esta diferencia no
fue significativa (t-Student= -0.66; p=0.52)

Comparativo Nacimientos y Muertes Colonia 6Y
100

90
80 -Nacimientos- Muertes

HD LD{HD LDIHD LDJHD LDIHD LDIHD LD
2012 2013 2014 2015 2016 2017

Bandas de densidad por aio de crecimiento
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Figura 28. Comparacion de nacimientos y muertes, entre bandas de distinta densidad. Barras
rellenas = Nacimientos; Barras vacias = Muertes. HD = Bandas alta densidad; LD = Bandas
baja densidad.

Tabla 5. Resumen de la prueba de t-Student para comparar la tasa de natalidad y mortalidad,
entre bandas de distinta densidad.

t-Student p

Gemacion 4.54 0.0001

Muertes -0.66 0.52
o 0 a) Promedio gemacion por banda 4 b) Promedio muertes por banda
g 8 " 16
8 7 g 14s
g 60 0 1
2 5 £ od
o 0
g W T 84 ]
o W % 61
52 E 4 l
310 z 2
2 0

HD LD HD LD

Figura 29. Comparacion entre numero de gemaciones (a), y muertes (b) por bandas de
densidad. Barras de error = Error estandar.

Se separaron los coralitos por generaciones conforme el nivel de aparicion dentro de la
colonia 6Y. Se encontrd un total de seis generaciones (Fig. 30). En la colonia 6Y se siguieron
seis generaciones de pélipos, G1 consistio en 85 coralitos, G2 de 65, G3 de 71, G4 de 99, G5
de 128 y G6 de 125. En esta colonia (6Y), se siguio la genealogia completa, esto por 1)
Debido a que se obtuvieron las TC, con el tomdgrafo industrial, Nikon Metrology XT H 225,
se pudo obtener una definicion notablemente mayor, por lo que el trazado y seguimiento de
las trayectorias fue méas rapido. 2) EI nimero total de p6lipos trazados con respecto a la

colonia 12Y, es considerablemente menor.
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Figura 30. a) Se muestra el aumento poblacional de p6lipos con el nivel de generacion. b)
Comparativo de la tasa de gemacion entre bandas de densidad (HD = Bandas alta densidad;

LD =

Bandas baja densidad). ¢) Porcentaje de gemacion en cada generacion.

57



Por cada nivel de generacion se observo un aumento en el numero de coralitos, es decir,
cuando existieron mas polipos la replicacion fue mayor (Fig. 30a). G1 registr6 65
nacimientos, conformando G2, la cual, formé 70 coralitos nuevos. G3 dio lugar a 99
nacimientos y por ultimo G4 registré 128 nacimientos. Sin embargo, cuando se compara la
proporcion de gemacion con el nimero de coralitos (Fig. 30c), este ya no es proporcional
(G1= 76.46%; G2= 107.69%; G3= 141.42%; G4= 129.29% y G5= 97.65%). De nueva
cuenta, del mismo modo a lo que se observd en la colonia 12Y, en cada una de las

generaciones, la gemacion fue mayor en las bandas HD (Fig. 30b).

Contrariamente, las muertes descendieron conforme al nivel de generacion (Fig. 31a). De las
cuatro generaciones donde se registraron muertes (G1-G4), todas lo hicieron en mayor
proporcion en las bandas LD (Fig. 31b). G1 fue la generacion con mayor nimero de muertes,
74 lo que representa 87.05% del total de su poblacion (n= 85). En G2 se contaron 10 muertes
que representan el 15.38%. En G3 solo seis de sus trayectorias fueron interrumpidas o bien
terminaron en los margenes senescentes (8.45%), mientras que en G4 solo ocurrié una

muerte. Por su parte G5 y G6, no registraron muertes (Fig. 31c).
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Figura 31. a) Se muestra la muerte de pélipos con el nivel de generacion. b) Comparativo
de la tasa de gemacion entre bandas de densidad (HD = Bandas alta densidad; LD = Bandas
baja densidad). ¢) Porcentaje de gemacion en cada generacion.
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En el centro de la colonia 6Y es donde predominantemente se generan las gemaciones (Fig.
32a), mientras que en las zonas laterales existe una mortalidad alta en comparacion con la
zona central (Fig. 32b). Sin embargo, anuqué existe una diferencia entre el porcentaje de
nacimientos y muertes en las dos zonas de la colonia (Fig. 33), cuando se compararon las
gemaciones y las muertes de todas las generaciones con la posicion de la colonia (centro vs
lateral), no se observaron diferencias significativas (Gemaciones, t-Student= 1.7917, n= 6,
p=0.11; Muertes, t-Student=-1.10, n= 6, p=0.25).
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Figura 32. a) Las gemaciones muestran un amento en la zona central de la colonia, tendencia
que se observo en todas las generaciones. b) Las muertes se registraron mayoritariamente en
las zonas laterales de la colonia, en las seis generaciones.
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Figura 33. Porcentaje de gemaciones y muertes totales en las dos zonas de la colonia. a) Los
signos + denotan la cantidad de gemaciones que hay en cada zona, entre mas grande es el
simbolo mayor son las gemaciones. b) Los signos + denotan la cantidad de muertes que hay
en cada zona, entre mas grande es el simbolo mayor son las muertes.

Gemacidn centro Gemacion laterales
de la colonia de la colonia

La edad promedio de los po6lipos (Tabla 6) de la colonia 6Y fue de 2.02 + 0.04 afios. Se
promediaron también las edades de los po6lipos por generacion, registrando la edad mas alta
G3 con 2.59 £ 0.14 afios. La edad més corta lo promedio G6 con 1.43 + 0.05 afios, lo que es
razonable ya que se trata de la generacion de mayor nivel y por tanto mas “joven”. Sin
embargo, no distd mucho de G1, que si bien es la mas longeva en términos de aparicion,
sufrié alta mortalidad los primeros afios a causa de bioerosion. La edad maxima registrada

fue de 5 afios, y fue una trayectoria perteneciente a G2.

Tabla 6. Promedio de edades y extension de los pdlipos de la colonia 6Y. Los valores de
Colonia son los datos agrupados de todas las generaciones. = Error estandar.

GENERACION EDAD (afios) EXTENSION (mm)

G1 (n= 85) 1.74+0.08 10.76+0.74
G2 (n= 65) 2.24+0.15 16.16+1.14
G3 (n=T71) 2.59+0.14 19.93+1.41
G4 (n=99) 2.55+0.10 20.72+0.99
G5 (n= 128) 1.95+0.08 17.07+0.69
G6 (n= 125) 1.43+0.05 13.94+0.51
Colonia (n=573)  2.02+0.04 16.330.37
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Por su parte, la extension promedio de la colonia fue de 16.33 + 0.37 mm (Tabla 6). La
generacion que mayor extension alcanzo fue G4 con 20.72 = 0.99 mm. En contraparte, G1
fue la generacion que promedio la menor extension en sus trayectorias (10.76 = 0.74 mm).

Cuando se comparo la extension de las trayectorias con el nUmero de gemaciones (Fig. 34),
se registrd una relacion positiva significativa (r>= 0.58, n= 573, p= 0.0001), lo que indica un

aumento de las gemaciones cuando las trayectorias tienen una longitud mayor.

La misma tendencia se observo cuando se comparé la extension de las trayectorias con la
edad de las mismas (Fig. 35), es decir, la cantidad de veces que pasaron por un par de bandas
HD-LD. El modelo evidencié una relacion positiva significativa (r>= 0.78, n= 573, p=
0.0001).

Gemacion vs Longitud de las trayectorias (n=573)
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Figura 34. Relacion entre el nimero de veces que un mismo polipo se dividio durante toda
su vida y la longitud total de su trayectoria.
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Longitud de trayectoria vs Edad (n= 573)
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Figura 35. Regresion lineal entre las extensiones de las trayectorias de todos los pélipos de
la colonia 6Y, y su edad. La edad se calcul6 por el nimero de bandas de densidad por las que
paso cada trayectoria. Las extensiones de las trayectorias estin medidas en milimetros.

El resultado del analisis de varianza mostré que existen diferencias significativas solo entre
el grupo L-L y los grupos C-C y L-L (F=85.72, df= 2, p= 0.0001). Al momento de agrupar
las trayectorias en los tratamientos C-C, C-L y L-L, se quitaron las trayectorias que estaban
por debajo de la edad promedio calculada de la colonia coralina (Tabla 6). Asi también se
quitaron las muertes por bioerosion. El promedio de las trayectorias de los p6lipos del grupo
C-C fue de 22.65 + 1.34 mm. Siendo este valor el mayor de los tres grupos. Las trayectorias
de C-L, promediaron una extension de 21.06 £ 0.58 mm. Finalmente y con el valor mas bajo

promedio las trayectorias L-L, alcanzaron una longitud de apenas 10.38 = 0.30 mm (Fig. 36).
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Figura 36. Comparacion del promedio de extension de las trayectorias de poélipos en
diferentes zonas y rutas de crecimiento de la colonia.

8.2 Incremento poblacional modular
8.2.1 Colonia 12Y

De acuerdo con la ecuacion de crecimiento modular (ecuacion 1), se estimd la densidad
poblacional real (total de pdélipos vivos en un tiempo determinado), para cada afio de
crecimiento (Tabla 7) y banda de densidad (Tabla 8).

Tabla 7. Crecimiento poblacional modular a través del tiempo (Bandas de densidad por
separado), de acuerdo con la ecuacién propuesta por Harper y Bell (1979). To= 36, representa
el nimero de podlipos “fundadores”.
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T
T
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36
107
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311
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401
515
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811
815
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1115
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1374
1593
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1709
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1421

Tabla 8. Crecimiento poblacional modular anual (par de bandas), de acuerdo con la ecuacién
propuesta por Harper y Bell (1979). To= 36, representa el nimero de p6lipos “fundadores”.

To
T1
T,
T3
Ta
Ts
Te
T7
Ts
Ty
Tio
T
T12

36
113
177
259
311
401
522
815
1115
1374
1560
1540
1421
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Se observd un aumento exponencial en el nimero de polipos tanto en el modelo anual (y =
63.13¢ 028 n= 13, r>= 0.9079), como en el semestral (HD y LD) (y = 82.974.>143 n= 24,
r>=0.9247) durante los primeros afios (2000-2009). Sin embargo, los dos Gltimos afios (2010-
2011) mostraron un decrecimiento en el nimero de po6lipos, lo que podria indicar un limite o

capacidad de carga (K) a la edad que puede alcanzar la colonia al (Fig. 37).

Crecimiento poblacional modular
3000 A

Anual === Semestral
y = 63.13" % y = 82.974e™
2500 - r’=0.9079 ! r’=0.9247

2000 A

1500

Numero de pélipos

1000 A

500 A

Tiempo de crecimiento
Figura 37. Tendencia de crecimiento exponencial en la poblacion de polipos. Colonia 12Y
de O. annularis. Circulos vacios = crecimiento anual, Circulos rellenos = crecimiento
semestral (Bandas HD; LD).

8.2.2 Colonia 6Y

Empleando la ecuacion demografica modular (ecuacion 1), se obtuvo la poblacién real de la
colonia (pdlipos vivos) para cada afio, los 6 afios de crecimiento (Tabla 9), y para cada banda
de densidad (Tabla 10).
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Tabla 9. Crecimiento poblacional modular a través del tiempo (Bandas de densidad por
separado), de acuerdo con la ecuacion propuesta por Harper y Bell (1979). To = 85,
representan el nimero de polipos “fundadores”.

0 0 To 85
2012 HD Ty 188
LD T, 176
HD T3 213
2013 LD Ta 206
HD Ts 244
2014 LD Ts 258
HD Ty 311
2015 LD Ts 341
HD To 414
2016 LD T1o 460
HD T11 539
2017 LD T12 567

Tabla 10. Crecimiento poblacional modular anual (par de bandas), de acuerdo con la
ecuacion propuesta por Harper y Bell (1979). To=86, representan los polipos “fundadores”.

0 To 85
2012 T1 176
2013 T2 206
2014 T3 258
2015 Ta 341
2016 Ts 460
2017 Te 567

El modelo semestral, como el modelo anual, mostraron un crecimiento poblacional de sus
modulos, del tipo exponencial, anual (y=80.05."%%; n=7, r’>= 0.95) y semestral (y = 109,
76.01%%%: n=13, r?= 0.9219). A diferencia de la colonia 12, no se observo alguna tendencia

gue pudiera sugerir una pausa o declive del crecimiento (Fig. 38).
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Figura 38. Tendencia de crecimiento exponencial en la poblacion de polipos. Colonia 6Y de

O. annularis. Circulos vacios = crecimiento anual, Circulos rellenos = crecimiento semestral
(Bandas HD; LD).

8.2.3 Comparacion entre el incremento poblacional colonias 6Y y 12Y

De acuerdo con la comparacion de pendientes de varianzas no homogéneas aplicados entre
los modelos exponenciales de las colonias 6Y y 12Y, no existen diferencias significativas en
los modelos semestrales (F= 15.01, t-Student= -0.02 p= 0.97) y los modelos anuales (F=
12.028, t-Student= 12.75, p= 0.11) (Fig. 39).
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Figura 39. Se compard las pendientes de ambos modelos (semestral y anual). Circulos vacios
rojos = crecimiento anual 6Y; Circulos vacios negros = crecimiento anual 12Y; Circulos
rellenos rojos= crecimiento semestral 6Y; Circulos rellenos negros= crecimiento semestral
12Y.

8. 3 Modelos de incremento poblacional modular

Una vez realizados los modelos exponenciales de incremento poblacional, y bajo el supuesto
de que ninguna poblacion puede crecer de tal forma (exponencial), los datos fueron ajustados
amodelos de crecimiento logistico. Los modelos tuvieron coeficientes de determinacion altos
y significativos para ambas colonias (12Y, r’>= 0.94, AlCc= 160, p= 0.00004; 6Y, r>= 0.97,
AlCc=97.6, p= 0.00003) (Tabla 11), lo que permitio hacer modelos predictivos para inferir
el comportamiento poblacional de los modulos (Fig. 40).
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Tabla 11. Estimaciones de parametros del modelo logistico a partir de datos de crecimiento
poblacional modular de colonias (6Y, 12Y) de O. annularis. d= Tiempo hipotético cuando
la poblacién era cero, 1999. K= Capacidad de carga. a= ordenad al origen. tm= Tiempo
para el punto de inflexion. rmax= tasa percapita de crecimiento. SE= Desviacion estandar.
In [MLE] = Estimacion de maxima verisimilitud. AICc= Criterio de informacion de
Akaike. r’= Coeficiente de determinacion. p= Nivel de significancia.

Crecimiento Logistico d K a tm rmex SE In[MLE] AlCc r? p
Crecimiento Colonia

12y 0.000 1648 7.51 2007 0.585 92.9 -75.7 160 0.941 0.0000421
Crecimiento Colonia

6Y 0.000 1127 6.00 2016 0.733 124 -41.8 97.6 0.976 0.0000316

Proyeccion crecimiento. Colonia 12Y
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Figura 40. Ajuste del modelo logistico (linea continua) a los datos observados. Los datos
medidos van del afio 2000-2012 (puntos negros). Prediccién del modelo logistico (Linea
punteada). Ajuste con intervalos de confianza del 95% (&rea sombreada).
La colonia 12Y, registro una capacidad de multiplicar por cada p6lipo menor (rmax= 0.585) a
la registrada por la colonia 6Y (rmax= 0.733)(Tabla 11), lo cual es razonable si consideramos
que la colonia 6Y aun se encuentra en la fase exponencial. La capacidad de carga (K) en la
colonia 12Y (K= 1648), fue solo 31.61% mayor que la K de la colonia 6Y (K= 1127)(Fig.
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41). Coincidentemente, el punto de inflexion (cuando la adicion de pélipos es mas lenta)
ocurre entre los 6 (6Y) y 7 (12Y) afios de crecimiento en ambas colonias (12Y tm= 2007; 6Y
tm=2016). De la misma forma, la asintota o K la alcanzan ambas colonias entre los 11 y 12

afios de crecimiento.

Proyeccion crecimiento. Colonia 6Y
1200 A
1000 -
800

600 1

Polipos

400

200

O 1 T T T
2010 2013 2016 2019 2022 2025

ANosS

Figura 41. Ajuste del modelo logistico (linea continua) a los datos observados, colonia 6Y.
Los datos medidos van del afio 2011-2017 (puntos negros). Prediccién del modelo logistico
(Linea punteada). Ajuste con intervalos de confianza del 95% (&rea sombreada).

Pese al ajuste, la proyeccion de la colonia 6Y podria no representar la realidad ya que los
datos anuales medidos son pocos (n= 6) y, por consiguiente, la K podria estar subestimada.
Considerando lo anterior, se construyeron dos modelos més, uno con la K de la colonia 12Y
(K=1648) (Fig. 42a), y otro con casi el doble (K= 2500) de la K calculada para el primer
modelo de 6Y (K= 1127) (Fig. 42b). En la proyeccion de estos modelos solo se sustituyeron

la capacidad de carga, los valores anuales medidos fueron los mismos en los dos modelos.
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Los resultados (Tabla 12), de ambos modelos fueron significativos (K= 1648 polipos, r’=
0.987, AlCc= 93.1, p= 0.00006; K= 2500 polipos, r>= 0.99, AICc= 92.3, p= 0.00008) e

indican que entre mayor es la K, mejor es el ajuste.

Tabla 12. Estimaciones de parametros del modelo logistico a partir de datos de crecimiento
poblacional modular de la colonia 6Y, de O. annularis pero con diferente K. d= Tiempo
hipotético cuando la poblacién era cero, 1999. K= Capacidad de carga. a= ordenad al
origen. tm= Tiempo para el punto de inflexidn. rmax= tasa percapita de crecimiento. SE=
Desviacion estandar. In(MLE)= Estimacién de maxima verisimilitud. AICc= Criterio de
informacion de Akaike. r’= Coeficiente de determinacion. p= Nivel de significancia.

Crecimiento Logistico d K a tm rmex SE In[MLE] AlCc r? p

Colonia 6Y K=1648 0.000 1648 5.97 2017 0.733 173 -75.7 160 0.987 0.0000643

Colonia 6Y K=2500 0.000 2500 5.97 2018 0.733 211 -41.8 97.6 0.997 0.0000825

Colonia 6Y
a) Proyeccion crecimiento. k=1648 b) Proyeccion crecimiento. k=2500
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Figura 42. Ajuste del modelo logistico (linea continua) a los datos observados, colonia 6Y.
Prediccion del modelo logistico (Linea punteada). Ajuste con intervalos de confianza del

95% (area sombreada).a) K=1648; b) K= 2500.
8.4 Caracteristicas esclerocronoldgicas

Los valores de extension (cm afio™), densidad media anual (g CaCOscm-2) y la tasa anual

de calcificacion (g CaCOs cmafio™?), que se obtuvieron en cada nivel de inclinacion de la

colonia 12Y, se muestran en la figura 43.
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Se puede observar que la extension fue disminuyendo conforme la inclinacion era mayor. A
un angulo de 90° la extension maxima alcanzada fue 0.87 + 0.08cm afio%, mientras que a un
angulo de 25° se registrd la minima extension (0.39 + 0.05cm afio ). Por su parte, la densidad
del esqueleto coralino mostré una tendencia opuesta, niveles de inclinacién mayores (i.e.,
25°) mostraron mayor densidad (1.54 + 0.01g CaCOs cm™) que menores niveles de
inclinacion (90°, 1.43 + 0.01g CaCOs cm®), siendo esta ultima la de menor promedio. Por
ultimo, la calcificacion méaxima se registré en el angulo de 90° (1.25 + 0.11 g CaCOs cm™
Zafiot), y el minimo en el angulo de 25° (0.60 + 0.08 g CaCO3 cmafio™) por lo que es

coincidente con la tendencia mostrada por la extension.

Los modelos lineales indicaron que existe relacion entre las caracteristicas
esclerocronoldgicas y el angulo de inclinacion (Fig. 43). Los valores de extension (r>= 0.97,
n= 12, p= 0.01)(Fig. 43a) y calcificacion (r?= 0.96, n= 12, p= 0.01)(Fig. 43c), se relacionaron
positivamente con el nivel de inclinacién. Contrariamente, la densidad se relaciond

negativamente con los niveles de inclinacion (r?= 0.99, n= 12, p= 0.001)(Fig. 43b).

Tabla 13. Valores de las caracteristicas esclerocronoldgicas en funcion del angulo de
inclinacion. + =Error estandar.

Densidad (g CaCOs  Extension Calcificacion

Angulo cm®) (cm afio™?) (gCaCOs cm2afio?)
90° 1,43+ 0.01 0,87 +0.08 1,25+0.11
65° 1,47 £0.01 0,72 £0.06 1,06 £ 0.10
450 1,51+0.01 0,49 £0.02 0,74 +£0.04
25° 1,54 £ 0.01 0,39+0.01 0,60 + 0.25
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Figura 43. Parametros de crecimiento coralino en funcion del angulo de inclinacion. Colonia
12Y. Los signos + denotan el aumento o disminucion de las caracteristicas
esclerocronoldgicas en cada zona, entre mas grande es el simbolo mayor es la extension a)
Aumento exponencial de la extension conforme el grado de inclinacién disminuia b)
Disminucion lineal de la densidad conforme el grado de inclinacion disminuia. ¢) Aumento
exponencial de la calcificacién conforme el grado de inclinacién disminuia.
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Por ultimo, mediante un anélisis de varianza se evalud si existen diferencias entre las
caracteristicas esclerocronoldgicas en funcién del &ngulo de inclinacién. En la Tabla 14 se
muestra la extension, densidad y calcificacion promediados de cada angulo (25°-90°), en
diferentes zonas, y para cada afio de crecimiento de la colonia (2000-2012). Se observé que
existen diferencias significativas (F= 10.64, p= 0.0001) en extension dependiendo del angulo,
de acuerdo a una prueba a posteriori existen diferencias entre los dngulos 90° y 45° (p=
0.0008), asi como entre los angulos 25°, 65° (p=0.003) y 90° (p= 0.0001). La densidad, por
su parte, también vario en funcién del angulo de inclinacion (F= 17.59, df=21.79 p=0.0001),
la prueba a posteriori revelo, diferencias entre los angulos 90° respecto a los de 45° (p=
0.0001) y 25° (p = 0.0001), asi como entre los &ngulos 65°, 45° (p=0.03) y 25° (p= 0.0008).
La calcificacion mostro las mismas diferencias en los angulos que las registradas en la
extension (F= 15.95, p=0.0001).

Tabla 14. Valores de las caracteristicas esclerocronoldgicas, dependiendo el nivel de
inclinacion en diferentes partes de la colonia. + =Error estandar.

90° Angulo 65°
Afio Densidad Extension Calcinacién
2012 1.44 £0.02 0.79+0.04 1.15+£0.13 1.48+£0.20 0.76 £ 0.04 1.13+£0.30
2011 1.42 £0.05 0.69 +£0.04 0.99 £0.28 147 £0.04 0.49+0.04 0.73+0.04
2010 1.38+£0.04 1.72 £0.05 2.39£0.30 15+0.30 0.63 +0.04 0.94+ 0.04
2009 1.41+0.04 0.89 £ 0.02 1.26+£0.34 1.49 £0.04 0.66 + 0.04 0.99 £ 0.05
2008 1.4+0.03 0.99+0.10 1.39+£0.18 1.48+0.04 0.43+0.04 0.64 +£0.02
2007 1.4+0.04 0.79+0.04 1.11+£0.30 14+0.04 1.02 £0.30 1.43+0.30
2006 1.36 £0.30 1.12+0.71 1.53+0.30 14+0.04 0.65 +0.04 0.92 £ 0.04
2005 1.34+£0.20 0.75+0.05 1.02 £0.30 1.38£0.04 0.82+0.01 1.14£0.30
2004 1.46 £ 0.05 0.69 +0.02 1.01+£0.20 1.45+0.02 0.59 +0.02 0.86 £ 0.20
2003 1.47+0.10 0.65+0.04 0.97 £0.20 1.49 £0.03 0.56 £ 0.01 0.84+£0.10
2002 1.49+0.20 0.75+0.04 1.08 £0.20 1.52 £0.30 0.79 £0.02 1.2+0.40
2001 1.56 £0.30 0.69 £ 0.04 1.08 £0.20 1.56 £0.20 1.25+0.30 1.95+0.30
Angulo 45° Angulo 25°
Afio Densidad Extension Calcinacion Densidad Extension Calcinacion
2012 152 +0.30 0.53+0.10 0.81+0.30 159+0.10 0.43+0.02 0.68 +0.04
2011 1.47+£0.30 0.49+0.10 0.73+0.04 1.56 £0.20 0.43 +£0.02 0.67 £0.02
2010 1.49+0.20 0.66 £ 0.02 0.99+0.30 1.57+0.20 0.43+0.04 0.67 £0.02
2009 1.49£0.30 0.63+0.10 0.94 +£0.04 1.46 £0.20 0.36 £ 0.01 0.53 £0.04
2008 1.48 £0.04 0.43+0.10 0.64 £ 0.30 1.49+0.10 0.46 £ 0.02 0.69 +0.04
2007 15+0.30 0.42 £0.02 0.64 +0.04 1.58 £0.20 0.29+0.04 0.46 £ 0.05
2006 15+0.20 0.42+0.10 0.64 £ 0.04 1.58 £0.20 0.32+0.04 0.52 £ 0.05
2005 1.49+0.30 0.52 +0.02 0.78 +£0.04 153+0.10 0.36 £ 0.03 0.55+0.05
2004 1.56 £0.30 0.52 £0.01 0.82 £ 0.02 1.49+0.10 0.42 +0.02 0.64 £ 0.04
2003 1.48+0.15 0.36 +0.02 0.53+0.01 15+0.20 0.42+0.01 0.64 +0.05
2002 1.58 £0.30 0.52 £ 0.02 0.83 £ 0.05 1.58 £0.20 0.42 +0.02 0.68 = 0.05
2001 1.59+0.40 0.36+0.04 0.57 £ 0.04 159 0.30 0.29 +£0.01 0.47 £0.04
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9. Discusion

9.1 Anélisis demografico

9.1.1 Estacionalidad de la gemacién

El disefio modular en los corales les ha conferido ventajas evolutivas, permitiendo adaptarse
a los cambios ambientales y sobrevivir en un gran nimero de hébitats (Elahi y Edmunds
2006). En los corales escleractinios, tanto la calcificacion como la gemacion son dos procesos
fisiolégicos fundamentales, ambos procesos inciden directamente en la capacidad de
adecuacion de un coral para adaptarse a las fluctuaciones ambientales. Ademés, como el
crecimiento del tejido implica la adicién de nuevos polipos, se requiere una modificacion en
el esqueleto (Darke y Barnes 1993; Lartaud et al. 2015) por lo que el aumento en el nimero
de pdlipos esta condicionado por la velocidad con que el esqueleto es depositado (Barnes
1973). A este respecto, el aumento significativo en la adicién de nuevos pélipos observado
en las bandas de HD de colonias O. annularis, indica que una mayor velocidad de deposicion
de esqueleto se asocia con un aumento en el numero de polipos. Las bandas HD en O.
annularis son formadas en verano (julio-septiembre), cuando la temperatura superficial del
mar (TSM) alcanza sus valor anual méaximo (Carricart-Ganivet 1994, 2000), y es
precisamente ese punto, cuando la calcificacion y la densidad del esqueleto es mayor (Dodge
y Brass 1984). Nuestros resultados sugieren que durante las épocas de verano, no solo O.
annularis se reproduce sexualmente por liberacion de gametos (Szmant 1986, 1991) y
calcifican méas (Dodge y Brass 1984; Carricart-Ganivet 1994; Cruz-Pifion et al. 2003), sino
que se trata de la época cuando la poblacion modular de p6lipos se incrementa de manera
significativa en comparacion con los meses donde la TSM desciende (Fig. 44). Lo anterior
pudiera estar modulado por la actividad fotosintética. Es sabido que el alga Symbiodinium
aporta mas del 90% de los requerimientos energéticos del coral (Gatusso et al. 1999), y se ha
reportado que en las épocas de verano la actividad fotosintética de las algas simbiontes es
mayor, debido al incremento de luz y temperatura (Barnes y Logth 1989, Roth 2014;
Scheufen et al. 2017). Durante esta época, los fotosintatos translocados son mayores,
aportando mayor energia a su hospedero, aumentando la produccion de CaCOz3 y del tejido

coralino (Collombo-Pallota et al. 210). De acuerdo con esta hipétesis, una mayor disposicion
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de fotones (luz), aumenta la actividad de la tasa fotosintética neta y el crecimiento esquelético
(Marubini et al. 2001).

Por el contrario, durante las épocas de invierno, cuando las bandas de LD son formadas en
O. annularis, hubo un aumento en la mortandad de polipos, si bien esta relacion no fue
significativa, refuerza la idea de que la actividad fotosintética de verano promueve la
gemacion por la cantidad de energia captada por el holobionte y condiciona el crecimiento
del tejido cuando existe una reduccion en la produccion y translocacion de fotosintatos al
huésped. Existe evidencia que en O. annularis, cuando hay ausencia de energia derivada de
los productos fotosintéticos, los corales catabolizan su propio tejido reduciendo el
crecimiento del coral y el grosor del tejido (Szmant y Gassman 1990, Mendes y Woodley
2002, Cruz-Pifion et al. 2003), lo que podria aumentar la mortalidad de polipos en estas
épocas. Concurrentemente, se ha observado que en las temporadas donde la temperatura y la
luz se ven reducidas, el simbionte detiene la translocacion de recursos a su hospedero para
mantener sus propias demandas metabdlicas, reflejandose en una reduccién o pausa en la
deposicion de CaCOs por parte del holobionte (Iglesias-Prieto, comunicacion personal); este
mismo factor pudiera estar limitando la reproduccion asexual a causa de la ausencia de los

productos derivados de la fotosintesis.

Siguiendo esta linea de razonamiento, podria pensarse que a mayores niveles de luz y
temperatura mayor replicacion de po6lipos, sin embargo, como ocurre con la calcificacion
(Wo6rum et al. 2007), podria existir un umbral que una vez sobrepasado, se detenga la
replicacion de polipos en la colonia. Por tanto, el aumento de la temperatura no solo puede
estar modificando la calcificacion del esqueleto del coral (Wérum et al. 2007), sino, ademas,
podria estar modificando la gemacién de los polipos dentro de la colonia, con lo cual se
podrian estar produciendo corales con esqueleto fragil y tamafio reducido. Datos a este
respecto no existen por lo que es necesario disefiar estudios donde se mida el efecto que tiene

la luz y la temperatura sobre la replicacion de los pélipos.
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Por otro lado, es sabido que los organismos modulares producen nuevos mddulos para
aumentar sus dimensiones y asi ocupar mayor area en donde se desarrollan (Lartaud et al.
2015). A este respecto, los resultados indican que las temporadas cuando las bandas LD son
formadas, la energia disponible es utilizada para extender su esqueleto y crear espacio
suficiente entre los coralitos preexistentes y que nuevos coralitos sean insertados en este
espacio durante las temporadas de verano cuando las bandas de HD son creadas, aumentando
asi la poblacion de polipos en la colonia. En otras palabras, durante la formacion de bandas
de LD, la energia es destinada para modificar el esqueleto, creando esqueleto nuevo (en lugar
de engrosarlo, como caso bandas HD) y, con ello se forma espacio suficiente para que en la
temporada de verano, cuando la energia es mayor, puedan florecer nuevos poélipos (Fig. 44).
Esta idea, ya habia sido abordada por Barnes (1973) quien sugirié que el crecimiento del
tejido coralino depende de la velocidad a la que se pueda formar nuevo esqueleto. Mas tarde,
Darke y Barnes (1993), a partir de colonias de Porites sp., demostraron que la modificacion
del esqueleto era seguida por la insercion de nuevos polipos y que, ademas, en las &reas donde
existia mayor agregacion de polipos el esqueleto formaba monticulos o “baches” en la
colonia, curvaturas que permiten crear espacio entre calices para la insercion de nuevos
polipos. A este respecto, hasta donde tenemos conocimiento este estudio representa el primer
caso donde se reporta con precision la estacionalidad de estos procesos para corales

escleractinios zooxantelados.

X

La temporada de menor TSM o LD, el esqueleto La temporada de mayor TSM o HD, se insertan
se extiende para generar espacio entre coralitos. nuevos coralitos en el espacio generado en LD.

Figura 44. Aumento del namero de pélipos durante las temporadas frias (LD) y calidas (HD),
en una colonia de O. annularis. a) Se mantiene mas o menos contante la poblacion de polipos
b) Se aumenta la poblacion mediante gemacion.
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9.1.2 Analisis generacional

Una de las caracteristicas distintivas de los organismos modulares, es que la edad no esté
definida como consecuencia de la constante adicion de nuevos médulos (Harper y Bell 1979,
Rosen 1986). En lo corales, producto de la gemacion, se estan afiadiendo polipos durante el
crecimiento de la colonia, lo que resulta en una colonia donde coexistan pélipos de gemacion
antigua (viejos) y reciente (nuevos) (Darke y Barnes 1993; Lartaud et al. 2015). Por tal
motivo, para tener un mejor analisis de las tasas de gemacién y mortalidad, se analizaron por
separando las generaciones de los pdlipos. Los resultados sefialaron que las colonias
aumentaban el numero de gemaciones con el paso del tiempo (Fig. 20a y 28a). Lo anterior
es razonable en tanto que, al aumentar el nimero de po6lipos, el nimero de gemaciones
aumenta ya que cada p6lipo nuevo es un modulo potencial para crear otro nuevo (Darke y
Barnes 1993). Sin embargo, cuando se evalu6 el niUmero de gemaciones en funcion del
namero de polipos presentes en la colonia, la relacién fue inversamente proporcional en la
colonia 12Y. En la colonia 6Y (Fig. 28c), por su parte, aumenta en las primeras generaciones
(G1-G3) y después (G4-G5) empieza a disminuir, es decir, la capacidad de gemacion a nivel
colonial disminuye conforme la poblacién de pdlipos y tamafio de colonia aumenta. Estas
observaciones sugieren que existe una restriccion para la produccion de nuevos pélipos
conforme aumenta el tamafio de la colonia; asi, mientras mayor es la talla de la colonia,
mayor es el esfuerzo para extender el esqueleto y generar espacio suficiente para el desarrollo
de los calices de los nuevos pdlipos (Barnes 1973; Darke y Barnes 1993). Por consiguiente,
la diferencia entre la tasa de crecimiento del tejido y la tasa de crecimiento de la masa
esquelética afectaria la tasa de division de los polipos y, en ultima instancia, la forma de la
colonia (Barnes 1973). Es decir, la multiplicacion de los polipos estd en funcion de la
cantidad de espacio disponible y, por consecuencia, es una funcion de la tasa de calcificacion.

Otro factor que pudiera explicar estas observaciones es el referente a la reproduccion sexual,
donde se ha llegado a la conclusion que el tamafio y la edad de colonia es un factor que
condiciona la produccion de gametos (Kojis y Quinn 1985; Chornesky y Peters 1987). A este
respecto, las colonias con tamafios pequefios tienen nula o baja produccién de gametos,
mientras que las colonias con tallas mayores tienen producciones altas (Harriott 1983: Van
Veghel y Kahmann 1994; Sakai 1998). Algunos autores (Harriott 1983: Van Veghel y
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Kahmann 1994; Sakai 1998) han atribuido lo anterior a una inversion diferencial en la
estrategia de crecimiento. Cuando las colonias son pequefias, la energia se invierte en la
replicacion y aumento de tamafio para después, luego de tener un tamarfio suficiente, utilizar
la energia disponible en la generacion de gametos, con lo que se reduce el aumento del
tamario por agregacion de polipos y formacion de nuevo esqueleto (Chornesky y Peters 1987,
Hall y Hughes 1996, Sakai 1998).

Los resultados de un modelo bioenergético aplicado al crecimiento coralino pudiera ser un
factor mas que explica la disminucion en la tasa de replicacion de p6lipos en ambas colonias
(12Y y 6Y), en este modelo se observo que, a mayor cantidad de médulos, menor la
capacidad de obtener los recursos necesarios per cépita (Kim y Lasker 1998). El
razonamiento de este modelo se basa en que los pélipos dentro de una colonia compiten por
los recursos disponibles, disminuyendo la disponibilidad de estos cuando aumenta la
poblacion de polipos. Lo anterior ha sido denominado como sombreado tréfico, y es referido
como la causa por la cual las colonias de coral no tienen un crecimiento indeterminado. Por
tanto, cuando una colonia crece los recursos disponibles eventualmente alcanzan un limite,
provocando que el crecimiento colonial sea insostenible o determinado (Kim y Lasker 1998;
Lartaud et al. 2015). Estudios con el coral ramificado Pocillopora damicornis han
demostrado esta teoria. Jokiel y Morrissey (1986) examinaron el efecto del tamafio colonial
con el rendimiento de la produccion primaria y demostraron que la relacion de la produccién
fotosintética per capita y la respiracion, es inversamente proporcional al tamafio de la colonia
en P. damicornis, por lo que la produccion fotosintética neta disminuye en razon al
crecimiento coralino, limitando el crecimiento. Con base en esta evidencia y en nuestros
resultados, es posible concluir que a medida que la colonia crece, por la adicién de nuevos
polipos, los recursos obtenidos por fotosintesis y/o heterotrofia son destinados al
mantenimiento de la colonia, viéndose limitada la reproduccién asexual no por ausencia de
recursos sino por la capacidad de los modulos para capturarlos estando en competencia.
Adicionalmente, la competencia intracolonial entre modulos puede verse acentuada

dependiendo de la ubicacién de los médulos.

Respecto a la muerte de los polipos, se registrd en la colonia 12Y un aumento exponencial

con el nivel de generacion hasta G3, para luego descender en G4; al igual que en las
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gemaciones, cuando se comparo la proporcion de muertes con el nimero de polipos presentes
en la colonia, esta fue inversa. Sin embargo, cuando se agrupan todas las muertes de todas
las generaciones (Fig. 19), estas aumentan drasticamente en los Gltimos afios de crecimiento
(2009-2011) ademas de que ocurren en las generaciones “viejas” (G1-G2) (Fig. 21c). Lo
anterior, combinado con que las muertes de estas generaciones, en su mayoria, fueron
localizadas en los margenes senescentes (caracteristicos de la especie O. annularis (Dustan
1975), hacen pensar que O. annularis usa como estrategia de crecimiento la “eliminacion”
de mddulos que estan en zonas menos favorables (ver siguiente seccion), para escapar de la
competencia tréfica y poder seguir replicando modulos en las partes mas favorables para la
captura de recursos (p.ej., luz, alimento). Lo anterior tiene sustento adicional a partir de lo
observado con el andlisis de mortalidad de la colonia 6Y (Fig. 29). En esta colonia se observo
mortalidad mayormente en las primeras generaciones, mientras que en los Gltimos afios no
se registraron muertes (Fig. 28); adicionalmente, la colonia 6Y carece de margenes
senescentes. Lo anterior indica que las muertes deberan de aumentar con la edad de la colonia
debido a que a esta edad, la colonia aun seguira afiadiendo médulos hasta alcanzar una talla
donde los recursos se vean limitados (Kim y Lasker 1998), y entonces si, tendra que eliminar
modulos (Fig. 45).

— >+

Mortalidad

Calonia menor talla, ain no aparecen margenes
senescentes.

_— Tiempo } +

O Pdlipos vivos.
' Pdlipos muertos.

Colonia mayor talla, mayor mortalidad forman margenes
senescentes.

Figura 45. Colonia de O. annularis en crecimiento, al ganar talla va eliminando p6lipos en
las zonas laterales, donde las condiciones son menos favorables, formando margenes
senescentes (eliminacién de polipos) en esas partes.
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9.1.3 Zonas de crecimiento

Los organismos modulares como los corales, briozoos y ascidias tienen patrones y zonas de
gemacion activas, estos sitios generalmente se encuentran en zonas donde hay adecuada
disponibilidad de recursos (Boardman y Cheetham 1973). Muy probablemente, estas zonas
se diferencian del resto cuando la colonia va aumentando de tamafio y los médulos en ella
tienen un acceso diferencial a la luz, alimento y corrientes (Kim y Lasker 1998). En este
sentido, aunque nuestros resultados no muestran diferencias significativas y, por tanto, los
nuevos coralitos se afiaden de manera uniforme en toda la colonia, es evidente que es en la
zona central de la colonia donde predominantemente, se generan las gemaciones, mientras
que en las zonas laterales existe una mortalidad alta en comparacion con la zona central.
Aunque el porcentaje de gemaciones en la zona central es bastante alto, comparado con las
zonas laterales en ambas colonias, no se observaron diferencias significativas, muy
probablemente debido a que el diametro y tamafio de las colonias al momento de ser
colectadas, no era tal que modificara significativamente la tasa de gemacion. A este respecto,
es muy probable que dichas diferencias pudieran ser observables en colonias con un didmetro
mayor, ya que los recursos se verian mas comprometidos en los médulos que estén ubicados
cerca de la base de colonia y en las zonas laterales (Fig. 46). Esta expectativa fue
comprobable mediante el andlisis de la mortalidad de los modulos, donde se observé una
diferencia significativa en el nimero de muertes entre las zonas laterales respecto a la zona
central. De forma adicional, lo anterior solo fue observable en la colonia de mayores
dimensiones y que, ademas, fue la Unica en presentar margenes senescentes. Por tanto la
gemacion como la mortalidad de los médulos dentro de las colonias de O. annularis estaran
reguladas por la posicion que ocupen los polipos y el tamafio de la colonia, ya que estos dos
factores aumentan las diferencias en cuanto a los estimulos ambientales (Kim y Lasker 1998).

Estos resultados son con comparables con los encontrados por Darke y Barnes (1993),
quienes registraron que Porites spp inserta nuevos coralitos uniformemente sobre toda la
superficie de la colonia cuando esta aun es pequefia, sin embargo, al ganar tamafio las
colonias presentan zonas de crecimiento desigual “verrugas”, encontrando que, en las partes

superiores de estas zonas se registrd un mayor numero de insercién de coralitos y en contra
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parte, las zonas basales de estos “baches” o “verrugas”, los coralitos raramente se afiadian, y

por el contrario, se reabsorbian.

— Gradiente de recursos +

A

N

Colonia menor talla, la gemacion es proporcional Colonia mayor talla, la gemacion es diferencial. La parte central
; .

representa la zona de replicacion activa.

— Tiempo >

Figura 46. Conforme va creciendo la colonia de O. annularis, en la parte central de la colonia
se forma una zona de gemacion activa muy probablemente, debido al aumento del gradiente
de recurso, como son luz y alimento. La parte gris representa el esqueleto coralino (CaCOs).
Las lineas blancas, son las trayectorias y bifurcaciones (producto de las gemaciones de los
polipos), de los coralitos. Se puede observar que la colonia de mayor tamafio tiene mayor
namero de bifurcaciones/gemaciones en las zonas centrales respecto a las laterales.

9.1.4 Edad de los pdlipos y longitud de sus trayectorias

Una de las preguntas que mas frecuentemente se ha hecho, por las implicaciones en las
conjeturas en el crecimiento de los corales y por consiguiente en las reconstrucciones
ambientales, es ¢Cuél es el periodo de vida de un polipo en una colonia de coral? Varios
trabajos han tratado de contestar esta pregunta. Por ejemplo, Wood-Jones (1907) planteo la
idea de que los polipos eran virtualmente inmortales. Por su parte Beklemishev (1969) afirmé
que tienen una vida corta. Pero fue hasta que Darke y Barnes (1993) por medio de
radiografias rastrearon las trayectorias de los pélipos a partir de lo cual se estim6 una edad
con ayuda de las bandas de crecimiento anual y no con observaciones exteriores de los
corales. Los autores estimaron una edad promedio del polipo entre los 2-3 afios con un
maximo de 5 afios para el género Porites. La edad estimada en el presente trabajo para un
polipo de O. annularis fue de 5.31 = 0.13 afios (colonia 12Y), es decir entre los 5-6 afios
(Tabla 3), mientras que fue de 2.02 + 0.04 afios, para la colonia 6Y. Esta diferencia en la edad
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de los pdlipos es resultado de que la G1 de la colonia 12Y atravesaron mas bandas de
densidad alterna, respecto a la G1 de la colonia 6. Sin embargo, la causa fundamental que
explica tal diferencia de edad modular promedio, es la edad de ambas colonias (12Y= 12afios;
6Y= 6afios), pero este efecto solo afectaria a las generaciones G3-G6, ya que al ser polipos
de reciente gemacion (a la fecha de colecta), no habrian alcanzado su edad maxima. Por tal
motivo se sugiere que se considere la edad de los polipos de la colonia 12Y, ya que no solo
mostrd generaciones completas, es decir, trayectorias de polipos desde su brote hasta su
muerte, en diferentes zonas de la colonia sino, ademas, mostro una baja bioerosion causando

muertes solo al 5.8% de la poblacién de pélipos total en la colonia 12Y.

Figura 47. Se muestra el alto grado de bioerosion (2.3 cm®) de la colonia 6Y. Los puntos
rosas sefialan los coralitos de G1. La bioerosion ocurrié en el centro de la colonia, causando
mortalidad a G1.

Otro razonamiento para explicar la diferencia de edades de los médulos, es que la colonia 6Y
registré un alto grado de bioerosion en el centro de la colonia, lo que causo que muchas de
las trayectorias de G1 fueran interrumpidas en esa zona. El dafio por bioerosion fue tan alto
en la G1 de la colonia 6Y que causo que se igualara el porcentaje de mortalidad al de la
colonia 12Y en una menor proporcion de afios (12Y= 86.11%; 6Y=87.05%). Ademas, esta
misma razon afecto las generaciones G2 y G3, y aunque el dafio fue menor, se vio reducida

la edad promedio de la colonia.
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La edad de los polipos puede jugar un papel muy importante en las reconstrucciones
ambientales (Rosen 1987; Darke y Barnes 1993; Yudelman 2014; Lartuad et al. 2016). Como
es sabido, la creacion de esqueleto nuevo en los corales escleractineos es producto del aporte
colectivo de todos los polipos que conforman la colonia, los cuales depositan “micro-
esqueletos” sobre esqueleto viejo (Merks et al. 2004, Dornelas et al. 2017). En este proceso,
cada polipo se extiende verticalmente depositando un disepimento (Barnes y Lough 1992).
A su vez, cada polipo toma los recursos necesarios y se reproduce asexualmente dando origen
a nuevos polipos, para después morir (Rosen 1987; Darke y Barnes 1993). Este constante
crecimiento del esqueleto y el recambio en la poblacién de poélipos, puede generar una
respuesta diferente en la informacion capturada en el esqueleto dependiendo de la posicion
que ocupe el pdlipo y las condiciones ambientales que estén presentes en cualquier tiempo

durante el crecimiento de la colonia.

Por ejemplo, se tiene conocimiento que O. annularis es una especie con un alto grado de
plasticidad fenotipica (Van-Veghel et al. 1993), asi como cambios en sus caracteristicas
esclerocronoldgicas, de acuerdo con las condiciones ambientales en las que se desarrolla
(Barnes 1973, Graus y Macintyre 1976, Bosscher 1993). Lo anterior, combinado con el
recambio en su poblacién modular y a la edad promedio de sus pdlipos (5-6 afios), pudiera
alterar los registros ambientales de sus esqueletos, sobre todo en los nucleos obtenidos de
grandes colonias (Lough 2008). A partir de dichos nicleos se obtienen registros decenales y
hasta centenares de crecimiento coralino, los cuales podrian provenir de trayectorias de
coralitos de diferentes posiciones y angulos de crecimiento, quienes a lo largo de su periodo
de vida estuvieron expuestos a diferentes condiciones ambientales. Por tal motivo, al
momento de hacer reconstrucciones ambientales, se tiene que considerar un cuidadoso disefio
de muestreo que reduzca el sesgo. Otra forma de amortiguar el error en las lecturas en el
esqueleto coralino es utilizar el método aqui descrito, que consiste en seguir las rutas de
crecimiento de los coralitos por medio de tomografias a los nucleos para seleccionar
adecuadamente las zonas de crecimiento del coral y generar lajas virtuales donde se sacaran

las caracteristicas de crecimiento.

Otro aspecto a considerar, es que el recambio constante en la poblacion de pélipos puede ser

visto como una ventaja para adecuarse a la heterogeneidad ambiental. Los corales
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escleractinios cuentan con adaptaciones morfoldgicas y fisiologicas que les permite
desarrollarse en una amplia variedad de habitats con diferentes condiciones de luz (Anthony
y Fabricius 2000), circulacion (Kaandrop et al. 2005), y temperatura (Kleypas et al. 1999),
entre otros. Una de estas adaptaciones podria ser el remplazo continuo de modulos que les
permite amoldarse mejor a las fluctuaciones ambientales. La relativa corta edad de los
polipos dentro de una colonia de O. annularis, permite una renovacion generacional
relativamente rapida de tal forma que los nuevos modulos que se integran a la colonia por
medio de la gemacion, podrian afrontar mejor las condiciones presentes durante su brote,
permitiendo una adecuaciéon de la colonia ante fluctuaciones en corto plazo. Mediante
trasplantes reciprocos, lo anterior ha sido evaluado en esta especie. Graus y Maciantyre
(1976) observaron un cambio gradual en la morfologia del coralito de acuerdo con la
profundidad y disponibilidad de luz. Este cambio obedecio, principalmente, al arreglo de los
coralitos, aumentando el espacio entre polipos (cenosarco) conforme aumentaba la
profundidad. Las colonias provenientes de sitios poco profundos, adoptaron una forma de
plato cuando fueron trasplantados a sitios profundos, mientras que las originarias de habitats
profundos se tornaron esféricas cuando fueron instaladas en areas someras. Esta plasticidad
morfologica, fue regulada por los nuevos pdlipos gque se fueron integrando a la colonia, asi
como el cambio en la tasa de replicacion, angulo de trayectorias, y la disposicion y arreglo
del nuevo material calcareo. Con estos datos, estos autores pudieron sugerir modelos de
crecimiento de O. annularis bajo diferentes regimenes de luz. En la literatura existen
innumerables trabajos donde se aborda la plasticidad de diferentes especies de corales
mediante andlisis morfogenéticos de sus coralitos (Geister 1977, Merks et al 2004; Chindapol
2013; Filatov et al. 2010); en todos, la idea central es que los cambios morfoldgicos de los
corales surgen como respuesta a diversos factores, que permiten aprovechar al maximo los
recursos disponibles. Este cambio es modulado por la capacidad de los coralitos para
modificar aspectos como su tamafo, la distancia entre ellos, el &ngulo entre las ramas o
nodulos y la frecuencia de replicacion y ramificacion (Ryland y Warner 1986). De hecho,
esta misma estrategia (recambio de mddulos y morfologia), no es Unica de los corales, la
mayoria de los organismos modulares la adoptan para hacer frente a las fluctuaciones
ambientales, tanto en ambientes marinos como terrestres (Franco 1986; Wagner 1995;
Weiner 2004).
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Aunque las edades promedio de los polipos de O. annularis aqui encontradas tienen cierta
similitud con las observadas por Darke y Barnes (1993) para Porites spp., también existieron
diferencias. Por ejemplo, ellos reportan una edad méxima de 8 afios, es decir, ningun coralito
dentro de las colonias observadas rebaso esta edad, en cambio nuestros resultados indican
que algunos polipos tenian entre 9-11 afios, y un polipo incluso, alcanzo la edad de la colonia
misma (12 afios) (Fig. 25). Si bien estos polipos “longevos” solo representaron la minoria de
los pdlipos totales de 12Y (n= 2006), contrasta con las observaciones medidas en Porites
spp. Esto, podria deberse a dos factores: 1) la longevidad de los polipos, difiere por el tamafio
de coralito (diametro), la morfologia de los corales (Rosen 1986; Darke y Barnes 1993) y
géneros y 2) el uso de imégenes bidimensionales (radiografias de lajas) para estudiar la
longevidad de los polipos pudo alterar las interpretaciones realizadas por los autores; lo
anterior debido al gran traslape que existe entre las trayectorias de coralitos en una impresion
de RX, por lo que existe la probabilidad de que coralitos méas longevos se encontrasen en

zonas o posiciones diferentes, a los lugares donde se obtuvieron las lajas.

En cuanto a la longevidad de los polipos con respecto a su adecuacion dentro de la colonia,
pudo observarse que entre mas longevos los coralitos, mayor era la longitud de sus
trayectorias y se replicaban un mayor nimero de veces (Colonia 12Y Fig. 24 y 25)(Colonia
6Y Fig. 28 y 29). Contrariamente, aquellos coralitos con edades por debajo de la edad media,
se replicaron en menor medida y tenian una extensiéon reducida. Esto sugiere que los
maodulos, al igual que un organismo unitario, los primeros afios de crecimiento son los mas

criticos en términos de supervivencia.

Los pédlipos que tuvieron menor extensién se ubicaron en zonas laterales, en cambio, los que
mayor extension y gemacion registraron se ubicaron la mayor parte de su vida en el centro
de la colonia o relativamente cerca de esta zona. En este contexto, en la literatura se puede
encontrar diferentes posturas acerca de la senescencia de los organismos modulares (Hughes
y Jackson 1980; Palumbi y Jackson 1983; Jackson y Coates 1986; Hughes y Reynolds 2005)
y de los corales en particular (Kojis y Quinn 1985, Meesters y Bak 1995; Elahi y Edmunds
2007, Bythell et al 2018). Sin embargo, los efectos de la edad sobre los organismos modulares

marinos, aun no es claro. Gran parte de la dificultad para mostrar evidencia clara de este
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efecto es la complejidad de determinar la edad de las colonias de coral, ya que factores como
la fision, fusion y fragmentacion, desacopla la relacion edad-tamario (Huges y Jackson 1980).
Pese a esto, se han disefiado estudios que tratan de demostrar la hipotesis de que los
organismos modulares al igual que los unitarios, no escapan de las leyes universales de la
naturaleza como la senescencia (Huges y Reynolds 2005, Bythell et al 2018). En dichos
trabajos, se parte del hecho que existen zonas envejecidas y zonas jovenes dentro de los
organismos coloniales, y tratan de explotar este gradiente fisiolégico para ver si la edad del
tejido altera la plasticidad y calcificacion, haciendo trasplantes de diferentes partes de la
colonia a nuevas condiciones (Elahi y Edmunds 2007). No obstante, en estos disefios
experimentales, se escapa la idea de que la replicacion modular ocurre de forma uniforme en
la superficie del coral, y si bien, existen zonas que congregan un mayor numero de polipos
“viejos” o “jovenes”, la colonia puede ser vista como un mosaico de unidades de diferente
edad, ademéas que constantemente se estan afiadiendo nuevos polipos a los fragmentos
“viejos”, lo que podria enmascarar efectos de la edad. Nuestros resultados sustentan la nocion
de qué la localizacion en donde se desarrolle el pdlipo, méas que la edad, determina la
supervivencia y la adecuacion de este. Por ejemplo, cuando se comparan pélipos de la misma
edad, pero diferente zona de desarrollo se puede observar que los pdlipos que ocuparon la
zona central por mayor tiempo fueron los que alcanzaron més extension y gemacion. Incluso,
si se comparan trayectorias que datan de tiempo més antiguo pero que se localizan en el
centro de la colonia o cerca de este, con trayectorias mas “jovenes” pero que se desarrollaron
en las partes laterales, se puede ver que la tasa de gemacion es mayor en las primeras,
mientras que las segundas muestran mayor mortalidad. A la misma conclusion llegaron
Darke y Barnes (1993), ellos no observaron que la longevidad de los polipos afectara la tasa
de crecimiento, pero si observaron que los coralitos vivian mas o menos de acuerdo a la

posicién dentro de la colonia.

Aunque dentro de los objetivos de este estudio, no esta avaluar el efecto de la senescencia en
la adecuacion de los médulos, el método de seguir las trayectorias de los coralitos podria
ofrecer evidencia de si existen o0 no efectos a causa de la senescencia, ya que mediante esta
técnica se puede discriminar puntualmente los modulos “viejos” de los modulos “nuevos”

ademas de ofrecer un registro de varios afios de crecimiento. Sin embargo, se tendria que
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disefiar un experimento, en el que la ubicacion de la trayectoria de los polipos no causara

sesgos en los resultados.

9.1.5 Extensidn de las trayectorias por zona de crecimiento

El crecimiento modular, depende de regiones de crecimiento focalizadas (White 1979). En
las plantas, por ejemplo, estan localizadas en los meristemas (Harper 1980); en briozoos
incrustantes y ascidias, en los margenes de la colonia (Hart y Keough 2009); en briozoos
arborescentes y corales ramificados, en las puntas de las ramas (Goreau 1954; Padillay Lara
1996); mientras que en los corales masivos en la(s) parte(s) superior(es) de la colonia (Darke
y Barnes 1993). No obstante, como se ha demostrado, las trayectorias de los coralitos a lo
largo de su vida, generalmente, ocupan mas de una zona. Esto, a consecuencia de la
formacion de nuevos coralitos, ya que para que exista un crecimiento del tejido, se requiere
una reorganizacion del esqueleto coralino, modificando las trayectorias de los coralitos

existentes mediante un cambio de angulo (Darke y Barnes 1993).

Cuando se rastrearon las trayectorias en ambas colonias, se observéd que los nuevos pélipos
brotan entre el centro de la colonia y el coralito “madre”. Para continuar su trayectoria el
coralito “madre” tiene que hacer un cambio de &ngulo en su trayectoria, este mismo proceso
se repite cada vez que un coralito se replica, para evitar el hacinamiento de coralitos en la
parte central (Fig. 49). Este cambio de angulo de las trayectorias provoca que los coralitos
vayan migrando progresivamente a las zonas laterales de la colonia, y conforme el coral va
aumentando de tamafio, los coralitos mas longevos se ubicaran cada vez mas en las partes
basales de la colonia, donde finalmente muren y conforman los margenes senescentes, como
los observados en O. annularis. Estas observaciones en las trayectorias de los coralitos
concuerdan con las registradas para el genero Porites, donde se reportd que los nuevos
coralitos brotan en la cresta de los monticulos, y los coralitos viejos cambian su trayectoria
para ubicarse en los valles, donde finalmente se reabsorben, dando una apariencia de abanico

a las trayectorias (Fig.48) (Darke y Barnes 1993).
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New calice formation

extension

Figura 48. Trayectorias de los coralitos en Porites spp. La zona de brote es en el apice,
provocando que los coralitos “viejos” migren a la zona lateral, provocando trayectorias en

forma de abanico. Extraida de Darke y Barnes 1993.

Zona activa de gemacion, en esta parte se encuentran los pdlipos
mas jovenes o de reciente gemacion.

Cuando los podlipos se replican, se produce un cambio de angulo en su
trayectoria y por hacinamiento, van migrando a las zonas laterales.

Figura 49. Esquema del cambio de angulo que sufren las trayectorias de los coralitos de O.
annularis, una vez que se replican. Este cambio de angulo se genera, por el empuje de los
coralitos que son afiadidos en partes superiores (iluminada con amarillo) y obligan a migrar
a los coralitos longevos a las zonas laterales (iluminada con azul). Modificada de Bythell

2018.
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Por otra parte, los resultados difieren de los obtenidos por Bythell et al (2018), quienes
aseguran que las trayectorias de los coralitos en O. annularis son completamente diferentes
a las aqui presentadas. Describen que los polipos mas antiguos se encuentran en el apice de
la colonia y los nuevos brotes surgen en la periferia de las trayectorias longevas, orientando
su crecimiento hacia fuera. Sin embargo, no explican cudl fue la metodologia utilizada para
seguir las trayectorias de los coralitos, ademéas, que estas conjeturas fueron realizadas
utilizando una imagen de rayos X que fue extraida de un trabajo donde se miden las
caracteristicas esclerocronologicas de O.annularis en el Sistema Arrecifal Veracruzano
(Carricart-Ganivet y Barnes 2007) y, mas adelante, también utilizada en una revision
realizada por Lough y Cooper (2011) donde se aborda la relacion entre las bandas de densidad
y el aumento de la TSM.

Para medir el efecto que juega la posicion en la extension y por tanto en la edad de las
trayectorias, se agruparon las trayectorias segin el angulo o posicion en el que se
desarrollaron. Como describimos, una trayectoria “normal”, surge en el centro de la colonia
y progresivamente, a medida que florecen nuevos coralitos, la trayectoria hace un reajuste,
creciendo hacia las periferias de la colonia. Este cambio de &ngulo permite que no colisionen
los coralitos viejos con los nuevos y que el diametro de la colonia sea mayor ganando espacio
permitiendo que nuevos coralitos sean afiadidos en una zona con alta disponibilidad de
recursos (Fig. 50). A pesar de esto, existen trayectorias que ubicaron todo su desarrollo
exclusivamente en la parte central de la colonia, o bien, en la parte lateral. En el caso de las
trayectorias C-C, son el resultado de coralitos que estuvieron en el centro de la colonia desde
la formacidn de esta, y al estarse replicando todos los coralitos, los nuevos polipos impedian
que la trayectoria migraran hacia los costados de la colonia. En tanto las trayectorias L-L,
son producto de las gemaciones de polipos antiguos, que se replicaron cuando ya habian
realizado el cambio de angulo del coralito “madre”, y por tanto, no pudieron posicionarse

nunca en el centro de la colonia.
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Figura 50. a) Trayectorias de coralitos de primera generacion (azul), las lineas rojas marcan
las zonas donde se replicaron, las lineas negras simulan las trayectorias de los polipos viejos.
b) Se muestra el cambio de direccion que sufren las trayectorias de los coralitos viejos a
causa de la gemacion, y como el nuevo coralito “empuja” al viejo, obligdndolo a migrar a las
zonas laterales, donde finalmente muere en los margenes senescentes.

En la colonia 12Y se registré una mayor extension en las trayectorias C-C (60.83 + 3.63 mm),
contrastando con las trayectorias L-L que apenas alcanzaron una extension promedio de
17.24 + 1.81 (Fig. 26). Ademas, se pudieron medir diferencias significativas entre los tres
grupos de trayectorias. Algo similar se observé en la colonia 6Y, teniendo mayores
extensiones en los coralitos que se encontraron siempre en la zona central, y menor la
longitud de la trayectoria conforme los coralitos se retiraron del centro (Fig. 34). Estos
resultados apoyan la nocidn, una vez mas, que la ubicacion del coralito es imperativa para el
desarrollo y adecuacion de los poélipos, esto, muy probablemente porque el centro de la
colonia se ve més favorecido en términos de irradiancia y alimento (Rosen 1986; Goreau
1959; Kaandorp 2011; Cresswell 2017). Lo anterior permite que los productos derivados de
la fotosintesis Ileguen en mayor proporcién a los p6lipos que se ubican en esta porcion de la
colonia, mientras que las zonas laterales se ven marginadas de estos recursos (Kaandorp
2011; Cresswell 2017). Respecto a lo anterior, si bien existe evidencia de traslocacion de
recursos de polipo a pdlipo por medio del cenostelo en una misma colonia (Loya 1976;
Rinkevich y Loya 1983, Oren et al. 1997), existen porciones de la colonia de crecimiento
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acelerado que sirven de captacion y reservorio energético, para luego ser translocado a zonas
con lesiones usualmente ubicadas en las periferias de la colonia (Loya 1976; Oren et al.
1997). Es decir, la energia o recursos captados de la parte central superior de las colonias
masivas Y las puntas de las ramas en corales ramificados no son comparables con los recursos
a los que tiene acceso las partes laterales e interiores de estas colonias. Un factor mas que
permite que exista mayores extensiones en las trayectorias de los coralitos C-C y C-L, y al
arreglo de abanico que se observa en O. annularis, es que permite ubicar a los nuevos
coralitos en lugares favorables para la alimentacion heterétrofa por medio de la captacion de

alimento en zonas donde el flujo es mayor (Kaandorp y Kubler 2001; Filatov et al. 2010).

9.1.6 Demografia modular

El crecimiento de un coral se puede modelar en funcion a la gemacién, crecimiento y
mortalidad de sus polipos (Harper 1977; Lartuad et al. 2015). Cuando se entiende y describe
el aumento poblacional modular se puede llegar a tener una mejor comprension de la historia
de vida de cualquier organismo modular. Por ejemplo, se sabe que el crecimiento en
organismos modulares esta regulado tanto por factores enddgenos como exdgenos (White
1979, Harpel y Bell 1979, Harper 1985; Rosen 1986). Se ha observado que el crecimiento en
plantas como en invertebrados marinos modulares esta relacionado con la habilidad de
explotar recursos como espacio (Harper 1985) y luz (Buss 1979; Latuad et al. 2016). Como
se menciono, los gradientes de la luz, espacio y corrientes dentro de la colonia afectan de
forma diferencial a cada médulo presente en ella (Kaandorp 1999). Médulos expuestos tienen
mayor probabilidad de crecimiento y reproduccion, que los mddulos ocultos (Kim y Lasker
1998; Lartuad et al. 2016).

Esta diferenciacion determina las tasas de replicacion y crecimiento para cada modulo
dependiendo de su ubicacion en la colonia y esto, en su conjunto, dictara la morfologia final
de la colonia y su potencial desarrollo (Kaandorp 1999). Por tanto, el poder modelar el
crecimiento de una colonia de coral desde un enfoque demogréafico modular, permite evaluar
el efecto de la forma de la colonia y la adquisicion de los recursos en diferentes etapas de

crecimiento de la misma (Kim y Lasker 1999, Goffredo y Lasker 2006).
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En este contexto, los modelos aqui generados a partir de la demografia modular de los
coralitos, indican un crecimiento exponencial en ambas colonias (Fig. 37), sin embargo, la
colonia 12Y registr6 un desplome en cuanto al nimero de pélipos en los dos ultimos afios de
crecimiento (Fig. 35). Es decir, durante la primera parte del desarrollo de las colonias
estudiadas, la disponibilidad de recursos era tal, que permitié un crecimiento exponencial,
esto es, el crecimiento de la poblacion fue proporcional al tamafio de la poblacién a cada afio
0 temporada de crecimiento. Este tipo de crecimiento ha hecho pensar que los organismos
modulares pueden aumentar de tamafo, afiadiendo modulos, de una forma indeterminada
(Sabens 1987). Por ejemplo, el modelo de la colonia 6Y (Fig. 36) permite suponer que el
crecimiento de la colonia es un proceso iterativo, donde, tanto la replicacion de médulos
como la disponibilidad de recursos per capita, deberian escalar linealmente a través del
tiempo (Kim y Lasker 1998). Este tipo de crecimiento exponencial describe que la velocidad
de gemaciodn o aparicion de nuevos polipos (r), estara en funcion con el nimero de poélipos
presentes en la colonia (N) a lo largo del tiempo (t), y que los recursos escalaran a la misma
velocidad que r, ademas que cada polipo tendria la misma accesibilidad a los recursos.

dn/dt =rN ecuacion 3

Sin embargo, el modelo de la colonia 12Y, asi como la ecologia clasica (Verhulst 1838;
Malthus 1798), hace suponer que r no es un valor constante, puesto que la gemacion y la
mortalidad de los p6lipos son parametros que flucttan en funcién de la densidad poblacional
de mddulos y de los factores ambientales en donde se desarrolla la colonia (Kim y Lasker
1998; Lartuad et al. 2016; Galli et al. 2016). Por esta razon, el crecimiento exponencial, solo
puede observarse durante la primera década de crecimiento de la colonia 12Y. En ese
momento (primeros 10 afios), la disponibilidad de recursos fue lo suficientemente alta para

que la replicacion o natalidad de los polipos superara la mortalidad de estos.

Cuando se compran los modelos de ambas colonias, puede observarse que la fase inicial de
crecimiento es de forma exponencial, incluso entre ambos modelos no se encontraron
diferencias significativas a pesar de desarrollarse en zonas geograficas diferentes. No
obstante, este crecimiento exponencial cambia a medida que el nimero de po6lipos crece

(G4ltimos dos afios 12Y). Este cambio en la tendencia poblacional posiblemente es producto
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de la competencia por recursos y espacio a nivel intracolonial (sombreado trofico) (Kim y
Lasker 1998), ademas de la competencia con otros nodulos vecinos, corales de otras especies
e interacciones bioldgicas con diferentes organismos (Galli et al. 2016). Es decir, la
mortalidad causada por los factores enumerados, iguala (dN/dt = 0) o supera (dN/dt < 0) la
tasa de gemacion. Otra explicacion al cese de crecimiento exponencial, son los trade-offs
propuestos por Kojis y Quinn (1985), Chornesky y Peters (1987) y Hall y Hughes (1996).
Los autores observaron que las colonias pequefias invierten recursos en la gemacion, con el
objetivo de aumentar en tamario, este destino energético es modificado una vez se alcance
cierta talla, para invertirlo en la generacion de gametos y dar paso a la reproduccion sexual.
No obstante, son numerosos los estudios que sugieren que el crecimiento continuo de los
invertebrados marinos coloniales se limita por cambios desfavorables con la relacion
superficie volumen (Jackson 1979; Buddemeier y Kinzie 1976; Buss 1979; McFadden 1986;
Kim y Lasker 1998; Galli et al 2016), aunque no debe descartarse una sinergia entre la
limitacion de recursos por aumento poblacional de los mddulos y trade-offs, o bien, que la

primera conduzca a la otra.

Debido al claro cese del crecimiento exponencial de la colonia 12V, es razonable pensar que
el estado de recursos netos disminuye conforme la colonia multiplica médulos, haciendo que
el crecimiento adicional sea determinado. Por este motivo, se implementaron modelos de
crecimiento logistico para poder calcular el tamafio de la poblacién de médulos. Este tipo de
modelos incluye una capacidad de carga (K), este factor, afecta la tasa de crecimiento de los
coralitos (rmax), ya que K es un limite de crecimiento poblacional sujeto a la disponibilidad
de recursos (Malthus 1798). La Idgica de este modelo es que ninguna poblacion natural,
unitaria o modular, pude tener recursos ilimitados para crecer de forma indeterminada. Por
lo que las fases caracteristicas del crecimiento logistico, es un crecimiento exponencial
cuando el organismo o la poblacion es “joven” derivado de una buena disponibilidad de
recursos, sin embargo, cuando la poblacion crece, entonces por limitacion de recursos y
competencia intraespecifica, cesa su crecimiento hasta llegar a K, donde la tasa de gemacién

y mortalidad es la misma (Fig. 51).

Para probar lo anterior, se generaron cuatro modelos de crecimiento sigmoideo: Von

Bertalanffy, Gompertz, Richards y la ecuacion logistica, siendo esta la Gltima, la que mejor
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se ajusto a los datos. Las proyecciones realizadas bajo la ecuacion de crecimiento logistico
pronosticaron que entre los 11-12 afios de crecimiento se alcanza K. Es este momento cuando
la adicion de modulos a la poblacion existente es nula, es decir, el namero de pélipos que
nacen es igual al numero de polipos que mueren. Y aungue el crecimiento poblacional es
cero, no quiere decir que la colonia de coral deje de crecer, mas bien, la zona de tejido vivo

se mantiene constante.

1800 1T
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Afos de crecimiento.
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mayor talla, mayor energia
para modificar el esqueleto.

Figura 51. Modelos de crecimiento logistico de las colonias 6Y y 12Y, se puede observar
que la disponibilidad de recursos no escala linealmente con el crecimiento de la colonia, por
el contrario, los recursos disponibles per capita para cada modulo son menores al aumentar
el tamafio de la colonia (Zona blanca). La zona de recursos 6ptimos (Zona de red), permite
que las colonias experimenten un crecimiento exponencial (dN/dt > 0), ya que cada moédulo
presente en la colonia tiene casi la misma oportunidad de acceder a los recursos. Cuando la
poblacion de polipos, y por tanto, la talla de colonia aumenta sale de la zona de recursos
optimos, debido al gradiente que existe entre pélipos de diferente posicion, amortiguando la
rmax. EN este momento, es cuando se da el punto de inflexion (tm). Hasta llegar al punto,
donde los recursos disponibles (linea roja) se cruzan con los capturados por los polipos
(linea azul), en este punto rmax y la tasa de mortalidad se igualan llegando a K vy el
crecimiento poblacional modular se mantiene (dN/dt = 0).
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Como se describid en secciones pasadas, el crecimiento de la colonia esta condicionado por
dos elementos: 1) crecimiento del tejido vivo y modificacion del esqueleto (Barnes 1973;
Darke y Barnes 1993) y 2) capacidad de los mddulos para capturar los recursos necesarios
para su crecimiento. Estos dos factores se ven limitados cuando la poblacion de polipos
aumenta, la primera, porque se necesita mayor costo energético para modificar el esqueleto
y generar espacios suficientes para la insercion de nuevos poélipos (Darke y Barnes 1993),
mientras que la segunda implica que, conforme la poblacién de p6lipos aumenta, tendran una
accesibilidad a los recursos como luz, espacio y alimentacion heterotrofica diferencial
(Kaandrop et al. 2011)(Fig. 51). A causa de esto, el crecimiento poblacional de poélipos tiene
un punto de inflexion (tm) y entra a una fase estacionaria (K), después de los 10 afios. En este
punto, la mortalidad registrada aumenta significativamente coincidiendo con la formacién de
los margenes senescentes de la colonia. A partir de este momento, el area ocupada por el
tejido sigue siendo constante, aunque la poblacién modular tenga un crecimiento neto de
cero. Este recurso por parte de O. annularis, puede ser una estrategia para escapar a las dos
restricciones al crecimiento. Por un lado, al eliminar mddulos de forma constante evita
grandes modificaciones del esqueleto, y por otro lado, afiade pélipos en las zonas donde
existe mayor accesibilidad de recursos, como son luz, espacio y alimento (Fig. 52). Estas
estrategias le permiten mantener una extension vertical constante, logrando seguir
depositando CaCOz a mayor velocidad, por lo que es considerada una de las principales

especies constructoras de arrecife (Knowlton et al. 1992; Mumby et al. 2008).

Barnes (1973), ya habia sugerido algo similar, teorizé una radio critico en colonias de coral,
a partir del cual, el crecimiento colonial esta condicionado y solo puede mantenerse si la
colonia aumenta su crecimiento esquelético, disminuye el crecimiento del tejido o cambia la
forma de su crecimiento. Especificamente, argumentd que en especies como O. annularis,
aungue se encuentren en zonas someras y bien iluminadas, los costados de las colonias
recibirdn menos luz en comparacion con la superficie superior de la colonia. Asi, al aumentar
el diametro o tamafio, se acercan al radio critico, por lo que los lados de la colonia se ven
limitados, contrario a la superficie apical, que sigue teniendo buena iluminacién. Esto causa,
que la colonia tenga un crecimiento columnar lo que favorece el aumento de la biomasa y

deposicion de CaCoa.
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Figura 52. Eliminacion de mddulos en zonas menos favorecidas y replicacidn en zonas con
mayor disponibilidad de recursos. Sin embargo, tanto la mortalidad de los mddulos, como la
tasa de gemacion al alcanzar K, se mantiene constante, permitiendo que el tejido vivo o la
poblacion de pdlipos se mantenga y ademas este en las zonas con mayor captacion de energia.
De esta forma, la deposicion de CaCOz es constante y mayor a otras especies de coral con
diferente estrategia de crecimiento. Modificado de Bythell et al. (2018).

Pese a que los modelos desarrollados poseen una K, no es vélido sugerir que todos los
nodulos de O. annularis tendra la misma K o cercana a esta, ya que dependera estrictamente
de las condiciones donde se desarrolle la colonia y el espacio disponible, y aunque en este
caso, el crecimiento poblacional modular medido entre ambas colonias (12 y 6Y) no tuvo
diferencias significativas, el reducido tamafio de muestras coloniales (n= 2), no puede ser
usado para establecer un crecimiento “programado”. Lo que los modelos muestran, es que
existe un tamafio definido para O. annularis el cual esta determinado por la tasa de gemacion
misma que disminuye conforme la colonia crece. Como podemos observar, el modelo 12Y
tiene una rmax mas baja que la colonia 6Y (Tab. 11), siendo esta ultima la mas joven (12Y
rmax= 0.585; 6Y rmax= 0.733). En otras palabras, la capacidad de replicacion por modulo, se

verd mermada conforme la densidad de la poblacion aumenta. Para probar lo anterior se
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desarroll6 un modelo logistico de la colonia 12Y, solo que esta vez se restaron 5 afios, para
tener los mismos datos observados que la colonia 6Y (Fig. 53), registrando un aumento en
su capacidad de multiplicacion modular per cépita (rmax= 0.737), casi igualando a la rmax de
la colonia 6y (rmax= 0.733) (Tab. 15). Sin embargo, aunque por obvias razones la K sufrio
una modificacion (K= 1112), la asintota se registr6 nuevamente sobre los 10 afios de

crecimiento.

Tabla 15. Valores de las estimaciones de los parametros del modelo de crecimiento
logistico ajustado a los datos de crecimiento poblacional modular de la colonia 12Y pero
solo con 6 afios de crecimiento. Se muestra un buen ajuste de los datos obtenidos y una
gran similitud al crecimiento presentado en la colonia 6Y.

Crecimiento Logistico K a tm I'max SE In[MLE] AlCc r

p

Crecimiento 12Y (-6 afios) 1112 5.96 2006 0.737 109 -40,9 95.7 0.936
Crecimiento Colonia 6Y 1127 6.00 2016 0.733 124 -41.8 97.6 0.976

Proyeccion crecimiento. Colonia 12Y
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Figura 53. Ajuste del modelo logistico (linea continua) a los primeros 6 afios de la colonia
12Y. Los datos medidos van del afio 2000 (tiempo cero), hasta el 2006 (puntos negros).
Prediccion del modelo logistico (Linea punteada). Ajuste con intervalos de confianza del
95% (area sombreada). El punto de inflexion se alcanza justo a los 6 afios de crecimiento al
igual que lo hizo la colonia 6Y. Lo anterior, debido a que se registré una rmax similar.
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A partir de lo anterior se demuestra que, aunque una colonia de O. annularis puede variar en
tamafo dependiendo del entorno y las condiciones en que se desarrolle, como luz,
temperatura, espacio, e interacciones bioldgicas, entre otras, su crecimiento estara
determinado por la tasa de replicacion de los pdlipos (rmax). Por tal motivo, es imperativo
realizar trabajos que pongan a prueba la capacidad de replicacion modular en corales, bajo
distintos escenarios ambientales con el objetivo de establecer las condiciones y el grado de
afectacion causados por fluctuaciones ambientales. Finalmente, los resultados aqui
presentados establecen como desde un enfoque modular puede entenderse la morfologia y
crecimiento de una colonia coralina, ademas de proponer una metodologia novedosa, que
ofrece las herramientas para seguir la trayectoria y crecimiento de mddulos en organismos
de larga vida, establecer su edad y poder realizar inferencias del crecimiento de corales, con

la aplicaciéon de modelos demograficos modulares y simulaciones 3D.

9.2 Caracteristicas esclerocronolégicas

Sabemos que el polipo es la unidad funcional de un coral (Rosen 1986), también se sabe que
los pélipos secretan estructuras de carbonato de calcio continuamente durante su desarrollo
(Darke y Barnes 1993), y el colectivo de todas estas nuevas microestructuras, sobre el
esqueleto viejo permite la acrecion de los corales (Davalos-Dehullu et al. 2008). Ademas,
con los resultados presentados en este trabajo, sabemos que la tasa de gemacion, extension
de trayectorias y vida de cada modulo, estd en funcion de su ubicacién en la colonia y por
tanto de la cantidad de recursos a las que tiene acceso cada pélipo. Pese a esto, aun no se han
explorado los cambios en las caracteristicas esclerocronoldgicas intracoloniales, y como el
arreglo modular puede tener consecuencias en la deposicion de material calcareo de acuerdo

con la posicion de su desarrollo dentro de la colonia.

En este sentido, las tasas de extension (cm afio™), densidad (g CaCOs cm™) y calcificacion
(g CaCOs - cm? afio?), medidos en diferentes angulos-posiciones de la colonia estan
relacionados con el angulo de inclinacion (Tabla 13). Es decir, a medida que los parametros
esclerocronoldgicos son medidos mas lejos de la parte apical de la colonia, tienden a
disminuir la extension y la calcificacion del esqueleto (Fig. 43 a y c). Por el contrario, la

densidad esqueletal es mayor en las partes basales de la colina, atenuandose en las partes
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superiores de la misma (Fig. 43b). Esta variacion de las caracteristicas esclerocronologicas,
obedece principalmente a la cantidad de recursos que tiene cada mddulo, y que se va

modificando conforme la colonia crece.

Por ejemplo, se sabe que el crecimiento del esqueleto coralino esta modulado principalmente
por dos factores: 1) la cantidad de energia disponible para la precipitacién del CaCOs (i.e.,
tasa de calcificacion) y 2) la manera en la que este material es utilizado por el coral para
construir su esqueleto (Carricart-Ganivet 2007). A su vez, estos factores dependeran de las
variables ambientales en donde se desarrolle la colonia, entre los que destacan la luz (Goreau
1959, Graus y Macintyre 1982) sedimentacion (Dodge et al. 1974, Loya 1976, Barnes y
Lough 1999, Fabricius 2005), la concentracion de nutrientes (Atkinson y Bilger 1992, Lough
et al. 1999), saturacion de aragonita (€2 argoni)) (Gattuso et al. 1998; Marubini el al. 2001), el
pH (Atkinson et al. 1995; Kleypas y Langdon 2006) y la temperatura superficial del mar
(Dodge et al. 2003; Carricart-Ganivet et al 2004; 2012). Sin embargo, estas mismas variables
ambientales afectaran en diferente proporcion a los p6lipos dentro de una colonia, y entre

mayor sea su talla mayor sera el gradiente de estos.

Si bien, de las variables ambientales enumeradas algunas no pueden presentar variacion a
nivel intracolonial o su gradiente es despreciable, se reconoce que la luz (Barnes 1973; Graus
y Macintyre 1975; Darke y Barnes 1993, Anthony y Hoegh-Guldberg 2003; Kaandorp 2011;
Lopez-Londofio 2016, Cresswell et al. 2017), la sedimentacion (Rogers 1990; Kaandorp
2011) y la disponibilidad de alimentos (Kaandorp 2011, Lartuad 2015, Cresswell et al. 2017)
tiende a tener valores heterogéneos dentro de una misma colonia, y la disponibilidad de estos
recursos escala con el tamafio de la colonia (Kim y Lasker 1998; Kaandorp 2011, Lartuad
2015, Galli et al 2016, Cresswell et al. 2017), generando microhabitats. Estas suposiciones,
son consistentes con los resultados ya que las zonas con mayor acceso a recursos (porcion
superior central), como luz y corriente (relacionado con la cantidad de alimento, Kaandorp
2001), fueron las que registraron mayores niveles de extension (90° = 0,87 + 0.08 cm afio™)
y calcificacion (90° = 1.25 + 0.11 g CaCOs - cm? afio™?). Mientras que las colonias limitadas
a estos recursos por la interferencia de otras colonias, angulo de luz, sedimentacion y/o
competencia, presentaron extension (25° = 0.39 + 0.01 cm afio}) y calcificacion reducida
(25° = 0.60 + 0.25 g CaCOs - cm? afio!) (Tab. 13). Es decir, tanto la calcificacion como la
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extension sufrieron una reduccion del 52% y 55% respectivamente, cuando se comparan los
valores del apice de la colonia (90°) contra las porciones mas basales (25°). En promedio,
cada nivel de inclinacion (cada 25°) represent6 una disminucion de 23.19 + 4 % de acrecion
esqueletal y una reduccion de la deposicion de CaCOs de 21.43 + 4 %. Por su parte, la
densidad del esqueleto aumento por cada nivel de inclinacion solo un 2.43 £ 0.4 % g CaCO3
cm3, y al comparar la densidad esqueletal de la base con el apice de la colonia existe una
diferencia del 5.59 % g CaCOscm,

Esta variacion en las caracteristicas esclerocronolégicas es comparable con los hallazgos
realizados por Lopez-Londofio (2015). El autor observd en fragmentos O. faveolata, una
variacion en la tasa de calcificacion. El nivel de 90° (menor inclinacion), presento mayor
calcificacién y conforme se aumentaba la inclinacion este valor disminuia. Una de sus
explicaciones a esta variacion, fue que la cantidad de luz en las superficies expuestas a menos
irradiacion no es suficiente para alcanzar la fotosintesis maxima. Concluyendo, que la
condicidn fisioldgica del holobionte dado por el ambiente luminico donde se desarrolla (nivel

de inclinacidn), determina su capacidad para calcificar.

Por otra parte, tendencias similares se han encontrado cuando se miden las caracteristicas
esclerocronoldgicas en colonias de coral a diferentes profundidades. Un ejemplo de lo
anterior es la variacion en la tasa de extension y densidad de O. faveolata, en el Caribe
mexicano (Gutiérrez-Estrada 2017). En este trabajo se observo el mismo patron de
crecimiento que la aqui reportada. Los corales que habitaban en lugares poco profundos
tenian tasas de extension y calcificacion mayores, mientras que la densidad esqueletal
aumento en corales con hébitats profundos. Esta variacion se presentd debido a la caida
exponencial que sufre la luz conforme aumenta la profundidad, provocando cambios en el
numero y grosor de los diseptimentos (Gutiérrez-Estrada 2017). Otros trabajos también han
reportado caidas exponenciales de extension y calcificacion en campos luminicos limitados
(Dodge y Brass 1984; Bosscher 1993).

Aunque en este trabajo no se midieron factores ambientales, como el campo luminico,
sedimentacion y flujo de agua, nuestros resultados analizados a la luz de las evidencias de

Lopez-Londofio (2015) y Gutiérrez-Estrada (2017), permiten suponer que factores como el

102



gradiente luminico estan modificando los pardmetros de crecimiento a nivel intracolonial.
Asi mismo, nos apoyamos en nuestras observaciones hechas desde el enfoque modular,
donde la demografia poblacional modular también se vio afectada a causa de la posicion de
cada maddulo con respecto la colonia. Aunque se sugiere, disefiar experimentos para respaldar

esta teoria.

Las variaciones intracoloniales observadas pueden tener implicaciones a la hora de hacer
reconstrucciones ambientales usando lajas de esqueleto coralino, en tanto que la orientacion
de las trayectorias de los coralitos puede traer variaciones al hacer las lecturas, especialmente
cuando se realizan nucleos en colonias de grandes dimensiones. Esto, debido a que los corales
pueden modificar su angulo de crecimiento dependiendo de las condiciones ambientales
presentes durante su desarrollo, por lo que modulos o trayectorias que en un momento se
ubicaron en las zonas laterales de la colonia, al modificar el coral su angulo de crecimiento,
producto de sedimentacion, colapso, sombreado, entre otros, pueden ubicarse en el eje de
crecimiento cambiando la extension, densidad y calcificacion de la zona. Por tanto, se debe
tener en cuenta esta variabilidad de las caracteristicas esclerocronoldgicas a la hora de hacer
reconstrucciones climaticas y al evaluar factores ambientales con el crecimiento coralino para
no caer en errores o0 contradicciones. Se necesita continuar con trabajos que aborden estas
variaciones intracoloniales para reducir la incertidumbre en las lecturas que se hacen a partir
de los esqueletos de coral. Se sugiere que con la metodologia aqui presentada, se puedan
evaluar diferentes morfologias y especies de coral, especialmente las utilizadas para hacer
reconstrucciones ambientales y aquellas que contribuyen con mayor deposicién de CaCOs,

con el objetivo de estandarizar la variacion e incertidumbre al hacer anélisis de los esqueletos.
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10. Conclusiones

e El andlisis por TC, permite calcular la demografia poblacional de los pélipos en una
colonia de coral, a través del trazado de las trayectorias dejadas por los coralitos.
Ademas permite evaluar las caracteristicas esclerocronoldgicas en diferentes angulos

de crecimiento del coral.

e Existe un aumento significativo en la aparicion de nuevos pélipos en las bandas de
alta densidad (HD).

e El centro de la colonia promueve la generacion de nuevos pélipos, respecto a las
zonas laterales. Y este gradiente aumentara conforme la colonia aumenta de tamafio,

producto del acceso diferencial a los recursos, como luz, alimento, sedimentacion.

e La mortalidad fue mayor en las zonas laterales, que en la central. Se sugiere, que es
debido a una adaptacién de O. annularis para eliminar médulos menos favorecidos
en cuanto al acceso a recursos, y evitar la restriccion de tamafio, que impiden un
aumento en las proporciones de la colonia, por el excesivo gasto de modificar y

mantener el esqueleto cuando la poblacion modular esta cerca de K.
e Laedad promedio de un pélipo en O. annularis es de 5.31 + 0.13 afios.

e Las caracteristicas esclerocronoldgicas estan relacionadas con la inclinacion de la
colonia. Muy probablemente en concordancia con el nivel de luz capturado o “visto”

por cada modulo.

e Los modelos mostraron un crecimiento modular exponencial en los primeros afios,
modelaron que el punto de inflexion se da entre los 6-8 afios y es cuando la tasa de
mortalidad aumenta y la adicién de nuevos polipos se ve atenuada. Finalmente
pronosticaron que entre los 11-12 afios de crecimiento se alcanza la capacidad de
carga, y aunque la colonia sigue creciendo, las gemaciones y las muertes son
proporcionales.

e Se sugiere bajo la metodologia aqui presentada, se evalien diferentes especies de
coral, especialmente las utilizadas para hacer reconstrucciones ambientales y aquellas
que contribuyen con mayor deposicion de CaCOs, con el objetivo de estandarizar la

variacion e incertidumbre al hacer andlisis de los esqueletos.
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